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Préface

Philippe Taquet

 Président de l’Académie des Sciences, Membre Associé Etranger de l’Académie Royale Hassan II des Sciences 

et des Techniques

Il a été écrit avec juste raison que le Maroc était la mémoire de la Terre. En effet, dans 
ce magnifique pays dont les provinces, l’histoire, la culture et les habitants à l’hospitalité 
proverbiale séduisent tous les visiteurs, notre planète a semblé se plaire à déposer depuis 
les temps géologiques les plus anciens des sédiments en grand nombre. Ces sédiments ont 
enregistré toutes les étapes de l’histoire de la terre, toutes les époques de la Nature, pour 
reprendre l’expression du naturaliste Georges-Louis Leclerc de Buffon.

C’est au Maroc que se trouve l’une des successions les plus complètes des pages du grand 
livre de la nature. Depuis les temps anciens du Précambrien, il y a plus d’un milliard d’années 
jusqu’aux formations dunaires récentes des côtes atlantiques, toutes les périodes géologiques 
ont laissé des traces remarquables de leur existence. On trouve dans les sédiments de l’Anti-
Atlas, des stromatolithes, formations algaires très anciennes ; dans les couches du Dévonien 
d’Erfoud les plus anciens troncs d’arbre connus. Le Maroc a livré des faunes extrêmement 
variées et spectaculaires d’orthocères ou de trilobites, d’ammonites ou d’oursins, mais ce qui a 
assuré la notoriété paléontologique de ce pays, ce sont les extraordinaires faunes de vertébrés 
qui ont été découvertes, récoltées et étudiées depuis quelques décennies.

Une liste non exhaustive en témoigne : placodermes, poissons cuirassés et les gnathostomes 
du Dévonien du Tafilalt, amphibiens stégocéphales ou reptiles phytosaures du Permo-Trias 
du couloir d’Argana, sauropodes primitifs du Lias de Tazouda, dinosaures Brachiosauridés 
du Moyen-Atlas, petits mammifères du Crétacé inférieur d’Anoual, poissons et reptiles avec 
de grands théropodes du Crétacé supérieur basal des Kem Kem, poissons du Crétacé marin de 
Goulmima, les reptiles marins ou volants du Crétacé supérieur des phosphates de Khouribga 
et les plus anciens représentants de la lignée des éléphants dans les couches phosphatées du 
Paléocène-Eocène, amphibiens, lépidosauriens et mammifères du Cénozoïque : autant de 
découvertes dans des sites paléontologiques marocains connus aujourd’hui dans le monde 
entier, non seulement pour la qualité de la conservation de leurs spécimens fossiles, mais aussi 
pour l’importance des informations qu’elles nous apportent.
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Il était donc particulièrement utile et judicieux de pouvoir présenter un panorama des 
plus belles découvertes marocaines dans le domaine de la paléontologie des vertébrés et de 
faire connaître leur intérêt et leur importance auprès d’un large public.

En assurant la coordination et le suivi de toutes les présentations de ce volume, Samir 
Zouhri a accompli avec succès une mission particulièrement utile, celle d’offrir au lecteur un 
panorama aussi passionnant que spectaculaire de la richesse du sous-sol marocain pour la 
connaissance de l’histoire de la vie sur notre planète.
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Paléontologie des vertébrés du Maroc :  
état des connaissances

Samir ZOUHRI

 Résumé – Le registre des vertébrés fossiles du Maroc illustre la plupart des étapes majeures de 
l’histoire des vertébrés et offre en particulier un apport significatif sur la succession des faunes 
sur la marge nord-africaine du Gondwana. Les fossiles du Maroc ont ainsi contribué de manière 
substantielle et déterminante à la compréhension et à la clarification de l’origine et l’évolution de 

nombreux groupes de vertébrés.

Les vertébrés paléozoïques du Maroc offrent des informations pertinentes sur les premières étapes 
de l’évolution des vertébrés à mâchoire, de leur paléo-environnement et de leur paléoécologie.

Les faunes du Permien et du Trias d’Argana représentent les plus anciens vertébrés terrestres 
connus d’Afrique du Nord. Elles sont d’une importance particulière pour la documentation 
de la paléobiodiversité et la paléobiogéographie des faunes terrestres au cours de la transition  
Paléo-Mésozoïque.

Les « poissons » sont généralement bien représentés dans le registre fossile au Maroc dès le 
Dévonien. Au Trias, la majorité des fossiles proviennent d’Argana où ils sont connus par des 
coelacanthes, des dipneustes et des actinoptérygiens. Au Jurassique, les poissons sont relativement 
rares. En revanche, la diversité de l’ichthyofaune est particulièrement importante au Crétacé et au 
début du Cénozoïque. Elle permet de mettre en évidence la diversification des téléostéens à la fin 
du Crétacé, ainsi que le changement ichthyofaunique au cours de la transition Crétacé-Paléogène 
avec la mise en place d’une faune qui se rapproche des assemblages actuels.

En raison de leur diversité et de leur extension stratigraphique du Trias au Crétacé, les dinosauriens 
non aviens fournissent des informations cruciales sur l’évolution et la paléobiogéographie de ce 
groupe. Des découvertes récentes dans le Jurassique inférieur du Haut Atlas apportent un éclairage 
nouveau sur l’évolution et la diversification précoce des saurischiens. Le Maroc a également fourni 
quelques-uns des sites ichnologiques de dinosaures qui sont parmi les plus remarquables au 
monde.

La localité fossilifère du Crétacé basal (Berriasien) d’Anoual, dans le Haut Atlas oriental, est 
aujourd’hui mondialement célèbre pour avoir fourni une faune mésozoïque des plus riches 
et des plus diversifiées en Afrique, avec notamment, les premiers mammifères thériens connus 
sur ce continent. De par sa richesse et son unicité en Afrique, cette localité est d’une importance 
capitale pour documenter une période cruciale de l’histoire des vertébrés qui coïncide avec des 
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changements globaux concernant notamment la diversification de plusieurs groupes de vertébrés 
et la radiation des plantes à fleurs (Angiospermes). 

Les gisements de Kem Kem, dans le sud-est marocain, qui affleurent le long des reliefs bordant les 
bassins paléozoïques du Tafilalt et de Maïder et dont l’âge serait Cénomanien-Turonien, ont livré 
des assemblages fauniques composites comprenant plusieurs groupes de vertébrés aquatiques 
et terrestres. Leurs successions temporelles et leurs répartitions spatiales permettent l’étude de 
la dynamique (évolutive) de ces faunes en relation avec les transformations de l’environnement 
dans une zone géographique relativement restreinte. Du point de vue paléobiogéographique, 
l’assemblage faunique des Kem Kem montre des affinités avec d’autres faunes d’Afrique du 
nord et du nord-est du Brésil, indiquant l’existence d’écosystèmes relativement homogènes et 
comparables s’étendant sur de très vastes étendues.

Les vertébrés fossiles des phosphates crétacés-paléogènes sont connus depuis les travaux pionniers 
d’Arambourg (1935-52). Ils représentent l’une des plus riches faunes de vertébrés dans le monde 
permettant de mieux appréhender la succession, in situ, des lignées et des associations fauniques 
du Maastrichtien (Crétacé) au Lutétien basal (Eocène moyen). Ils documentent ainsi l’histoire 
évolutive des vertébrés sur environ 25 millions d’années et témoignent de deux crises biologiques 
majeures : celle de la limite Crétacé-Paléogène (K/Pg) et celle du Paléocène-Eocène (P/E). Les 
travaux récents de mise à jour de ces faunes ont permis, en particulier, de révéler la présence de 
taxons d’origine continentale totalement inconnus à l’époque d’Arambourg.

Les fossiles d’amphibiens et de lépidosauriens (sphénodontiens et squamates) du Cénozoïque 
proviennent de deux époques distinctes : Paléocène supérieur-Éocène et Miocène moyen-Holocène. 
Les premiers Gekkonidés, Amphisbaeniens, Scolecophidiens et probablement Boïdés connus en 
Afrique proviennent de localités d’origine terrestre paléocènes (Thanétien). 

Le bassin d’Ouarzazat a livré une riche faune de vertébrés paléogènes (Paléocène-Éocène 
moyen). Plus de 130 espèces de poissons chondrichtyens et osseux, d’amphibiens, de reptiles 
et de mammifères ont été identifiées dans différentes localités de la région orientale du bassin. 
Les mammifères représentent les plus anciens jalons de la radiation des euthériens en Afrique,  
en particulier les plus anciens représentants connus des « Créodontes » hyaenodontidés et des 
Primates. Les squamates de l’Adrar Mgorn 1 sont parmi les rares connus au Paléocène dans le 
Monde. Dans l’ensemble, la faune témoigne d’affinités laurasiatiques.

Le Néogène continental est essentiellement restreint au domaine atlasique et anti-atlasique. Les 
localités à mammifères connues y sont aujourd’hui relativement nombreuses. La plupart des 
gisements mio-pliocènes ont livré presque exclusivement des micromammifères. L’ensemble 
des données, acquises sur ces gisements, permet de mieux appréhender la stratigraphie des  
bassins sédimentaires mio-pliocènes au Maroc et d’établir des corrélations entre ces localités 
fossilifères.
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Vertebrate Paleontology of Morocco: The state 
of the art

 Abstract – Fossils from Morocco illustrate most of the main stages of the history of vertebrates, 
from the Devonian to the Pleistocene. They document key periods of vertebrate evolution and 
constitute a real window on the faunal succession on the North African margin of Gondwana.

Devonian vertebrates from Morocco represent a pertinent window into the early evolution of jawed 
vertebrates and give hints on the palaeonvironment, palaeoecology and palaeobiogeography of 
these important evolutionary steps.

The Permian and Triassic fauna of Argana has yielded the oldest known North African terrestrial 
vertebrates. It has a particular significance in documenting Permian and Triassic biodiversity and 
gives us an idea about the turnover that occurred after the Permian and Triassic major crisis in 
North Africa. 

In Morocco, ichthyofaunas are known since the Devonian and they make up an important part 
of vertebrate assemblages of marine and continental deposits. As far as the Triassic is concerned, 
the majority of fossils come from continental deposits of the Argana Corridor; they are known 
by coelacanths, lungfishes and some articulated actinopterygians. In the Jurassic, fishes are 
rare and represented only by scales or teeth. The ichthyofauna diversity is the most important 
in the Cretaceous localities: Anoual (Berriasian, see below), Gara Sbaa (Cenomanian-Turonian), 
Goulmima (Turonian marine), and Jbel Tselfat (Cenomanian-Turonian boundary). The fossil 
record, particularly well represented in the Cretaceous and early Cenozoic, allows highlighting 
the Late Cretaceous teleosteans diversification, as well as the ichthyofauna change during the 
Cretaceous-Paleogene transition, i.e. the establishment of an ichthyofauna which approximates 
current assemblages.

Morocco and Africa in general, is becoming a promising area for dinosaurs studies. The numerous 
dinosaur localities in Morocco have a Triassic-Cretaceous stratigraphic range. The fauna is rich and 
diverse. Because of their stratigraphic relevance and their diversity, the Moroccan taxa provide 
crucial informations to understand the evolutionary history and the palaeogeography of this 
group. Recent discoveries in the lower Jurassic of Tazouda (Ouarzazate province) shed new light 
on the evolution and rapid diversification of the dinosaurs. Morocco also yielded some of the most 
remarkable dinosaur ichnofossil sites known, and recently a poorly known dinosaur track horizon 
from the Cretaceous sequences has also been described.

The locality of Anoual discovered in the 1980s in the homonymous basin in eastern High Atlas 
Mountains of Morocco provided one of the most diversified Mesozoic fauna of Africa. It includes 
various mammals among which some of the earliest therian mammals, and a bunch of fishes, 
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amphibians, turtles, squamates, pterosaurs, crocodiles, and dinosaurs. As such, it has greatly 
improved our understanding of this transitional period marked by global diversification of 
several groups of vertebrates and important geodynamic events. In view of the interest of its age, 
geographic situation and uniqueness in Africa, this fauna is being reexploited and studied.

The Kem Kem fossiliferous localities (Cenomanian-Turonian), in southeastern Morocco, are known 
since the French paleontologist René Lavocat discovered diverse fossil vertebrates in this area 
between 1948 and 1951. Among the most important discoveries is the partial skeleton of a large 
sauropod. Later on several campaigns were subsequently undertaken by different teams and many 
specimens purchased from local collectors have been described.

The importance of Kem Kem is due to the fact that the beginning of the Upper Cretaceous is poorly 
represented in the global fossil record. Kem Kem have delivered very important amphibians 
remains, crocodilians, the oldest azhdarchid pterosaur known in the world, and several theropod 
dinosaurs, including the remains of the giant predators Carcharodontosaurus saharicus and 

Spinosaurus aegyptiacus. This rich vertebrate assemblage from the Kem Kem beds represents an 
important potential to understand vertebrate palaeoecology and paleobiogeography in the Late 
Cretaceous.

Moroccan fossils from phosphate deposits were revealed and popularized by Arambourg (see 
references). Fossil remains from the phosphates of Morocco include all vertebrate groups, except 
amphibians: cartilaginous and bony fishes, reptiles (including birds) and mammals, which, in the 
current state of the knowledge, correspond to 330 species, 190 genera and 86 families. Most taxa are 
marine but some very rare ones are terrestrial. Some of these groups, such as non-avian dinosaurs, 
birds, pterosaurs and mammals were totally unknown at the time of Arambourg’s works. 
Among mammals appear in particular the oldest representatives of the proboscideans (Eritherium 

azzouzorum and Phosphatherium escuilliei). This famous fauna documents the evolutionary history 
of vertebrates from the Maastrichtian to the Ypresian, i.e. during about 25 million years, and it 
provides a good reference for understanding vertebrate evolution, especially the K/T and P/E 
biotic crises, the initial radiation of Paleocene mammals and the palaeobiogeography of the 
southern Tethysian margin and Arabo-African platform.

Amphibians and lepidosaurians from the Cenozoic of Morocco were recorded in two clearly distinct 
time intervals: late Paleocene-early Eocene and Middle Miocene-Holocene. The marine beds of 
the Thanetian yielded only rare remains of the aquatic snake Palaeophis. The earliest Gekkonidae, 
Amphisbaenia, Scolecophidia, and perhaps Boidae from Africa were recovered from Thanetian 
localities of terrestrial origins. The early Eocene (Ypresian) is not so rich as the Thanetian. The 
Ypresian terrestrial localities afford little information. Faunas from the middle Miocene to Holocene 
were all recovered from localities of terrestrial origin. They markedly differ from older faunas and 
included only families that are still living today. A noticeable event in the middle Miocene was the 
appearance of the earliest venomous snakes in North Africa. This middle Miocene fauna included 
forms with Eurasian affinities, which suggests that the Palearctic zone already encroached Africa. 
The assemblage from the Pliocene-Pleistocene transition represents a step towards the living fauna. 
The fauna of this period showed marked affinities with the Iberian peninsula. The early Pleistocene 
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S. Zouhri

was marked by the local appearance of some extant families. Clear relationships with the Iberian 
fauna are still noticed. From the middle of the Pleistocene, faunas have been increasingly similar 
to those that are known today. And finally, during the Holocene the composition of the fauna and 
geographic ranges were similar to the present ones.

The Ouarzazate basin has produced rich Paleogene marine and terrestrial microvertebrate faunas 
including elasmobranchs, some of the oldest squamate groups and the oldest placental mammals 
found in Africa. More than 130 species have been identified, including bony fishes, sharks and 
rays, amphibians, reptiles and mammals in several localities of the eastern part of the basin, from 
different superposed levels ranging from the Paleocene to the middle Eocene. Mammals represent 
the oldest eutherian in Africa. They are mainly illustrated by small primitive “insectivorous” 
species. They also include the oldest known representatives of hyaenodontids “créodontes” 
(Tinerhodon) and primates (Altiatlasius). This fauna shows laurasiatic overall affinities. Squamata of 
Adrar Mgorn 1 are among the few known from Paleocene in the World.

Mammals from continental deposits of the Neogene in Morocco provide insight into the 
stratigraphy and chronology of Miocene and Pliocene basins. Large mammal faunas are relatively 
poorly documented. Most localities have yielded almost exclusively small mammals. Early 
Miocene localities are unknown. The Middle Miocene belong to the Mellalien, which corresponds 
to the Biozone MN6 – MN7 / 8 in Europe. Upper Miocene localities are more numerous and are 
distributed from the biozone MN10 to MN13. The localities of the late Miocene and early Pliocene 
document faunal exchanges between the Southwest of Europe and North Africa. Pliocene localities 
are rare, especially those that produced macromammals.
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S. Zouhri

 Introduction

Le Maroc fait partie des rares régions au monde qui présentent autant de témoins des 
terrains successifs qui se sont déposés à la surface de la Terre depuis le Précambrien jusqu’à 
la période actuelle ou Holocène. Cette longue histoire, ainsi que les remarquables conditions 
d’affleurement et de préservation, ont permis d’offrir aux géologues un vaste champ de 
prédilection et aux paléontologues l’une des plus riches collections de fossiles au monde. Les 
fossiles du Maroc, qui ont fait la réputation de ce pays, aussi bien au sein de la communauté 
savante des paléontologues que des amateurs et collectionneurs, éclairent une grande 
partie des périodes-clés de l’histoire de la vie. Le registre des vertébrés fossiles du Maroc a 
ainsi contribué de manière substantielle et déterminante à la compréhension de l’origine et 
l’évolution de nombreux groupes de vertébrés et constitue une vraie fenêtre sur la succession 
des faunes de la marge nord-africaine du Gondwana.

La paléontologie des vertébrés marocaine a une longue histoire qui remonte au début du 
vingtième siècle. Les premières découvertes ont été réalisées essentiellement par des géologues 
et paléontologues français pendant la période de protectorat. Des progrès significatifs ont été 
réalisés pendant les dernières décennies grâce aux découvertes de nouveaux gisements et 
de nouveaux et intéressants fossiles particulièrement dans le cadre de collaborations entre 
paléontologues marocains et étrangers. 

Le présent volume des Mémoires de la Société géologique de France, intitulé « Paléontologie 

des vertébrés du Maroc : état des connaissances » sélectionne quelques-unes des principales 
thématiques en cours où la paléontologie des vertébrés marocaine a réalisé des avancées 
indéniables ; ces dernières contribuent à documenter l’origine et l’évolution de certains taxa 
ou à clarifier certains débats historiques au sujet d’une thématique donnée de cette discipline.

Vertébrés dévoniens

Le Maroc est célèbre pour ses affleurements de roches sédimentaires du Dévonien 
largement exposés dans l’Anti-Atlas. L’essentiel du matériel de vertébrés gnathostomes 
paléozoïques provient de la région de Tafilalt, de Maïder et de la Plaine du Dra. Les premiers 
vertébrés paléozoïques sont connus depuis les travaux pionniers de Lehman [1956, 1976a, b,  
1977, 1978]. Ils comprennent essentiellement des placodermes, des chondrichthyens, des 
acanthodiens, des actinoptérygiens, des actinistiens et des sarcoptérygiens. Ils offrent une 
fenêtre sur l’évolution des premiers vertébrés à mâchoire (Gnathostomes) et fournissent 
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des informations pertinentes sur leur paléogéographie, leur paléo-environnement et leur 
paléoécologie. 

Le groupe de gnathostomes le plus représenté dans le Paléozoïque du Maroc est celui 
des chondrichthyens du Dévonien (Emsien-Famennien) [Derycke, ce volume]. Le matériel 
fossile provient principalement des régions de Tafilalet et d’Erfoud à l’est de l’Anti-Atlas. 
Les acanthodiens (Emsien-Famennien) et les actinoptérygiens sont présents, bien que peu 
nombreux. Les premiers actinoptérygiens paléozoïques du Maroc n’ont été signalés que 
récemment [Derycke et al., 2008]. Les chondrichthyens sont connus essentiellement par des 
microrestes. Les plus anciens ont été signalés dans l’Emsien de la région d’Akka et d’Assa 
[Lelièvre, 1984a]. Ils sont aussi connus dans les niveaux de l’Eifélien terminal au SW de l’Anti-
Atlas [Lehman, 1976a] et du Givétien à El Atrous (sud Tafilalt) [Hampe et al., 2004] et à Mrakib 
(sud Maïder) [Kaufmann, 1998]. Au Dévonien supérieur, ils ont été signalés dans les niveaux 
du Frasnien du Tafilalt [Lehman, 1976b] et de l’Anti-Atlas Est [Rücklin, 2010:88]. Mais c’est 
du Famennien, largement exposé dans le Tafilalt, que proviennent les plus nombreux restes 
de Chondrichthyens ; ils sont issus d’un grand nombre de localités comme Hamer Lakhdad, 
M’Fis, Jbel Debouâa, Jbel Amessaoui, Jbel Titert , Taouz, Maïder [Lehman, 1977 ; Lelièvre et 
Janvier, 1988 ; Derycke, 1992 ; Lelièvre, 2002 ; Ginter et al., 2002]. Les Acanthodiens, de l’Emsien 
au Famennian, ont été signalés dans le Tafilalt, la plaine du Dra et dans le bassin de Maïder 
[Lehman 1976a, 1977 ; Lelièvre, 1984a ; Derycke, 1992 ; Ginter et al., 2002 ; Derycke-Khatir, 
2005 ; Derycke et al., 2008]. 

Les placodermes sont particulièrement bien connus dans le Dévonien supérieur 
du Maroc alors que les sarcoptérygiens sont relativement plus fragmentaires [Rücklin et 
Clément, ce volume]. Les travaux pionniers de Lehman rendent compte de la découverte de 
ces « poissons » dévoniens du Maroc et posent aussi les jalons d’études ultérieures [Lelièvre, 
1984a, b, 1991, 1995 ; Lelièvre et Janvier 1986 ; Lelièvre et al., 1993]. Récemment, un nouvel  
ensemble de placodermes, dont en particulier les premiers selenosteidés de l’est de l’Anti-
Atlas, a été décrit dans le contexte paléoenvironnemental et paléobiogéographique de ces 
organismes [Rucklin, 2010, 2011]. Ces formes, également connues en Laurussia, fournissent les 
preuves d’un contact étroit entre Laurussia et Gondwana au cours du Dévonien supérieur, et 
suggèrent une paléogéographie un peu différente des reconstitutions basées sur des données 
géophysiques.

Les niveaux dévoniens ont fourni aussi des restes de sarcoptérygiens plus ou moins 
fragmentaires mais néanmoins intéressants. Le dipneuste du Givétien du bassin du Maider 
décrit par Campbell et al. [2002] serait l’un des genres de dipneustes parmi les plus basaux. Il 
montre des affinités avec des taxons du Dévonien inférieur (Emsien) d’Europe et d’Australie. 
Les quelques ossements d’un coelacanthe signalés à Hamer Lakhdad et Oued Chebbi seraient 
anatomiquement proches du coelacanthe basal Diplocercides, connu dans le Frasnien d’Iran et 
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d’Allemagne [Lelièvre et Janvier, 1988] et peut-être dans le Carbonifère d’Irlande et d’Ecosse 
[Forey, 1998]. Des restes d’onychodontiformes ont été signalés dans le Dévonien du Maroc 
mais un seul spécimen découvert dans la région d’Akka a été décrit [Lehman, 1976 ; Aquesbi, 
1988]. Il ressemblerait aux genres Grossius du Dévonien moyen d’Espagne et Onychodus connu 
notamment dans le Dévonien moyen et supérieur d’Amérique du Nord, d’Asie et d’Europe 
et dans le Frasnien d’Australie. Un museau incomplet d’ostéolépide découvert dans le 
Frasnien supérieur de l’Oued Talilit (synclinal d’Amessoui) représente le premier signalement 
d’un ostéolépide dans le Dévonien d’Afrique [Rücklin et Clément, ce volume]. Un autre 
spécimen, provenant d’Achguig dans le Tafilalt, a été décrit comme étant un tétrapodomorphe 
tristichoptéride, probablement proche du genre Eusthenopteron [Lehman, 1977a, 1978 ; Lelièvre 
et Janvier, 1986]. 

Vertébrés du Permien et du Trias

Le registre fossile du Permien et du Trias d’Argana correspond aux plus anciens vertébrés 
terrestres connus d’Afrique du Nord. Ces fossiles documentent une des périodes clés de 
l’histoire évolutive des vertébrés, la crise Permien/Trias. Le grand nombre et la diversité des 
fossiles récoltés dans ce bassin [Dutuit, 1976] laissent supposer que la richesse de ses gisements 
est probablement équivalente à celle des célèbres gisements permiens et triasiques des États-
Unis, d’Argentine, d’Afrique du Sud et de Russie. Cette faune est constituée essentiellement 
par des diplocaulidés [Dutuit, 1976 ; Germain, 2010], des temnospondyles [Dutuit, 1972a, 
1976 ; Steyer et Jalil, 2009], des thérapsides (dicynodontes) [Dutuit, 1988, 1989], des parareptiles 
(paréiasaures) [Jalil & Janvier, 2005], des reptiles captorhinidés (moradisaurinés) [Dutuit, 
1976 ; Jalil et Dutuit, 1996], des archosauriformes (phytosaures, aëtosaures et rauisuchiens) 
[Dutuit, 1977a,b, 1979 ; Lucas 1998 ; Jalil et Peyer, 2007], et des dinosauriformes (silésauridé) 
[Dutuit, J.M. 1972 ; Kammerer et al., 2012]. En outre, divers ichnofossiles, aussi bien 
d’invertébrés que de vertébrés, ont été décrits dans le bassin d’Argana. Les traces fossiles de 
vertébrés correspondent à divers taxa jusqu’alors inconnus dans le registre fossile d’Argana 
[Hendrik et al., 2010 ; Voigt et al., 2010 ; Hminna et al., 2012 ; Lagnaoui et al., 2012]. L’étude 
de ces ichnofossiles conforte l’importance du bassin Argana pour la reconstruction et la 
compréhension des écosystèmes terrestres de la transition Paléozoïque-Mésozoïque. 

Ichthyofaune méso-cénozoïque

Les « poissons » sont représentés dans le registre fossile du Maroc dès le Dévonien (cf les 
deux premiers chapitres de ce volume) et forment une part importante des assemblages de 
vertébrés fossiles aussi bien dans les dépôts continentaux que marins. Au Trias, la plupart 
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des fossiles proviennent des dépôts continentaux du Couloir d’Argana [Martin, 1979a, b, 
1980a, b, 1981, 1982]. Au Jurassique, malgré le grand nombre d’affleurements fossilifères 
signalés, les « poissons » fossiles restent rares et limités à des écailles ou à des dents. Un 
neurocrâne de Lepidotes a cependant été décrit dans les niveaux bathoniens continentaux  
d’El-Mers [Beltan, 1957]. C’est au Crétacé que la diversité des ichthyofaunes est la plus 
importante. Le site du Crétacé basal d’Anoual (Berriasien inférieur) dans le Haut Atlas oriental 
présente des microrestes de cœlacanthes, de pycnodontes et peut-être d’ostéoglossomorphes, 
ce qui constituerait la plus ancienne mention de ce groupe [Sigogneau-Russell et al., 1990]. Des 
niveaux continentaux des Kem Kem datés probablement du Cénomanien inférieur ont permis 
la collecte d’une grande quantité de dents de dipneustes et de restes, souvent en connexion, 
de cœlacanthes, de lépisostés, d’halécomorphes, de sémionotiformes et de nombreux 
téléostéens, dont des ostéoglossomorphes, des ichthyodectiformes et des tselfatiiformes.
[Dutheil, 1999a, b ; Murray et Wilson, 2009, 2010, 2011 ; Murray et al., 2007 ; Cavin et al., 2001, 
2010 ; Martill et al., 2011 ; voir aussi Cavin et al., ce volume]. La dalle cénomano-turonienne 
d’origine marine surplombant les niveaux des Kem Kem, recèle la faune du Turonien 
inférieur de Goulmima préservée sous forme de nodules et comprenant ichthyodectiformes, 
albuliformes, aulopiformes et une espèce d’Araripichthys [Cavin, 1995 ; Cavin et al., 2001, 2010, 
ce volume]. À proximité de la ville de Meknès, les affleurements du Jbel Tselfat, dans une 
nappe de charriage, sont datés de la limite Cénomanien-Turonien. Ils ont livrés une vingtaine 
de taxons représentant les principaux clades de téléostéens. Des aspidorhynchiformes et des 
pycnodontes sont également rencontrés [Arambourg, 1943, 1954 ; Dutheil et Ackermann, 
2004 ; Khalloufi et al., 2010]. À la limite Crétacé-Tertiaire, le plateau des Phosphates, à l’ouest 
du pays, s’étend stratigraphiquement du Maastrichtien au Lutétien. L’assemblage crétacé est 
dominé par les pycnodontes, les aulopiformes et les ichthyodectiformes alors que la faune 
cénozoïque se rapproche davantage des assemblages actuels, notamment par une grande 
diversité de perciformes [Arambourg, 1935, 1952 ; Herman, 1972].

Le registre fossile particulièrement bien représenté au Crétacé et à la base du Cénozoïque 
permet de mettre en évidence le phénomène de diversification des téléostéens au Crétacé 
supérieur, ainsi que les changements fauniques lors de la transition Crétacé-Paléogène avec la 
mise en place d’une faune marine riche en acanthomorphes qui se rapproche des assemblages 
actuels. De manière générale, les ichthyofaunes marocaines illustrent l’évolution des faunes 
continentales de la Pangée et du Gondwana, et des faunes marines de la Téthys. 

Dinosaures non aviens 

Le Maroc est en passe de devenir une région de prédilection pour l’étude des dinosaures 
dans l’hémisphère sud comme le montrent les principales découvertes de dinosaures qui y 
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ont été faites [Taquet, 2010]. Les sites marocains ayant livré des fossiles ou des ichnofossiles 
de dinosaures couvrent une extension stratigraphique allant du Trias au Crétacé supérieur. Ils 
sont localisés essentiellement dans le Moyen et le Haut Atlas et dans les Kem Kem. La faune 
de dinosaures du Maroc est aussi riche que diversifiée. Elle comprend principalement des 
saurischiens, théropodes et sauropodes. Les ornithischiens n’ont été signalés au Maroc que 
dans le site d’Anoual [Knoll et Ruiz-Omenãca, 2009]. De manière générale, il existait au Maroc 
au moins trois lignées différentes de sauropodes dès le Jurassique inférieur et moyen et au 
moins autant de lignées de théropodes. Cette diversité stratigraphique et taxonomique est à 
l’origine d’informations importantes sur l’évolution et la paléobiogéographie des dinosaures en  
Afrique et même dans tout l’hémisphère sud [Sereno et al., 1994, 1996 ; Monbaron et al., 1999 ; 
Mahler, 2005 ; Allain et al., 2004, 2007].

Les premières découvertes de dinosaures au Maroc furent réalisées entre 1927 et 1954 
[Termier, 1936 ; Plateau et al., 1937 ; Termier et al., 1940 ; Bourcart et al., 1942 ; Lapparent, 1942, 
1955 ; Termier, 1942 ; Lavocat, 1948, 1949, 1951, 1954]. Ces découvertes sont à l’origine de la 
description de deux grands et énigmatiques sauropodes: Cetiosaurus mogrebiensis Lapparent, 
1955, un sauropode relativement basal, au corps massif du Bathonien et un autre sauropode, 
Rebbachisaurus garasbae, Lavocat, 1954 du Cénomanien. D’autres découvertes ont été effectuées 
par la suite dans le Haut Atlas central [Jenny et al., 1980 ; Monbaron et Taquet, 1981 ; Monbaron, 
1983]. Une trouvaille exceptionnelle consiste en un squelette presque complet d’un grand 
dinosaure sauropode [Monbaron et Taquet, 1981 ; Monbaron, 1983] rapporté à Cetiosaurus 

mogrebiensis [Monbaron et Taquet, 1981] avant d’être finalement attribué à un nouveau genre 
et une nouvelle espèce, Atlasaurus imelakei par Monbaron et al., [1999]. L’importance de ce 
taxon réside dans le fait qu’il précède d’une dizaine de millions d’années les faunes classiques 
de sauropodes du Jurassique supérieur connues en Amérique du Nord et en Afrique de l’Est. 
Néanmoins les relations phylogénétiques exactes d’Atlasaurus sont encore discutées.

Dans les années 1990-2000, la région des Tafilalt – Kem Kem a fourni l’un des 
assemblages de dinosaures les plus diversifiés d’Afrique. Les théropodes y sont les formes 
les plus abondamment représentées, suivis par les sauropodes, mais aucun ornithischiens 
n’a été identifié [Russell, 1996 ; Sereno et al., 1996]. Le plus spectaculaire de ces taxons est un 
allosauroïde évolué, confiné en Afrique du Nord, Carcharodontosaurus saharicus. Le deuxième 
théropode des Kem Kem, Deltadromeus agilis Sereno et al., 1996, est un possible noasauridé 
primitif [Sereno et al., 2002 et 2004].

Les découvertes récentes dans le Jurassique inférieur de la province de Ouarzazate 
apportent un nouvel éclairage sur l’évolution et la diversification rapide des dinosaures 
[Allain et al., 2004] ; avec notamment la découverte de l’un des plus anciens sauropodes 
connus, Tazoudasaurus naimi [Allain et al., 2004 ; Allain et Aquesbi, 2008 ; Peyer et Allain, 
2010], et d’un probable abélisaure, Berberosaurus liassicus [Allain et al., 2007]. La présence 
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d’Abelisauridés en Afrique [Russell, 1996 contra Sampson et al., 1998 ; Carrano et al., 2002] 
a été confirmé auparavant par la description d’un fragment de mâchoire exhumé dans les 
terrains du Cénomanien des Kem Kem [Mahler, 2005].

D’autres restes de dinosaures ont été décrits ou signalés d’après un matériel généralement 
plus ou moins fragmentaire [Charroud et Fadden, 1992 ; Russell, 1996 ; Kellner et Mader, 1997 ; 
Amiot et al., 2004 ; Pereda Superbiola et al., 2004 ; Novas et al., 2005 ; Cau et Maganuco, 2009]. 
Dans la plupart de ces cas, il est difficile d’établir l’origine géographique et stratigraphique 
exactes de ces spécimens. 

Le Maroc abrite de nombreux gisements ichnologiques avec de remarquables empreintes 
de pas de sauropodes et de théropodes. La plupart de ces sites ont été signalés dans le Moyen 
et le Haut Atlas [Ambroggi et Lapparent, 1954 ; Choubert et al., 1956 ; Dutuit et Ouazzou, 1980 ; 
Jenny et Jossen, 1982 ; Ishigaki, 1988 ; Nouri et al., 2011 et autres]. Parmi ces empreintes de pattes 
de dinosaures figurent notamment celles du Lias moyen, très rares dans le monde [Ishigaki, 
1988], et d’autres du Crétacé [Sereno et al., 1996 ; Masrour et al., 2013 ; Belvedere et al., 2013].

Vertébrés de la transition Jurassique-Crétacé

Le site d’Anoual dans le Haut Atlas oriental est celèbre pour avoir livré la plus riche 
microfaune continentale du Crétacé du Gondwana. Par sa diversité exceptionnelle et sa situation 
paléogéographique, cette localité revêt un intérêt majeur pour explorer la paléobiodiversité 
et les paléoenvironnements à la limite Jurassique-Crétacé dans le Gondwana. La diversité 
remarquable de cette microfaune se traduit par l’identification jusqu’à présent d’au moins 25 
espèces réparties entre la plupart des groupes. Les « poissons » sont très abondants, mais seuls 
les Sélaciens ont fait l’objet d’une analyse [Duffin et Sigogneau-Russell, 1993]. Les Amphibiens 
sont représentés par un apode (lissamphibiens, gymnophiones), animaux extrêmement rares 
à l’état fossile d’où leur intérêt phylogénétique et paléogéographique [Evans et Sigogneau-
Russell, 2001] ainsi que des Albanerpetontidae dont c’est la seule mention au Gondwana 
[Broschinski et Sigogneau-Russell, 1996 ; Gardner et al., 2003]. Chez les anoures, un discoglossidé 
proche du genre nord-américain Enneabatrachus et une nouvelle espèce de mésobatracien 
[Jones et al., 2003] ont été également décrits dans ce gisement. Des Lépidosauriens squamates 
et sphénodontes ont été identifiés. Les sphénodontes sont particulièrement intéressants 
puisqu’étant les premiers représentants post Jurassique du groupe en Afrique. L’un des taxons 
évoque le genre Theretairus du Jurassique d’Amérique du Nord ; l’autre taxon correspond à un 
nouveau genre et une nouvelle espèce, Tingitana anoualae, qui appartient probablement à une 
lignée différente de celle de ses contemporains de Laurasie [Evans et Sigogneau-Russell, 1997]. 
La présence de squamates est attestée par le genre Paramacellodus [Richter, 1994 ; Broschinki 
et Sigogneau-Russell, 1996], un lacertilien typique des localités laurasiatiques de la transition 
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Jurassique-Crétacé. Enfin, un nouveau genre et nouvelle espèce de lézard, Tarratosaurus 

anoualensis Broschinsky et Sigogneau-Russell 1996, enrichit la diversité des lépidosauriens 
dans cette localité. Les tortues sont encore très mal connues ; elles ont été rapportées à trois 
taxons différents [Gmira, 1995]. Les crocodiles appartiendraient au moins à deux morphotypes 
différents [Sigogneau-Russell et al., 1998]. La grande diversité morphologique des restes de 
dinosaures d’Anoual suggère la présence de trois groupes de théropodes : Theropoda indet., 
Maniraptora indet. et Velociraptorinae indet. Les affinités de ces derniers avec des formes de 
Laurasie [Knoll et Ruiz-Omenaca, 2009] renforcent l’hypothèse de la présence d’un passage 
transtéthysien à la transition Jurassique-Crétacé démontré par d’autres groupes [Gheerbrant 
et Rage, 2006]. Les dents isolées de Ptérosaures d’Anoual attestent de la présence d’un groupe 
plus rare et plus robuste provisoirement attribué aux Ornithocheiridae, et un autre plus 
abondant et plus gracile qui rappelle les Gnathosaurinae [Knoll, 2000].

Le gisement d’Anoual a fourni aussi la faune de mammifères la plus diversifiée 
connue dans le Mésozoïque du Gondwana. Elle représente 90 % des espèces de mammifères 
mésozoïques connues sur le continent africain. Les mammifères d’Anoual contribuent 
considérablement à documenter la grande lacune dans l’histoire de ce groupe entre le Jurassique 
inférieur et le Crétacé supérieur en Afrique. A haut niveau taxonomique, sont représentés les 
Multituberculata, « Triconodonta », « Symmetrodonta », « Pantotheria » et Tribosphenida. 
Les Multituberculata sont rares dans le Gondwana, et encore plus à Anoual où seules deux 
espèces proches des Paulchoffatiidae ont été identifiées [Sigogneau-Russell, 1991a ; Hahn et 
Hahn, 2003]. Parmi les « Triconodonta », certains taxons (Gobiconodon palaios et Kryptotherium 

polysphenos) auraient des affinités avec les formes laurasiatiques [Sigogneau-Russell, 2003], 
alors qu’une autre forme (Ichthyocodon jaworowskorum), peut-être aquatique, serait proche 
du genre Argentoconodon du Jurassique d’Argentine [Sigogneau-Russell, 1995]. En revanche, 
Dyskritodon amazighi représente une famille inconnue en Laurasie. La faune mammalienne 
d’Anoual comprend un certain nombre de thériens. Néanmoins, le statut supra-générique des 
genres Thereuodon [Sigogneau-Russell, 1998], Atlasodon, Microderson, et Donodon [Sigogneau-
Russell, 1991c] demeure controversé. La présence de Peramuridae (Minimus richardfoxi et 
Afriquiamus nessovi) témoigne de la vaste répartition géographique et stratigraphique de 
ce clade pré-tribosphénique [Sigogneau-Russell, 1999]. Enfin, deux genres tribosphéniques 
(Tribotherium africanum et Hypomylos phelizoni) décrits dans cette localité sont les premiers 
représentants de cette lignée dans le Mésozoïque de l’Afrique [Sigogneau-Russell, 1991b, 
1992]. 

Les relations paléogéographiques de la faune Anoual restent difficiles à cerner : si les 
théropodes et les mammifères par exemple semblent suggérer l’existence d’échanges avec la 
Laurasie, d’autres taxons ont en revanche le cachet d’un endémisme persistant, voire même 
de long isolement.
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Vertébrés du Crétacé supérieur des Kem Kem

Les localités cénomano-turoniennes des Kem Kem, dans le sud-est marocain, sont 
connues depuis que le paléontologue français René Lavocat a découvert des fossiles dans 
cette région entre 1948 et 1951. Parmi les découvertes les plus spectaculaires figure notamment 
un squelette partiel du grand sauropode Rebbachisaurus garasbae [Lavocat 1954]. Plusieurs 
missions ont été entreprises par la suite par différentes équipes [Sereno et al., 1996 ; Dutheil, 
1999, Rage et Dutheil, 2008 ; Sereno et Larsson, 2009 ; Cavin et al., 2010 ; Ibrahim et al., 2010 ; 
Martill et al., 2011 ; Martill et Ibrahim, 2012 ; Ibrahim et al., in prep.] et de nombreux spécimens 
achetés à des particuliers ont été décrits [Russell, 1996 ; Dal Sasso et al., 2005 ; Holliday et 
Gardner, 2012 ; et autres].

L’importance de ces sites résulte du fait que le début du Crétacé supérieur est très mal 
représenté dans le registre fossile mondial. Les Kem Kem ont livré un assemblage composite 
de vertébrés d’une grande variété de taxons aquatiques, amphibies, terrestres et aériens. 

La série est constituée de deux formations, Ifezouane et Aoufous, correspondant à des 
plaines alluviales et des deltas pour la première, et à des milieux paraliques et des sebkhas 
pour la seconde. Elles sont surmontées de la Formation Akrabou, constituée de sédiments 
marins déposés lors de la grande transgression du Cénomano-Turonien [Ettachfini et Andreu, 
2004 ; Ettachfini, 2008]. La majorité des spécimens semble provenir du sommet de la Formation 
Ifézouane. Cet assemblage, comprenant des sélaciens, des poissons osseux, des amphibiens, 
des squamates, des tortues, des crocodiles, des dinosaures sauropodes et théropodes ainsi 
que des ptérosaures. Plus au nord, dans la région de Goulmima, un assemblage de poissons, 
essentiellement des téléostéens, et de reptiles marins (mosasauroïdes, polycotylidés, 
elasmosauridés, protostegidés) est connu dans les niveaux du Turonien inférieur. Les 
sélaciens seraient assez abondants (notamment Onchopristis numidus) mais ils n’ont jamais 
fait l’objet d’étude détaillée jusqu’à présent. Les poissons sarcoptérygiens, sont connus par 
des représentants de dipneustes (Dipnoi) et de coelacanthes (Actinistia). Les dipneustes 
appartiennent à deux taxons au moins alors que deux taxons distincts de coelacanthes 
mawsoniidés se rencontrent couramment [Wenz, 1981 ; Yabumoto et Uyeno, 2005]. Les tortues 
sont relativement abondantes. Elles sont représentées par des pleurodires (Hamadachelys) et 
des espèces appartenant à des familles éteintes : les euraxemididés, les bothremydidés et les 
araripemydidés [Gmira, 1995 ; Gaffney et al., 2002 ; Tong et Buffetaut, 1996 ; Tong, 2008]. Les 
crocodiles sont également abondants et diversifiés. Un mésosuchien, deux notosuchiens, un 
stomatosuchidé et deux trématochampsidés et un eusuchien ont été répertoriés [Buffetaut, 
1994 ; de Broin, 2002 ; Sereno et Larsson 2009 ; Holliday et Gardner, 2012]. Les actinoptérygiens 
sont diversifiés et comprennent plusieurs taxons de lignées éteintes tels les polyptères, les 
holostéens ou des groupes encore représentés dans la nature actuelle. Les squamates sont 
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connus dans le Turonien de Goulmima par un mosasauroïde qui serait le groupe-frère des 
Mosasauridae. Il comble une lacune entre les aigialosauridés (essentiellement cénomaniens) 
et les mosasauridés (connus du Turonien moyen-supérieur à la fin du Maastrichtien) [Bardet 
et al., 2003a]. Goulmima a livré aussi le premier plésiosaure polycotylidé en Afrique [Bardet 
et al., 2003b, 2008]. Une intéressante faune d’amphibiens et de squamates a été décrite en 
provenance des « Kem Kem beds » [Rage & Dutheil, 2008]. Elle comprend un urodèle qui 
appartient peut-être aux sirénidés et des anoures – notamment des pipidés – ainsi que des 
lézards, un genre de serpent primitif, Simoliophis, et des représentants des madtsoiidés et peut-
être des nigerophiidés. Bien que la plupart des taxons soient représentés par des ossements 
isolés, la région des Kem Kem a fourni l’un des assemblages de dinosaures les plus diversifiés 
d’Afrique. Un des premiers dinosaures décrits aux Kem Kem est un sauropode en provenance 
de la localité de Gara Sbâa, Rebbachisaurus garasbae [Lavocat, 1951]. Le spécimen provient 
vraisemblablement du sommet de la Formation Ifezouane [Cavin et al., ce volume]. Un 
second sauropode, encore mal connu a été signalé plus récemment. Néanmoins, il semble 
que les théropodes soient les plus abondamment représentés avec notamment plusieurs 
taxons géants : Spinosaurus, Carcharodontosaurus et Deltadromeus [Buffetaut, 1989 ; Sereno et al., 
1996 ; Russell, 1996], alors qu’aucun ornithischien n’a été décrit [Russell, 1996 ; Sereno et al., 
1996] à l’exception d’empreintes qui suggèrent la présence de ce groupe [Sereno et al., 1996]. 
L’abondance des théropodes dans le registre fossile des Kem Kem par rapport à celui des 
dinosaures herbivores est largement débattue [Sereno et al., 1996 ; Ibrahim, 2011 ; Läng et al., 
2013 contra McGowan et Dyke, 2009 ; Dyke, 2010 ; Cavin et al., 2010]. Les ptérosaures sont 
représentés par cinq familles dans les Kem Kem (?ptéranodontidés, azhdarchidés, tapejaridés, 
ornithocheiridés et anhangueridés) et deux espèces ont été nommées essentiellement sur la 
base de fragments de becs et des dents isolées [Mader et Kellner, 1999 ; Wellnhofer et Buffetaut, 
1999 ; Ibrahim et al., 2010].

Vertébrés fossiles des phosphates 

Les fossiles des phosphates marocains ont été révélés et popularisés par Arambourg 
[1934, 1935, 1936, 1937, 1950, 1952 ; Ambroggi et Arambourg, 1951]. Ils représentent l’une 
des plus riches faunes de vertébrés dans le monde et permettent de mieux appréhender la 
succession, in situ, des lignées et des associations fauniques du Maastrichtien à l’Yprésien. Ils 
documentent l’histoire évolutive des vertébrés sur environ 25 millions d’années et témoignent 
de deux crises biologiques majeures, celle de la limite Crétacé-Tertiaire (K/Pg) et celle du 
Paléocène-Eocène (P/E).

Les travaux d’Arambourg et en particulier sa vaste monographie [Arambourg, 1952], 
consistent principalement en de remarquables études de la systématique des sélaciens et 
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de leur signification biostratigraphique pour la datation de la série des phosphates ainsi 
que de l’étude de divers reptiles. Des recherches récentes ont également mis l’accent sur les 
sélaciens [Herman, 1973 ; Cappetta, 1981-1992 ; Noubhani, 1993 ; Noubhani et Cappetta, 1992-
2002]. Elles ont permis de faire connaître de nombreuses espèces nouvelles et de revoir la 
position systématique de nombreux taxons décrits et figurés par Arambourg, particulièrement 
parmi des groupes à diversité relativement élevée (orectolobiformes, carcharhiniformes et 
myliobatiformes). Les poissons ostéichthyens des phosphates du Maroc sont d’un intérêt majeur 
du fait que l’on trouve représentés, dans une même zone, une succession de niveaux contenant 
des fossiles associés à une période continue allant de la fin du Crétacé au début du Tertiaire, 
ouvrant ainsi une rare fenêtre sur ces périodes-clés de l’évolution des téléostéens. Arambourg 
[1952], avait déjà identifié une douzaine de familles d’actinoptérygiens représentant les 
principaux clades de téléostéens ainsi que quelques pycnodontes. Le matériel fossile a depuis 
été considérablement enrichi. Il demeure largement inédit en dehors de quelques études 
ponctuelles [Cavin et al., 2000 ; El Houssaini Darif et al., 2009]. Les recherches en cours sur les 
téléostéens fossiles des phosphates tentent de comprendre les relations phylogénétiques et la 
dynamique évolutive de ces ichthyofaunes en parallèle avec les changements globaux qui ont 
marqué cette époque de l’histoire de la Terre. La paléoherpétofaune des phosphates du Maroc 
représente aujourd’hui une référence mondiale pour les faunes de reptiles marins du Crétacé 
supérieur – Paléogène inférieur de la marge sud-téthysienne [Bardet et al., 2010]. Plusieurs 
clades majeurs sont représentés : squamates, crocodyliformes, chéloniens, plésiosaures, 
dinosaures et ptérosaures. Mosasauridés, crocodyliformes et chéloniens sont les groupes les 
plus diversifiés, tandis que les plésiosaures et les ptérosaures et, en particulier, les dinosaures 
sont moins abondants. Parmi ces « reptiles », seules les faunes de squamates (mosasauridés et 
varanoïdes incertae sedis, serpents palaeophidés) étaient bien connues d’Arambourg. Depuis, 
de nouveaux taxons ont été décrits et des modifications systématiques ont été proposées 
[Bardet et al., 2008, 2010 ; Schulp et al., 2010]. Les crocodyliformes sont les reptiles les plus 
abondants et diversifiés du Paléogène [Jouve, 2005 ; Jouve et al., 2005a, b, 2006a, b, 2008a, 
b]. La plupart des crocodyliformes du Paléogène n’ont été décrit que récemment [voir Jouve 
et al., 2008b]. Il en va de même pour les chéloniens ; bien que très abondants et diversifiés, 
leurs représentants des phosphates n’ont été décrits que récemment. Ils se retrouvent dans 
tous les niveaux stratigraphiques, du Maastrichtien à l’Yprésien. Aujourd’hui les chéloniens 
des phosphates sont connus par des pleurodires (représentées par des Bothremydidae) et 
des cryptodires (représentés par des Cheloniidae, un Dermochelyoidae et un Trionychoidea 
indet.) [Antunes et Broin, 1988 ; Gmira, 1995 ; Hirayama et Tong, 2003 ; Tong et Hirayama, 
2004 ; Jalil et al., 2009 ; Gaffney et al., 2006 ; Gaffney et Tong, 2008 ; Bardet et al., 2013]. 

D’autres groupes, tels que les ptérosaures [Pereda Suberbiola et al., 2003], les dinosaures 
non aviens [Pereda Suberbiola et al., 2004 ; Buffetaut et al., 2005], les oiseaux [Gheerbrant et al., 
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2003 ; Bourdon, 2005, 2006a, b, 2011 ; Bourdon et al., 2005, 2008a, b et 2010] et les mammifères 
étaient totalement inconnus du temps des travaux d’Arambourg. Les dinosaures et les 
ptérosaures du Crétacé supérieur des phosphates sont les premiers de leurs genres décrits en 
Afrique [Pereda et Suberbiola et al., 2003, 2004 ; Buffetaut et al., 2005].

Les oiseaux fossiles des phosphates sont représentés par un matériel abondant découvert 
dans le Paléogène (Thanétien-Yprésien) du bassin des Oulad Abdoun. Cette avifaune 
représente les plus anciens oiseaux modernes (néornithes) connus de l’Afrique mais aussi 
les premiers représentants des oiseaux marins modernes [Gheerbrant et al., 2003 ; Bourdon, 
2006a, 2006b, 2011 ; Bourdon et al., 2005, 2008a, b, 2010]. A ce titre, ils constituent des éléments 
clés dans la compréhension de la radiation des oiseaux modernes à l’aube du Cénozoïque. 
Cette avifaune comprend un minimum de dix espèces et se caractérise par la domination de 
deux groupes, les phaethontiformes et les oiseaux à pseudo-dents, les odontopterygiformes, 
les fossiles marocains apparenant à ces derniers comptent parmi les plus anciens représentants 
de ce groupe éteint [Bourdon, 2005, 2006, 2011 ; Bourdon et al., 2010]. 

Les fossiles attribués à ces deux groupes constituent les cinq espèces décrites jusqu’à 
présent et représentées par un matériel abondant et/ou bien préservé dans les phosphates de 
l’Yprésien (quelques fossiles proviennent du Thanétien). 

Les Mammifères continentaux sont le groupe le plus inattendu dans ces dépôts marins 
de mers épicontinentales. Ils sont parmi les plus anciens placentaires d’Afrique et les plus 
anciens fossiles connus d’ongulés modernes au monde. Ils sont représentés par des espèces 
appartenant aux proboscidiens, hyaenodontides (créodontes), hyracoïdes et condylarthres. 
Les phosphates du Maroc ont livré les premiers représentants des proboscidiens ; les genres 

Phosphatherium, Daouitherium et Eritherium sont les plus anciens proboscidiens décrits à ce jour 
[Gheerbrant et al., 1996, 1998, 2002, 2005, 2009, 2012 ; Gheerbrant et Sudre, 2002]. Les restes 
d’hyracoïdes découverts dans le bassin des Oulad Abdoun appartiendraient à une nouvelle 
espèce du genre primitif Seggeurius auparavant décrit dans l’Eocène inférieur d’Algérie 
[Gheerbrant et al., 2003]. Les phosphates ont livré également des restes de « condylarthres » 
ou paenungulés ancestraux témoignant de l’histoire ancienne des ongulés en Afrique. Dans 
les niveaux thanétiens de Sidi Chennane, au moins deux espèces de ces paenungulés primitifs, 
représentant probablement des familles entièrement nouvelles, ont été décrites [Gheerbrant 
et al., 2001, 2010]. Une autre petite forme encore mal connue rappelle les paenungulés mais aussi 
les afrothères plus primitifs tels que les « condylarthres » louisininés [Gheerbrant et al., 2003]. 
Dans les phosphates du Maroc ont été décrits aussi les premiers créodontes hyaenodontidés 
africains [Gheerbrant et al., 2006 ; Solé et al., 2009]. Ces découvertes soutiennent l’hypothèse 
d’une origine africaine ancienne des Hyaenodontida, longtemps très débattue [Solé et al., 
2009 ; Solé, 2013].
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Vertébrés paléogènes du bassin d’Ouarzazate

Outre la série paléogène des phosphates, la partie orientale du bassin d’Ouarzazate a livré 
plusieurs localités avec de riches faunes marines et terrestres de microvertébrés du Paléocène 
supérieur à l’Eocène moyen [Cappetta et al., 1978, 1987 ; Gheerbrant, 1992 ; Gheerbrant et al., 
1992, 1998 ; Tabuce et al., 2005]. Les principales localités reconnues dans la région de Tinerhir 
et de Boulmane du Dadès sont : Adrar Mgorn 1 (Thanétien), N’Tagourt 2 (Yprésien inférieur)  
et Aznag (Lutétien). La faune récoltée comprend des sélaciens variés [Cappetta, 1993], des 
poissons osseux, des amphibiens, des tortues, des crocodyles, et parmi les plus anciens 
squamates et mammifères placentaires découverts en Afrique. Les mammifères représentent 
les plus anciens jalons de la radiation des euthériens en Afrique [Gheerbrant, 1988, 1989, 1991, 
1992, 1993, 1994, 1995 ; Gheerbrant et al., 1998 a,b ; Sigé et al., 1990 ; Sudre et al. 1993]. Ils sont 
essentiellement illustrés par de petites espèces d’« insectivores » primitifs, dont des euthériens 
généralisés (Cimolesta, Pantolesta) et de possibles archontes (Adapisoriculidae). Ils comptent 
également les plus anciens représentants des « créodontes » hyaenodontidés (Tinerhodon) et 
des primates (Altiatlasius). Les squamates d’Adrar Mgorn 1 sont parmi les rares connus du 
Paléocène dans le monde. Cette faune montre dans son ensemble des affinités laurasiatiques 
[Gheerbrant et Rage, 2006].

Lissamphibiens et lépidosauriens cénozoïques

Les amphibiens et les lépidosaurians du Cénozoïque du Maroc ont été enregistrés dans 
deux intervalles de temps bien distincts et séparés par une longue lacune de 35 millions 
d’années : Paléocène supérieur-Éocène inférieur et Miocène moyen-Holocène. 

Les plus anciennes faunes d’amphibiens et de lépidosauriens cénozoïques proviennent 
du Thanétien (Paléocène supérieur) du bassin d’Ouarzazate et du bassin des phosphates des 
Oulad Abdoun [Gheerbrant et al., 1993 ; Augé et Rage, 2006]. Les localités d’origine marine 
du Thanétien d’Oued Zem et Sidi Daoui ont livré quelques restes d’un serpent aquatique 
(Palaeophis). Les localités du Thanétien d’origine terrestre d’Adrar Mgorn 1 et d’Ilimzi ont 
livré des lézards, dont les amphisbaeniens les plus anciens d’Afrique et parmi les plus anciens 
au monde, et probablement aussi le plus ancien Boidae d’Afrique. Les localités de l’Éocène 
inférieur (Yprésien) ne sont pas aussi riches que celles du Thanétien. Elles n’ont fourni que 
peu d’informations. 

La deuxième période (Néogène) montre un étagement de changements qui aboutissent 
à la faune actuelle. Les faunes du Miocène moyen sont très différentes des faunes antérieures 
et ne comprenaient que des familles qui vivent encore aujourd’hui. Un événement notable 
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dans le Miocène moyen a été l’apparition des premiers serpents venimeux d’Afrique du Nord. 
Cette faune du Miocène moyen montre des affinités eurasiatiques. Au Miocène supérieur, des 
échanges fauniques directs entre le Maroc et la péninsule ibérique sont attestés [Rage, 1976 ; 
Szyndlar et Rage, 1990]. L’assemblage de la transition Pliocène-Pléistocène représente une 
étape vers la faune moderne. La faune de cette période montre des affinités marquées avec 
celle de la péninsule ibérique [Bailon et al., 2011]. Le début du Pléistocène a été marqué par 
l’apparition de certaines familles actuelles [Hossini, 2001]. Dès le milieu du Pléistocène, les 
faunes ont été de plus en plus semblables à celles connues aujourd’hui. Et enfin, au cours de 
l’Holocène, la composition de la faune et la répartition géographique des taxons sont similaires 
à celles d’aujourd’hui.

Mammifères du Néogène continental

Le registre fossile du Miocène inférieur et moyen basal est quasi-inexistant au Maroc. Les 
gisements du Miocène moyen supérieur appartiennent au Mellalien, ce qui correspond à la 
biozone MN6 -MN7/8 en Europe : Beni Mellal [Lavocat, 1961 ; Brunet, 1961, 1971 ; Hoffestetter, 
1961 ; Rage, 1976 ; Vergnaud-Grazzini, 1966 ; Heintz, 1973, 1976 ; Remy, 1976 ; Janvier et Muizon, 
1976 ; Sigé, 1976 ; Jaeger, 1977a, b ; Ginsburg, 1977a, b, c ; Butler, 2010 ; Werdelin et Peigné, 
2010 ; Sanders et al., 2010], Azdal [Benammi et Jaeger, 2001 ; Benammi, 2006], Pataniak 6 
[Jaeger, 1974, 1977b ; Jaeger et al., 1973] et Jebel El Ghassoul [Benammi et Jaeger, 1996 ; 
Benammi, 1997]. Les localités du Miocène supérieur sont plus nombreuses et se répartissent 
essentiellement entre les biozones MN10 et MN13. Elles se concentrent principalement dans 
les bassins d’Ouarzazate et Aït Kandoula [Görler et Zucht, 1986 ; Benammi et al., 1995 ; Teson 
et al., 2010 ; Zouhri et al., 2012], d’autres se trouvant dans le bassin de Taza-Guercif [Jaeger, 
1977b] et la plaine du Tadla [Coppens et al., 1978]. Les localités de la fin du Miocène et le début 
du Pliocène documentent les échanges de faune entre l’Europe du Sud-Ouest et l’Afrique du 
Nord : Ain Guettara [Brandy et Jaeger, 1980] ; Khendek el Ouaich [Jaeger, 1977b ; Brandy et 
Jaeger, 1980] et Lissasfa [Geraads, 1998 ; Raynal et al., 1999]. Les localités du Pliocène sont peu 
nombreuses, particulièrement celles ayant fourni des macromammifères.

Conclusion

Le Maroc est désormais réputé pour son riche patrimoine paléontologique illustré 
notamment par une remarquable diversité des vertébrés fossiles. Les fossiles du Maroc 
documentent des étapes clés de l’histoire évolutive des vertébrés, du Dévonien jusqu’au 
Pléistocène. De grands progrès ont été réalisés ces dernières décennies et de nombreux chantiers 
(Phosphates, Argana, Anoual, Kem Kem, etc.) dont des nouveaux (Ouarzazate, Ad-Dakhla) 
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sont en pleine exploitation. Malheureusement, la recherche scientifique sur ces archives de 
la vie est souvent désorientée par l’exploitation commerciale abusive d’où le danger que des 
localités importantes soient totalement détruites et épurées des fossiles avant que des études 
systématiques soient entreprises. 
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 Résumé – Bien que les placodermes aient été abondamment récoltés dans le Dévonien supérieur 
du Maroc, le groupe le plus représenté de gnathostomes s’avère correspondre aux chondrichthyens, 
le plus souvent sous la forme de microrestes. Dans le Famennien, la plus grande abondance en 
nombre de spécimens est enregistrée au cours de la transgression à la base de la zone à expansa 
avec des espèces de chondrichthyens telles que « Symmorium » glabrum, Phoebodus gothicus, 
Stethacanthus sp., Protacrodus serra, Thrinacodus tranquillus, et Jalodus australiensis. Les radiations au 
sein de ce groupe, au cours du Famennien, montre une périodicité notable se concluant par une 
apogée dans la zone à trachytera-postera correspondant à la plus grande richesse spécifique (3,22) 
ainsi qu’à la plus grande diversité spécifique (3,08). Ces valeurs, plus faibles que celles trouvées 
en Ardenne au moment de l’apogée qui s’avère plus tardive (zone à postera-expansa), suggèrent 
que les grands placodermes, prédateurs présents au Maroc, auraient exercé une régulation notable 
sur les requins. La caractérisation du paléoenvironnement révèle une profondeur intermédiaire 
pour le Maroc entre, d’une part l’Ardenne, et d’autre part la Montagne Noire et les Monts-Ste-
Croix. Les affinités paléogéographiques confortent l’idée de la proximité du Sud-Laurussia et du 
Nord-Gondwana au Dévonien supérieur, tandis qu’au Famennien, Armorica semble avoir isolé 
l’Ardenne de la mer varisque. Les acanthodiens (Emsien-Famennien) et les actinoptérygiens, peu 
nombreux, sont aussi inventoriés. 
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Devonian gnathostomata (chondrichthyans, 
acanthodians, actinopterygians) 
paleobiodiversity from Morocco (NW Gondwana)
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 Abstract – The paleobiodiversity of chondrichthyans in the Devonian concerns 48 taxa with 

363 specimens collected from the Emsian to the Famennian in Morocco (fig. 4). The first shark 

published comes from the Famennian of the Meseta region [Termier, 1936] but the material 

originated mainly from eastern Anti-Atlas. Like in the Carnic Alps [Randon et al., 2007] and 

in the Ardennes [Derycke-Khatir, 2005], the highest numbers of specimens of « Symmorium » 

glabrum, Phoebodus gothicus, Stethacanthus sp., Protacrodus serra, Thrinacodus tranquillus and Jalodus 

australiensis, are registered in expansa-praesulcata zone promoted by the early expansa transgression 

[Ginter et al., 2002]. The specific richness in the Famennian of the Tafilalt was estimated at 7 (43 taxa, 

89,5% of all taxa) and the specific diversity (or Shannon index) at 3,7 (fig. 3a). These data are very 

high compared to present data in open marine environment (for example around 2,45 for specific 

richness) [Zhu et al., 2011]. The tempo of radiations is regular with 4 faunas corresponding to the 

conodont zonations (crepida-rhomboidea, marginifera, trachytera-postera and expansa-praesulcata) (fig. 

4). The peaks of specific richness (3,22) and of specific diversity (3,08) registered in trachytera-postera 

zone (fig. 3b) are lower than values obtained in the Ardenne (6,05 and 4,37 in postera-expansa zone). 

Predators like placoderms, well represented in Morocco (around 40% of placoderms-sharks), may 

have exerted negative feed-back on sharks. With the percentage of crushing tooth in the Famennian 

(13%), the Tafilalt appears shallower than the Montagne Noire or Holly Cross Mountains whereas 

it is deeper than belgium Ardenne (with 48% of crushing tooth). The more cosmopolitan species 

are Phoebodus gothicus and Jalodus australiensis. The proximity of south Laurussia and north 

Gondwana during the end of the Devonian is confirmed by common taxa between south Morocco, 

Montagne Noire, Thuringia and Holly Cross Mountains whereas Armorica was a barrier between 

the Ardenne and the open ocean (fig. 6). 

Machaeracanthus spines and scales have been the only acanthodian remains collected in the Emsian 
levels [Klug et al., 2008] whereas scales of Climatiidae and Acanthodidae [Derycke-Khatir, 2005; 
Derycke et al., 2008] and also tooth-whorls of Ischnacanthidae have been found in the Famennian 
levels [Derycke-Khatir, 2005; Ginter et al., 2002]. 

Palaeozoic actinopterygians have recently been published for the first time [Derycke et al., 2008]. 
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 Introduction

La Meseta constitue un des segments orogéniques des Variscides marocaines au sein 
desquelles affleurent les terrains paléozoïques. La zone Meseta Ouest correspond à une 
succession de bassins dévono-carbonifères découpés par des failles de direction NE-SW. La 
zone de nappe où s’est mis en place le bassin d’Azrou-Khenifra constitue la zone septentrionale 
la plus proche de la Meseta Est [Michard et al., 2010]. La localité de Mrirt (Mr, fig. 1) en limite de 
la Meseta Ouest et du Moyen-Atlas (Meseta Est), redécouverte récemment dans la littérature, 
a fourni le premier vertébré paléozoïque publié du Maroc [Termier, 1936, pl. X, p. 379]. Il 
s’agit d’un fragment d’aiguillon trouvé dans le Famennien [« anticlinorium Ziar-Azrou » sensu 
Termier, 1936], seule mention de vertébré paléozoïque de cette région. 

D’autre part, l’Anti-Atlas est considéré comme une ceinture d’avant-pays et une marge 
passive renversée du NW Gondwana [Michard et al., 2010]. Individualisé dès l’Ordovicien, 
l’Anti-Atlas voit sa structuration et sa sédimentation, contrôlées par des décrochements orientés 
E-W et réactivés plusieurs fois au cours du Paléozoïque [Belka et al., 1999]. Les séries sédimen-
taires y sont pratiquement continues du Cambrien inférieur au Carbonifère supérieur [Des-
tombes et al., 1985 in Kaufmann, 1998]. La paléogéographie de l’Anti-Atlas Est correspondait 
à une alternance de bassins et de plates-formes (fig. 1) mis en place dès le Dévonien inférieur 
[Hollard, 1967 ; Wendt et al., 1984 ; in Belka et al., 1999 ; Belka et al., 1997 ; Rücklin, 2011]. L’essen-
tiel du matériel de vertébrés gnathostomes paléozoïques du Maroc provient du Dévonien lar-
gement exposé dans l’Anti-Atlas Est (Tafilalt, Maïder) et plus précisément du Dévonien moyen 
et supérieur alors que les dépôts carbonatés deviennent plus fréquents [Kaufmann, 1998]. De 
manière plus sporadique, des vertébrés sont aussi signalés dans le Dévonien inférieur et moyen 
de la plaine du Dra (Anti-Atlas Ouest, fig. 1) [Lehman 1976a ; Lelièvre, 1984]. 

Chondrichthyens 

Les plus anciens chondrichthyens du Maroc, ont été signalés dans l’Emsien de la plaine 
du Dra (région d’Akka et d’Assa) avec des placodermes Brachythoraci [Lelièvre, 1984a]. Un 
aiguillon et des plaques dentaires ont été publiés provenant de l’Eifélien terminal de la plaine 
du Dra (SW Anti-Atlas) [Lehman, 1976a]. Les Chondrichthyens, principalement présents sous 
forme de microrestes, sont aussi connus dans les niveaux du Givétien à El Atrous (sud Tafilalt) 
[Hampe et al., 2004] et à Mrakib (sud Maïder) [Kaufmann, 1998], première mention de vertébré 
dans le Maïder (contrairement à Derycke et al. [2008]). Lehman [1976b] a découvert des 
aiguillons de Ctenacanthus dans les niveaux du Frasnien du Tafilalt (entre le Jebel Amessaoui 
et le Jebel Titert, nord-est de l’Anti-Atlas). Dans le Frasnien moyen de l’Anti-Atlas Est, une 
dent de chondrichthyen est signalée [Rücklin, 2010 : 88]. 



Paléobiodiversité des gnathostomes du Dévonien du Maroc

54

 Figure 1. Carte du Maroc et de l’Anti-Atlas d’après [Rücklin, 2010] avec localités du Frasnien : 1 : Ouidane 

Chebbi, 2 : Achguig South, 3 : Achguig, 4 : Khorb-el-Atil, 5 : Achguig Tahtani, 6 : Hassi Tisserdimine, 7 : Hassi 

Nebech, 8 : Bou El Kikhe, 9 : Jebel Bou Ifarherioun, 10 : Mech Irdane, 11 : Oued Talilit, 12 : Lahmida, 13 : 

Mimsmarn, 14 : Ait ou Nebgui. Localités supplémentaires d’après [Lelièvre, 1984 ; Derycke, 1992 ; Ginter 

et al., 2002 ; Derycke et al., 2008 ; Klug et al., 2008]. Mr : Mrirt ; Ak : Akka ; As : Assa ; Hd : Hamar Laghdad ; 

Mf : Mfis ; JD : Jbel Debouâa ; JA : Jbel Amessaoui ; TN : Tizi Nersas ; OEJ : Oum El Jerane ; JEA : Jebel 

Atrous ; JO : Jebel Ouaoufilal ; Mk : Mrakib. 

Figure 1. Map of Morocco and Anti-Atlas from [Rücklin, 2010] with Frasnian localities: 1: Ouidane Chebbi, 2: 

Achguig South, 3: Achguig, 4: Khorb-el-Atil, 5: Achguig Tahtani, 6: Hassi Tisserdimine, 7: Hassi Nebech, 8: 

Bou El Kikhe, 9: Jebel Bou Ifarherioun, 10: Mech Irdane, 11: Oued Talilit, 12: Lahmida, 13: Mimsmarn, 14: Ait 

or Nebgui. Additional localities after [Lelièvre, 1984; Derycke, 1992; Ginter et al., 2002; Derycke et al., 2008; 

Klug et al., 2008]. Mr: Mrirt; Ak: Akka; As: Assa; Hd: Hamar Laghdad; Mf : Mfis; JD: Jbel Debouâa; JA: Jbel 

Amessaoui; TN: Tizi Nersas; OEJ: Oum El Jerane; JEA: Jebel Atrous; JO: Jebel Ouaoufilal; Mk: Mrakib. 
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Les premiers restes de chondrichthyens publiés du Maroc proviennent du Famennien 
(limite Meseta-Moyen-Atlas) [Termier, 1936]. Cette référence, retrouvée récemment, 
correspondrait à un fragment d’aiguillon de Ctenacanthus (rapporté à Onchus par Termier) 
accompagné d’une lame mince. Le Famennien, largement exposé dans le Tafilalt, montre des 
éléments de tailles centimétriques tels que des dents (Orodus), des aiguillons (Ctenacanthus) 
et une mâchoire [Lehman, 1977 ; Lelièvre et Janvier, 1988 ; Derycke, 1992 ; Lelièvre, 2002], 
mais aussi un grand nombre de microrestes de chondrichthyens. Le Tafilalt en a fourni le 
plus grand nombre avec différentes localités comme Hamar Laghdad, Mfis, Jbel Debouâa, Jbel 
Amessaoui, Jbel Titert [Derycke, 1992] et deux localités près de Taouz [plate-forme sud Tafilalt,  
Ginter et al., 2002]. Enfin, quelques microrestes ont été extraits du Famennien du Maïder 
[Kaufmann, 1998 ; Derycke et al., 2008]. 

 Systematique 

Classe CHONDRICHTHYES Huxley, 1880 

Sous-classe ELASMOBRANCHII Bonaparte, 1838 

Ordre OMALODONTIDA Turner, 1997 
Famille incertae sedis 
Genus OMALODUS Ginter and Ivanov, 1992 

Omalodus schultzei Hampe et al., 2004 
2 dents, El Atrous, zone supérieure à ansatus (zone moyenne à varcus), Givétien moyen 
[Hampe et al., 2004].

Ordre PHOEBODONTIDA Ginter, Hairapetian and Klug, 2002 
Famille PHOEBODONTIDAE Williams in Zangerl, 1981 
Genus PHOEBODUS St John and Worthen, 1875 

Phoebodus fastigatus Ginter and Ivanov, 1992 
4 dents, zone supérieure à disparilis, Givétien, Tafilalt [Hampe et al., 2004]. 
4 dents, début de la zone à hemiansatus à la zone inférieure à varcus, Aferdou el Mrakib 
[Kaufmann, 1998]. 

Phoebodus gothicus Ginter, 1990 

1 dent (Phoebodus politus), Mfis, Dévonien supérieur, bassin du Tafilalt [Derycke, 1992].
7 dents inédites, zone à crepida à zone à postera, Khorb-el-Atil, Ouidane Chebbi, bassin 
du Tafilalt [C. Crônier, com. orale]. 

Phoebodus gothicus gothicus Ginter, 1990 
35 dents ; 17 à Oum El Jerane, zone moyenne à terminale à expansa et 18 à Tizi Nersas, 
zone terminale à expansa, Famennien, plate-forme du Tafilalt [Ginter et al., 2002] (fig. 2 : 6). 
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Phoebodus limpidus Ginter, 1990 

2 dents, Tizi Nersas, zone terminale à expansa, Famennien, plate-forme du Tafilalt [Ginter 
et al., 2002]. 

Phoebodus typicus Ginter and Ivanov, 1995 

5 dents, Oum El Jerane, fin de la zone terminale à crepida ou début de la zone à rhomboidea, 
Famennien, plate-forme du Tafilalt [Ginter et al., 2002]. 

Phoebodus turnerae 

1 dent inédite, Khorb-el-Atil, Ouidane Chebbi, bassin du Tafilalt, zone à crepida à zone à 
postera [C. Crônier, com. orale]. 

Ph. sp 

1 dent isolée, Oued Chebbi, zone à Palmatolepis marginifera à zone à Palmatolepis costatus 
(moyenne à expansa à praesulcata), Dévonien supérieur, bassin du Tafilalt [Derycke, 1992]. 

Ph? sp 

Hamar Laghdad, zone à Palmatolepis rhomboidea ou à P. marginifera, Dévonien supérieur, 
bassin du Tafilalt [Derycke, 1992]. 
Genus THRINACODUS St. John and Worthen, 1875 

Genus THRINACODUS St. John and Worthen, 1875
Thrinacodus tranquillus Ginter, 2000 

14 dents ; 8 à Oum El Jerane, zone moyenne à terminale à expansa et 6 à Tizi Nersas, zone 
terminale à expansa, plate-forme du Tafilalt [Ginter et al., 2002]. 
1 dent, coupe de Mrakib, Famennien, zone supérieure à trachytera à zone inférieure à 
postera, bassin du Maïder [Derycke et al., 2008] (fig. 2 : 1-2). 

Thrinacodus incurvus 
2 dents inédites, Khorb-el-Atil, Ouidane Chebbi, bassin du Tafilalt, zone à crepida à zone 
à postera [C. Crônier, com. orale]. 

Thrinacodus ferox Turner, 1982 
1 dent, Oued Chebbi, zone à Palmatolepis marginifera à zone à Palmatolepis costatus (zone 
moyenne à expansa à zone moyenne à praesulcata), Dévonien supérieur, bassin du Tafilalt 
[Derycke, 1992] 

Thrinacodus cf ferox Turner, 1982 
4 dents ; 3 à Oum El Jerane, zone moyenne à terminale à expansa et 1 à Tizi Nersas, zone 
terminale à expansa, plate-forme du Tafilalt [Ginter et al., 2002]. 

Thrinacodus incurvus 
2 dents inédites, Khorb-el-Atil, Ouidane Chebbi, bassin du Tafilalt, zone à crepida à zone 
à postera [C. Crônier, com. orale]. 

Famille JALODONTIDAE Ginter et al., 2002 

Genus JALODUS Ginter, 1999 

Jalodus australiensis Ginter et al., 2002, 
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 Figure 2. Exemples de microrestes de chondrichthyens du Famennien du Maroc. 1-2 Thrinacodus tranquillus, 

Mrakib, zone supérieure à trachytera à zone inférieure à postera [Derycke et al., 2008, fig. 4 : 1 et 2] ; 

3-5 Jalodus australiensis Oum El Jerane (3-4), Tizi Nersas (5) [Ginter et al., 2002, pl. 8 : F, G et D, échelle 

ambiguëe] ; 6 Phoebodus gothicus, Oum El Jerane (pl. 8 : L, échelle ambiguëe) ; 7-8 Protacrodus serra, Tizi 

Nersas (pl. 11 : B et C, sans échelle) ; 9-11 “Symmorium” glabrum, Oum El Jerane (pl. 9 : F, G et C). 

Figure 2. Some chondrichthyan microremains already published from the Famennian of Morocco. 1-2 Thrina-

codus tranquillus, Mrakib, Upper trachytera-Lower postera zones [Derycke et al., 2008, fig. 4: 1, 2]; 3-5 Jalo-

dus australiensis, Oum El Jerane (3-4), Tizi Nersas (5), [Ginter et al., 2002, pl. 8: F, G and D, ambiguous 

scale]; 6 Phoebodus gothicus, Oum El Jerane (pl. 8: L, ambiguous scale); 7-8 Protacrodus serra, Tizi Nersas 

(pl. 11: B and C, without scale); 9-11 “Symmorium” glabrum, Oum El Jerane (pl. 9: F, G and C). 
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10 dents ; 7 à Oum El Jerane, zone moyenne à terminale à expansa et 3 à Tizi Nersas, zone 
terminale à expansa, plate-forme du Tafilalt [Ginter et al., 2002] (fig. 2 : 3-5). 

Ordre EUSELACHII Hay, 1902 

Famille CTENACANTHIDAE Dean, 1909 

Genus CTENACANTHUS Agassiz, 1835 

Ctenacanthus clarki Newberry, 1889 

1 aiguillon, Mfis, Dévonien supérieur, bassin du Tafilalt [Derycke, 1992]. 

Ct. clarki ? 

1 aiguillon, Jbel Debouâa, zone à Palmatolepis velifer ou à P. styriacus (supérieure à 
marginifera à zone inférieure à expansa), Dévonien supérieur, bassin du Tafilalt [Derycke, 
1992]. 

Ct. venustus Eastman, 1902 

1 aiguillon, Jbel Amessaoui, Dévonien supérieur, plate-forme du Tafilalt [Lehman, 1977 ; 
Derycke, 1992]. 

Ct. cf wrighti 

1 aiguillon, Jbel Amessaoui, Jbel Titert, plate-forme du Tafilalt, Famennien [Lehman, 
1977 ; Derycke, 1992].

Ct. sp 

8 dents isolées, Hamar Laghdad, zone à Palmatolepis rhomboidea ou à P. marginifera, 
Dévonien supérieur, bassin du Tafilalt [Derycke, 1992]. 

Ct.? sp 
4 écailles isolées, Hamar Laghdad, zone à Palmatolepis rhomboidea ou à P. marginifera, 
Dévonien supérieur, bassin du Tafilalt [Derycke, 1992]. 

Ct. ? 
1 fragment d’aiguillon (Onchus) et 1 lame, Sidi Bou Ignoussen, Mrirt, limite Meseta 
marocaine-Moyen Atlas, nappe de Khenifra, Famennien [Termier, 1936]. 

Super famille PROTACRODONTOIDEA Zangerl, 1981 
Genus PROTACRODUS Jaekel, 1921 

Protacrodus serra Ginter et al., 2002 

36 dents ; 5 à Oum El Jerane, zone terminale à expansa et 31 à Tizi Nersas, zone terminale 
à expansa, plate-forme du Tafilalt [Ginter et al., 2002] (fig. 2 : 7-8). 

Protacrodus vetustus Jaekel, 1921 

4 dents à Oum El Jerane, fin de la zone terminale à crepida ou début de la zone à 
rhomboidea, Famennian terminal, plate-forme du Tafilalt [Ginter et al., 2002].  

Protacrodus sp 

1 dent à Hamar Laghdad, zone à Palmatolepis rhomboidea ou à P. marginifera, Dévonien 
supérieur, bassin du Tafilalt [Derycke, 1992].
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Ordre SYMMORIIDA Zangerl, 1981 
Famille DENAEIDAE Berg, 1940 
Genus COBELODUS Zangerl, 1973 

Cobelodus sp

1 dent, Mrakib section, bassin du Maïder, Famennien, zone supérieure à trachytera à 
zone inférieure à postera [Derycke et al., 2008]. 
Genus DENAEA Pruvost, 1922 

Denaea ? sp 

2 dents, Mrakib section, bassin du Maïder, Famennien, zone supérieure à trachytera à 
zone inférieure à postera [Derycke et al., 2008]. 

Famille SYMMORIIDAE Dean, 1909 
Genus SYMMORIUM Cope, 1893

« Symmorium » glabrum 

90 dents ; 84 à Oum El Jerane, zone moyenne à terminale à expansa et 6 à Tizi Nersas, 
zone terminale à expansa, plate-forme du Tafilalt [Ginter et al., 2002] (fig. 2 : 9-11). 

« Symmorium » sp B 

8 dents à Oum El Jerane, fin de la zone terminale à crepida ou début de la zone à 
rhomboidea, plate-forme du Tafilalt [Ginter et al., 2002]. 

Symmorium sp 

Série dentaire, Achguig, Dévonien supérieur, bassin du Tafilalt [Lelièvre, 2002].

SYMMORIIDAE gen et sp indet. 

1 denticule, coupe de Mrakib, bassin du Maïder, Famennien, zone supérieure à trachytera 
à zone inférieure à postera [Derycke et al., 2008].

Famille STETHACANTHIDAE Lund, 1974 

Genus STETHACANTHUS Newberry, 1889 

Stethacanthus thomasii Turner, 1982 

3 dents, Hamar Laghdad, zone à Palmatolepis rhomboidea ou à P. marginifera, Dévonien 
supérieur, bassin du Tafilalt [Derycke, 1992].

Stethacanthus cf thomasii Turner, 1982 

7 dents, Oum El Jerane, zone terminale à crepida ou début de la zone à rhomboidea, plate-
forme du Tafilalt [Ginter et al., 2002]. 

Stethacanthus sp 

1 dent, Mrakib section, bassin du Maïder, Famennien, zone supérieure à trachytera à 
zone inférieure à postera [Derycke et al., 2008]. 

Stethacanthus spp 

68 dents ; 32 à Oum El Jerane, zone moyenne à terminale à expansa et 36 à Tizi Nersas, 
zone terminale à expansa, plate-forme du Tafilalt [Ginter et al., 2002]. 

Stethacanthus ? sp A 
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4 dents, Hamar Laghdad, zone à Palmatolepis rhomboidea ou à P. marginifera, Dévonien 
supérieur, bassin du Tafilalt [Derycke, 1992].

Stethacanthus ? sp B 

1 dent, Hamar Laghdad, zone à Palmatolepis rhomboidea ou à P. marginifera, Dévonien 
supérieur, bassin du Tafilalt [Derycke, 1992].
SYMMORIIDA indet. 
2 germes dentaires, coupe de Mrakib, bassin du Maïder, Famennien, zone supérieure à 
trachytera à zone inférieure à postera [Derycke et al., 2008]. 

Ordre ORODONTIDA De Koninck, 1878 

Famille ORODONTIDAE De Koninck, 1878 

Orodus varicostatus St-John and Worthen, 1875 

Dents isolées, Jbel Amessaoui, Dévonien supérieur, plate-forme du Tafilalt [Derycke, 
1992].

Orodus cf cinctus Lehman, 1977 

Famennien, Tafilalt.

Orodus sp 

Dent isolée, Jbel Amessaoui, Dévonien supérieur, plate-forme du Tafilalt [Derycke, 1992]. 

Hercynolepis ? sp 

1 écaille associée avec MCD 5, zone à Palmatolepis rhomboidea ou à P. marginifera, Hamar 
Laghdad, Dévonien supérieur, bassin du Tafilalt [Derycke, 1992]. 

Ordre INCERTAE SEDIS 

ELASMOBRANCHII INCERTAE SEDIS
Genus CLAIRINA Ginter, 1999 

Clairina marocensis (Derycke, 1992) 
3 dents (Phoebodus marocensis), Hamar Laghdad, P. rhomboidea ou P. marginifera, Dévonien 
supérieur, bassin du Tafilalt [Derycke, 1992] et 1 dent, Tizi Nersas, zone terminale à 
expansa, plate-forme du Tafilalt [Ginter et al., 2002]. 
ELASMOBRANCHII indet. 
1 dent, Mrakib section, zone supérieure à trachytera à zone inférieure à postera, Famennien, 
bassin du Maïder [Derycke et al., 2008]. 

Ordre INCERTAE SEDIS 
Genus CLADOLEPIS Wells, 1944 

Cladolepis sp 
1 écaille, Mfis, Dévonien supérieur, bassin du Tafilalt [Derycke, 1992]. 
Forme hybodontide 

Hybodontidae ? 
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3 écailles, zone à Palmatolepis rhomboidea ou à P. marginifera, Hamar Laghdad, Dévonien 
supérieur, bassin du Tafilalt [Derycke, 1992].

Chondrichthyes indet. 
1 aiguillon incomplet, Eifelien, Dévonien moyen du Dra [Lehman, 1976a]. 
1 dent, Frasnien moyen, Tafilalt [Rücklin, 2010].

Conclusion chondrichthyens

Mis à part quelques macrorestes tels que des dents, des aiguillons [Lehman, 1977 ; 
Derycke, 1992], une mâchoire de Symmorium sp. (Famennien d’Achguig) et des éléments 
d’Alienacanthus (Famennien supérieur, Jbel Debouâa) [Lelièvre et Grogan, 2002], les 
chondrichthyens récoltés au Maroc sont représentés essentiellement par des microrestes. 

Les plus anciens restes de chondrichthyens du Maroc proviennent de l’Emsien/
Eifélien de la vallée du Dra [Lehman, 1976a ; Lelièvre, 1984]. Quelques éléments isolés ont 
été récoltés dans les terrains de l’Emsien au Frasnien, dans l’est de l’Anti-Atlas [Kaufmann, 
1998 ; Hampe et al., 2004] alors que la majorité du matériel provient du Famennien (surtout 
dans le Tafilalt) [Derycke, 1992 ; Ginter et al., 2002]. 

Paléobiodiversité (figs 3-4) 
Au Maroc, l’inventaire des chondrichthyens du Dévonien concerne 48 taxons et au 

minimum 363 spécimens répertoriés. Une augmentation de la richesse et de la diversité 
est enregistrée au cours du Famennien qui comprend 43 taxons sur 48 (c’est-à-dire 89 %). 
L’évaluation de la richesse spécifique (Nb taxa-1/LnNb spécimens) de l’ensemble du 
Famennien du Maroc donne une valeur de 7 (fig. 3a), alors que celle du Famennien de Belgique 
est de 8,7. De même, la diversité spécifique du Famennien du Maroc reste élevée (indice 
de Shannon = 3,69) (fig. 3a) mais moins que celle du Famennien de l’Ardenne (indice de 
Shannon = 4,67). 

Au total, 7 Phoebodontiformes, 7 Ctenacanthida, 3 Protacrodontoidea, 13 Symoriida, 
5 Orodontida et 4 Thrinacodontidae sont comptabilisés, les autres groupes étant moins 
représentés. Dans le Famennien du Maroc, les Symmoriida dominent avec 56 % des spécimens, 
pourcentage proche de celui trouvé auparavant dans le Famennien du Maïder (55 %) [Derycke 
et al., 2008], alors qu’ils sont totalement absents du Famennien de Belgique [Derycke-Khatir, 
2005]. Les taxons les plus représentés en nombre de spécimens dans le Famennien tels que 
« Symmorium » glabrum (90, fig. 3 : 9-11), Phoebodus gothicus (43, fig. 3 : 6), Protacrodus serra 
(36, fig. 3 : 7-8), Thrinacodus tranquillus (15, fig. 3 : 1-2) et Jalodus australiensis (10, fig. 3 : 3-5), 
montrent un pic d’abondance dans la zone à expansa-praesulcata (figs 3a, 4). Déjà observés en 
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Diversité spécifique Maroc Nb indiv Nb/nbtotal
Log2(nbind/

nbtotlz)

Phoebodus gothicus 43 0,12321 –3,02081 –0,37219

Phoebodus limpidus 2 0,00573 –7,44725 –0,04267

Phoebodus typicus 5 0,01433 –6,12482 –0,08777

Phoebodus turnerae ? 1 0,00286 –8,44977 –0,02417

Ph. sp 1 0,00286 –8,44977 –0,02417

Ph. ? sp 1 0,00286 –8,44977 –0,02417

Jalodus australiensis 10 0,02865 –5,12532 –0,14684

Ctenacanthus clarki 1 0,00286 –8,44977 –0,02417

Ctenacanthus ? clarki 1 0,00286 –8,44977 –0,02417

Ctenacanthus venustus 1 0,00286 –8,44977 –0,02417

Ct. wrighti 1 0,00286 –8,44977 –0,02417

Ct. sp 8 0,02292 –5,44725 –0,12485

Ct ? sp 4 0,01146 –6,44725 –0,07388

Ct ? 1 0,00286 –8,44977 –0,02417

Protacrodus serra 36 0,10315 –3,27718 –0,33804

Pr. vetustus 4 0,01146 –6,44725 –0,07388

P. sp 1 0,00286 –8,44977 –0,02417

Cobelodus sp 1 0,00286 –8,44977 –0,02417

Denaea ? sp 3 0,00859 –6.86313 –0,05895

« Symmorium » glabrum 90 0,25788 –1,95523 –0,50421

Symmorium sp B 8 0,02292 –5,44725 –0,12485

Symmorium sp 1 0,00286 –8,44977 –0,02417

Symmoridae indet 1 0,00286 –8,44977 –0,02417

Symmorida indet 2 0,00573 –7,44725 –0,04267

Stethacanthus thomasii 3 0,00859 –6.86313 –0,05895

St. cf thomasii 8 0,02292 –5,44725 –0,12485

Stethacanthus sp 1 0,00286 –8,44977 –0,02417

Stethacanthus spp 68 0,19484 –2,35964 –0,45975

Stethacanthus ? sp A 4 0,01146 –6,44725 –0,07388

Stethacanthus ? sp B 1 0,00286 –8,44977 –0,02417

Orodus varicostatus+ ? 1 0,00286 –8,44977 –0,02417

Orodus cf cinctus 1 0,00286 –8,44977 –0,02417

Orodus sp 1 0,00286 –8,44977 –0,02417

Hercynolepis ? 1 0,00286 –8,44977 –0,02417

Clairina marocensis 4 0,01146 –6,44725 –0,07388

Thrinacodus tranquillus 15 0,04298 –4,54019 –0,19514

Thrinacodus ferox+cf 5 0,01433 –6,12482 –0,08777

Thrinacodus incurvus 2 0,00573 –7,44725 –0,04267

Elasmobranchii indet 1 0,00286 –8,44977 –0,02417

Cladolepis 1 0,00286 –8,44977 –0,02417

Hybodontidae ? 3 0,00859 –6.86313 –0,05895

Chondrichthyes indet 2 0,00573 –7,44725 –0,04267

total 349 RS = 7 IS = 3,69271

Nb: Nombre de spécimens

 Figure 3a. Diversité spécifique ou indice de Shannon du Famennien du Maroc. Nb : Nombre de spécimens.

Figure 3a. Specific diversity or Shannon index from the Famennian of Morocco. Nb: number of specimens.
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Ardenne [Derycke-Khatir, 2005] et dans les Alpes carniques [Randon et al., 2007], ces maxima 
d’abondance peuvent être mis en relation avec la transgression early expansa [Ginter et al., 2002]. 

Les indices de diversité Richesse spécifique (RS) et Diversité spécifique (IS ou indice 
de Shannon) ont ensuite été calculés par zones de conodontes pour traiter des données 
correspondant à des périodes de temps plus courtes afin de se rapprocher des données actuelles 
même en milieu pélagique [Zhu et al., 2011] (fig. 3b). La richesse spécifique permet d’estimer 
les variations temporelles du peuplement, elle tient compte du nombre d’espèces et du nombre 
total de spécimens (RS = nbre espèces-1/LogNbre total de spécimens). La richesse spécifique du 
Famennian du Maroc augmente régulièrement jusqu’à un maximum dans la zone à trachytera-
postera (de 1,16 à 3,22) avant de diminuer dans la zone à expansa-praesulcata (1,62). L’indice de 
Shannon (IS) ou diversité spécifique exprime la diversité en fonction du nombre d’espèces et 

 Figure 3b. Graphique de diversité spécifique ou indice de Shannon (IS) en rouge et richesse spécifique (RS) 

en bleu par zone de conodontes : zone à crepida-rhomboidea, zone à marginifera, zone à trachytera-postera, 

zone à expansa-praesulcata du Famennien du Maroc.

Figure 3b. Graphic of specific diversity or Shannon index (IS) in red and specific richness (RS) in blue by 

conodont zones: crepida-rhomboidea zone, marginifera zone, trachytera-postera zone, expansa-praesulcata 

zone from the Famennien of Morocco. 

Maroc richesse spécifique diversité spécifique(IS)
crepida/rhomboidea 1,16 2,28
marginifera 1,78 2,25
trachytera/postera 3,22 3,08
expansa/praesulcata 1,62 2,34

Ardenne
triangularis 1,86 1,92
rhomboidea/marginifer 2,88 2,75
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 Figure 4. Distribution stratigraphique des requins dévoniens du Maroc avec nombre de spécimens entre 

parenthèses [Données de Derycke, 1992 ; Ginter et al., 2002 ; Hampe et al., 2004 ; Kaufmann, 1998 ; 

Lehman, 1976 ; Rücklin, 2010 ; Termier, 1936]. 

 Figure 4. Stratigraphical sharks distribution in the Devonian of Morocco with the number of specimens in 

parentheses [Data from Derycke, 1992; Ginter et al., 2002; Hampe et al., 2004; Kaufmann, 1998; Lehman, 

1976; Rücklin, 2010; Termier, 1936]. 

l’abondance des spécimens au sein de chaque espèce (-∑Nb spécimens par taxon/Nb total de 
spécimens xLog2Nb/Nbrtotal) ; il est complété par l’indice d’équitabilité (IE) qui donne la 
répartition plus ou moins équilibrée des individus au sein des espèces [Grall et Coïc, 2006]. Le 
premier indice évolue de 2,28 dans la zone à crepida-rhomboidea ; 2,25 dans la zone à marginifera ; 
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3,08 dans la zone à trachytera-postera à 2,34 dans la zone à expansa-praesulcata (fig. 3b). La 
richesse et la diversité spécifique augmentent lors de conditions favorables correspondant à 
la zone à trachytera-postera au Maroc alors qu’elles sont décalées à la zone à postera-expansa en 
Ardenne (RS = 6,05 et IS = 4,37) (fig. 3b). Les valeurs élevées obtenues en Ardenne pourraient 
correspondre d’une part à des conditions environnementales plus favorables (plus équatoriales 
et moins profondes, cf paléoenvironnement). D’autre part, la présence de prédateurs tels que les 
grands placodermes (environ 40 % de l’ensemble placodermes-requins au Maroc) exerceraient 
une régulation négative sur les requins au Maroc alors que les placodermes ne représenteraient 
qu’environ 20 % de l’ensemble placodermes-requins en Ardenne, caractérisé par l’absence de 
Dunkleosteus et de Titanichthys (contrairement à Rücklin [2010: 91]). 

Biostratigraphie (fig. 4) 

Certaines formes décrites auparavant dans le Carbonifère (ex Cobelodus et Denaea) voient 
leur premier enregistrement dans le Famennien du Maïder (Mrakib) (zone supérieure à 
trachytera à zone inférieure à postera [Derycke et al., 2008]. 

La périodicité des radiations de chondrichthyens dans le Famennien du Tafilalt 
correspond aux zones de conodontes. Alors que trois radiations successives sont observées 
dans le Famennien de l’Ardenne (zone à triangularis : 4 taxons-5 spécimens/zone à  
rhomboidea-marginifera : 7 taxons-7 spécimens/zone à postera-expansa : 25 taxons-42 spécimens), 
au Maroc, 4 assemblages successifs de chondrichthyens sont dénombrés au cours du Famennien : 
dans les zones à crepida-rhomboidea avec 7 taxons (27 spécimens), à rhomboidea-marginifera avec 
10 taxons (32 spécimens), à trachytera-postera (9 taxons et 10 spécimens) et enfin à expansa, 
zone la plus riche en nombre de taxons (12) et de spécimens (260) représentant une véritable 
apogée (fig. 4). Cette période, à corréler avec la transgression globale à la base de la zone à 
expansa [Ginter et al., 2002] constitue aussi une période d’abondance pour les chondrichthyens 
en Belgique (25 taxons) [Derycke-Khatir, 2005] et dans les Alpes carniques [Randon et al., 2007] 
avant l’événement du Hangenberg. 

Paléoenvironnement 

La faune du Famennien du bassin du Maïder montre une forte proportion de dents 
cladodontes (89 %) et une absence de dents broyeuses, caractérisant ainsi un approfondissement 
relatif de ce bassin par rapport à celui du Tafilalt [Derycke et al., 2008]. 

En considérant, cette fois l’ensemble du Famennien du Maroc et en comptabilisant le 
nombre de spécimens, on trouve 13 % de dents broyeuses (Protacrodontes et Orodontes) alors 
que ces dernières sont beaucoup plus nombreuses en Ardenne belge avec 48 % (Protacrodontes, 
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 Figure 5. Comparaison du nombre de spécimens de chondrichthyens dans le Famennien du Maroc avec 

d’autres localités. 

Figure 5. Comparison between the number of specimens of famennian chondrichthyans from Morocco with 

other localities.

USA Maroc Ardenne Montagne N
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Thaïlande
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Phoebodus gothicus 2 43 11 11     X 103 5 15 82 X

Phoebodus limpidus 28 2 11 5/4 4 21 X X

Phoebodus typicus 5 2 ?

Phoebodus turnerae ? 1 X 2 18 4 ?

Ph. sp 1 X 22 55 X

Ph ? sp 1

Jalodus australiensis 10 2 ? 13 6/5 104 47 4 3 14 X

Ctenacanthus clarki 1

Ctenacanthus ? clarki 1

Ctenacanthus venustus 1

Ct. wrighti 1

Ct. sp 8 X

Ct ? sp 4 X

Ct ? 1

Protacrodus serra 36 3

Pr. vetustus 10 4 1 1 6

Pr. sp 4 1 X 13 3/1 13 18 78 X

Cobelodus sp. 1

Denaea ? sp 3 X

« Symmorium » glabrum 90 41 1 40 17 X

Symmorium sp B 8

Symmorium sp. 6 1 X

Symmoridae indet 1

Symmorida indet 2

Stethacanthus thomasii 3

St. cf thomasii 8

Stethacanthus sp 7 68 ? 16 17 ? ? 28 ?

Stethacanthus ? sp A 4

Stethacanthus ? sp B 1

Orodus varicostatus+ ? 1

Orodus cf cinctus 1

Orodus sp 1 X X

Hercynolepis ? 1 ? 3 ? X X X

Clairina marocensis 4 14 1 2 X

Thrinacodus tranquillus 15 18 20 35

Thrinacodus ferox+cf 10 5 2 4 7 3 X

Thrinacodus incurvus 2

Elasmobranchii indet 1

Cladolepis 1

Hybodontidae ? 3

Chondrichthyes indet 2

total 349
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Orodontes et Polyacrodontes). Le Famennien du Maroc correspond ainsi à un environnement 
plus profond que celui de l’Ardenne. Par contre, le Tafilalt s’avère moins profond que la 
Montagne Noire, les Monts-Ste-Croix (Pologne) mais aussi que les Alpes carniques dont 
l’environnement correspond au biofaciès à palmatolepid-bispathodid, environnements 
pélagiques/océaniques [Randon et al., 2007 ; Ginter et al., 2002]. 

Paléobiogéographie (figs 5-6) 
Les formes cosmopolites sont rares dans le Givétien [Luksevics et al., 2010] mis à part les 

deux taxons de requins trouvés au Maroc (Omalodus, zone à varcus et Phoebodus fastigatus, zone 
supérieure à disparilis et début de la zone à hemiansatus à la zone inférieure à varcus) [Hampe 
et al., 2004] qui ont une large répartition de Laurussia à la Sibérie. 

Dès le Frasnien, les ichthyofaunes du sud marocain montrent des affinités avec des loca-
lités en Allemagne (Badwildungen, Hesse) [Rücklin, 2010], constatation toujours valable au 

 Figure 6. Carte paléogéographique du Dévonien supérieur [reprise de Rücklin, 2010 d’après Scotese, 2003 

et Dopieralska, 2003]. A : Ardenne/Massif schisteux rhénan, 1 : Bad Wildungen/Thuringe, Allemagne ; 2 : 

Anti-Atlas Est, Sud Maroc ; 3 : Montagne Noire, France ; 4 : Monts Ste Croix, Pologne ; AC : Alpes carniques ; 

5 : Iran/Arménie ; C : Chine du Sud ; T : Thaïlande, 6 : Gogo Australie, AR : Arctique russe ; SO : Sud Oural ; 

S : Sibérie ; U : Utah ; NM : Nouveau Mexique ; I : Iowa. 

Figure 6. Palaeogeographic map for the Late Devonian [Rücklin, 2010 after Scotese, 2003 and Dopieralska, 

2003]. A: Ardenne/ Rhenish Massif, 1: Bad Wildungen/Thuringia, Germany; 2: Eastern Anti-Atlas, Southern 

Morocco; 3: Montagne Noire, France; 4: Holy Cross Mountains, Poland; AC: Carnic Alps; 5: Iran/Armenia; C: 

Southern China; T: Thailand, 6: Gogo Australie, AR: Russian Arctic; SO: Southern Oural; S: Siberia; U: Utah; 

NM: New Mexico; I: Iowa.
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Famennien avec la Thuringe. Un groupe de localités au sud d’Armorica (figs 5, 6) montrent un 
maximum de taxons communs : l’Anti-Atlas (point 2), la Montagne Noire (point 3, 11 taxons 
communs dont 8 espèces), les Monts Ste Croix (point 4, 12 taxons dont 9 espèces) et la 
Thuringe/Massif rhénan (point 1, 8 taxons dont 6 espèces). Curieusement les Alpes carniques 
(AC) relativement proches ne comprennent que 5 taxons communs avec le Maroc (4 espèces). 
De même, l’Ardenne (A, 9 taxons mais seulement 2 espèces) semble isolée, Armorica jouant 
le rôle de barrière (passage Est privilégié). Ceci semble en contradiction avec la disparition 
de la province armoricaine pendant le Famennien par fusion à la marge gondwanne, mise en 
évidence par l’abondance de forme pélagique-cosmopolite [Young, 2003 ; Robardet, 2003 in 
Lebedev et Zakharenko, 2010]. 

Des taxons tels que Phoebodus, Protacrodus et Stethacanthus sont considérés comme des 
formes cosmopolites de la Palaeotethys [Burrow et al., 2010] et les chondrichthyens Protacrodus 

et Phoebodus, répartis sur les côtes de Laurentia jusqu’en Chine, dominent la catégorie des 
poissons cosmopolites au Famennien [Lebedev et al., 2010]. Ils sont datés de l’intervalle 
Givétien-Frasnien dans l’Est-Gondwana alors que ces genres sont tous famenniens au Maroc 
(excepté Ph. fastigatus). D’autres requins pélagiques cosmopolites de la Téthys tels que Jalodus 

australiensis et Thrinacodus ferox sont d’âge carbonifère en Australie [Burrow et al., 2010] et 
famennien au Maroc. 

Les espèces présentes au Maroc les plus cosmopolites correspondent à Phoebodus gothicus 
se répartissant de l’ouest Euramerica à la Chine du sud [Hampe et Schindler, 2004] et à Jalodus 

australiensis du Maroc au Sud de la Thaïlande-Chine sud (zone à expansa). A la fin du Dévonien, 
de nombreux chondrichthyens ont une distribution paléotéthysienne surtout après la radiation 
post Frasnien/Famennien des requins : Thrinacodus, Jalodus, phoebodontes, protacrodontes, 
symmoriides, stethacanthes, ctenacanthes, hybodontiformes et parfois néosélaciens [Burrow 
et al., 2010]. Le pourcentage des formes cosmopolites augmente pendant le Famennien entre 
Armorica et Nord Gondwana alors que Laurentia reste une province isolée [Lebedev et 
Zakharenko, 2010]. Ces analyses confortent l’idée de proximité du Nord Gondwana et Sud 
Laurussia au Dévonien supérieur [Young, 1987 ; Rücklin, 2010]. 

Les structures des communautés dépendent des conditions de dispersion et des 
niveaux marins. Ainsi, l’approfondissement augmente le cosmopolitanisme alors qu’une 
régression augmente l’endémisme par isolement [Turner et Young, 1997 ; Zhao et Zhu, 2007 ; 
in Lebedev et al., 2010]. Ainsi, l’Ardenne belge montre un fort endémisme lié au contexte 
paléogéographique, Armorica constituant une barrière pour la dispersion des requins et 
surtout celle des grands placodermes. L’Ardenne belge constitue une plate-forme en zone 
équatoriale propice aux requins de type broyeur alors que le Maroc (Tafilalt) mais aussi les 
Monts-Ste-Croix et la Montagne Noire correspondent à la mer varisque en domaine plus 
ouvert (fig. 6). 
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Acanthodiens 

Les premiers acanthodiens au Maroc sont représentés sous la forme d’aiguillons de 
Machaeracanthus, communs dans l’Emsien du Tafilalt [Lehman, 1977] ainsi que d’écailles 
retrouvées avec des Placodermes [Klug et al., 2008]. Lehman a attribué les aiguillons de 
l’Emsien supérieur du Tafilalt à M. peracutus, M. major, M. sulcatus et M. longaevus. Cependant, 
M. peracutus s’avère plutôt être d’âge eifélien près d’Akka où plusieurs aiguillons de 
Machaeracanthus ont été retrouvés [Lehman, 1976a : pl. I, B in Lelièvre, 1984a, fig. 1]. Lehman 
remettait lui-même en doute la validité de ces espèces et Klug et al. [2008 : 158] proposent de 
les mettre en synonymie avec M. cf peracutus. Des restes d’acanthodiens sont aussi signalés 
dans l’Emsien supérieur (zone à Polygnathus laticostatus) de la plaine du Dra (localités Akka et 
Assa) [Lelièvre, 1984a : 198]. 

Des écailles et spirales dentaires d’acanthodiens proviennent du Famennien du Tafilalt 
[Derycke, 1992 ; Derycke-Khatir, 2005 ; Ginter et al., 2002 : 178]. Enfin, une écaille isolée a été 
récoltée dans le Famennien du Maïder [Derycke et al., 2008], seule mention du groupe pour 
cette région. 

Classe ACANTHODII Owen, 1846 

Ordre ACANTHODIDA Berg, 1940 
Famille ACANTHODIDAE Huxley, 1861 

Acanthodes sp cf A. guizhouensis Wang and Turner, 1985 
2 écailles, zone à Palmatolepis rhomboidea ou à P. marginifera, Hamar Laghdad, Dévonien 
supérieur, bassin du Tafilalt [Derycke-Khatir, 2005]. 

Ordre CLIMATIIDA 

Famille CLIMATIIDAE 
Climatiidae indet 

100 aines d’écailles, Oum El Jerane, fin de la zone terminale à crepida à fin de la zone à 
marginifera ou fin de la zone terminale à crepida au début de la zone à rhomboidea, plate-
forme du Tafilalt [Ginter et al., 2002]. 

Ordre ISCHNACANTHIFORMES Berg, 1940 
ISCHNACANTHIDA 
Famille ISCHNACANTHIDAE 
Ischnacanthidae gen et sp indet 
1 spirale dentaire, Hamar Laghdad, zone à Palmatolepis rhomboidea ou à P. marginifera, 
Dévonien supérieur, bassin du Tafilalt [Derycke, 1992].
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1 spirale dentaire, Oum El Jerane, fin de la zone terminale à crepida à fin de la zone à 
marginifera ou fin de la zone terminale à crepida au début de la zone à rhomboidea, plate-
forme du Tafilalt [Ginter et al., 2002]. 
ACANTHODII gen et sp indet 
1 écaille, coupe de Mrakib, zone supérieure à trachytera à zone inférieure à postera, 
Famennien, bassin du Maïder [Derycke et al., 2008]. 
ACANTHODII INDET. 

Machaeracanthus Newberry, 1857 
M. longaevus, M. major, M. peracutus, M. sulcatus [Lehman 1976, 1977] 
M. longaevus M. sulcatus Emsien, Oued Chebbi, Tafilalt [Lehman, 1977] 
Machaeracanthus cf peracutus 

Fragments d’aiguillons, 90 à Ouidane Chebbi, 21 à Hassi Chebbi, 7 à Jebel Ouaoufilal, 
8 à El Atrous, zone à kitabicus (dehicens) à zone à gronbergi (excavatus), début de l’Emsien, 
Tafilalt [Klug et al., 2008]. 
3 aiguillons, Eifélien, Dévonien moyen du Dra [Lehman, 1976a]. 

Machaeracanthus sp 
Ecailles articulées, El Atrous, zone à kitabicus (dehicens), plate-forme du Tafilalt [Klug 
et al., 2008]. 

Machaeracanthus 

Aiguillons, Eifélien près Akka [Lehman, 1976a : pl. I, B in Lelièvre, 1984a]. 

Conclusion acanthodiens 

Machaeracanthus est d’attribution taxonomique incertaine, parfois rapproché des 
chondrichthyens [Goujet, comm. orale], mais Burrow et collaborateurs [2010] ont montré des 
ressemblances avec les acanthodiens ischnacanthiformes. Il constitue un élément typique du 
Gondwana et commun dans l’Emsien du Maroc participant à la radiation des gnathostomes ce 
qui aurait eu des incidences sur l’évolution des ammonoïdes [Klug et al., 2008]. L’ichthyofaune 
famennienne contient des écailles et quelques rares spirales d’acanthodiens [Derycke, 1992 ; 
Ginter et al., 2002 ; Derycke et al., 2008].

Actinoptérygiens 

Quelques restes (écailles, dents) constituent la première figuration d’actinoptérygien 
paléozoïque du Maroc [Derycke et al., 2008]. De très nombreuses dents et écailles provenant 
aussi du bassin de Maïder et présentes dans les collections de l’Université de Bologne n’ont 
pas été figurées (Claudia Spaletta, comm. orale). 
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Classe OSTEICHTHYES Huxley, 1880 

Sous-classe ACTINOPTERYGII Cope, 1887 

ACTINOPTERYGII indet 

4 écailles, 1 hemilepidotrichium, 2 dents, zone supérieure à trachytera à zone inférieure à 
postera, Famennien, coupe de Mrakib, bassin du Maïder [Derycke et al., 2008]. 

Actinopterygii 
Actinopterygii gen et sp indet, Hamar Laghdad, Dévonien supérieur, bassin du Tafilalt 

[Lelièvre, 2002]. 

 Conclusion générale 

Les niveaux dévoniens du Maroc, et particulièrement du Dévonien supérieur, sont riches 
en « poissons à mâchoires » (gnathostomes). Les niveaux du Frasnien et du Famennien ont 
fourni des placodermes [Lehman, 1956 ; Lelièvre, 1984, 1995 ; Belka et al., 1999 ; Rücklin, 2010, 
2011] mais aussi des chondrichthyens [Derycke, 1992 ; Ginter et al., 2002] et des sarcoptérygiens 
[Lehman 1977, 1978 ; Lelièvre et Janvier, 1986]. Les acanthodiens et les actinoptérygiens sont 
plus anecdotiques. 

Bien que les fossiles soient rarement complets, les nombreux restes découverts permettent 
une estimation de la diversité en vertébrés au cours du Dévonien. La grande majorité des 
vertébrés provient du Dévonien de l’Anti-Atlas nord-est. 

Les roches fossilifères, généralement des calcaires plus ou moins gréseux, sont 
caractéristiques de milieux de dépôts marins, dans des environnements de bords de plates-
formes et de bassins. 

Les chondrichthyens s’avèrent les plus nombreux en nombre de spécimens et de taxons. 
Quatre radiations se mettent en place au cours du Famennien avec une apogée de diversité 
dans la zone à trachytera-postera. Les valeurs de diversité et de richesse spécifiques au Maroc, 
inférieures à celles trouvées en Ardenne, s’expliqueraient par un « feed-back » négatif des 
placodermes sur les requins, évoluant dans un milieu plus profond. 

Les placodermes constituent le deuxième groupe le plus représenté [Lelièvre, 2002]. 

La recherche d’« agnathes cuirassés » ou « ostracodermes » sensu Janvier [1998] 
(principalement ostéostracés) constitue sans doute un enjeu dans les niveaux du Dévonien 
inférieur et moyen, voire plus anciens. 
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Parmi les gnathostomes, les premiers chondrichthyens munis de dents sont repérés en 
Espagne, puis au Gondwana sud (Bolivie, Afrique du Sud) et en Amérique du Nord [Turner 
et Miller, 2005]. Le plus ancien chondrichthyen du NW Gondwana (Sud Algérie) provient 
de niveaux gréseux d’âge Emsien [Derycke et Goujet, 2011]. Les niveaux d’âge équivalent 
du Maroc sont donc susceptibles de fournir ce type de matériel. Ayant fourni quelques 
indices, les régions de la Meseta et de l’Anti-Atlas sud-ouest mériteraient d’être explorés plus 
systématiquement. 

La marge nord Gondwana constitue une zone de transition migratoire entre la Laurussia 
et l’Est Gondwana [province à Porolépiformes avec région à Phyllolépides-Tétrapodes au 
Famennien, Lebedev et Zakharenko, 2010] dans la dispersion pendant le « great Devonian 
interchange » entre Gondwana et Laurussia, étayée par la répartition de plusieurs groupes 
[Young, 2006 in Young, 2010]. 
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 Résumé – Les terrains sédimentaires dévoniens du Maroc sont célèbres pour leurs fossiles 
d’invertébrés et de vertébrés d’une qualité de préservation exceptionnelle. Les placodermes du 
Dévonien inférieur du Maroc sont mportants scientifiquement car ils apportent des informations 
inédites sur l’évolution des premiers vertébrés à mâchoires. Les vertébrés sont relativement 
abondants dans le Dévonien supérieur de l’Anti-Atlas Marocain, avec la présence de nombreux 
placodermes souvent de grande taille tels que Titanichthys et Dunkleosteus. La récente découverte 
dans le Frasnien du Maroc de fossiles de vertébrés préservés en trois dimensions a permis 
d’affiner les connaissances anatomiques des placodermes. La présence de ces formes marocaines, 
également connues sur le mégacontinent Laurussie, renforce l’hypothèse d’un contact étroit 
entre les mégacontinents Laurussie et Gondwana au cours du Dévonien supérieur, menant à une 
représentation paléogéographique différente de celles proposées par les modèles géophysiques.
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A review of the placoderms  
and sarcopterygians from the Devonian  
of Morocco
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 Abstract – The Devonian of Morocco is famous for its outcrops of sedimentary rocks yielding 
outstandingly preserved fossils. The first finds of vertebrates in the Palaeozoic of Morocco were 
made in the Erfoud region, Tafilalt, by Clariond, L., Marçais, J. and Termier, H. in 1937. Three of the 
major Devonian outcrop areas yielding vertebrate fossils in Morocco are the Tafilalt and Maider 
Basins and the Dra Valley. Another Devonian outcrop area with vertebrate remains is M’rirt in 
central Morocco. In the Tafilalt and Maider, the Devonian is virtually complete from the Emsian to 
the Famennian, and vertebrate remains occur randomly throughout the entire series.

Recent investigations resulted in transects from basin to platform environments that were sam-
pled for vertebrates, and new taphonomy and sedimentology evidences for the ecology of the first 
jawed vertebrates were provided. All these data are compared with vertebrate occurrences from 
lagerstätten of Europe and their stratigraphic ranges are considered in a global palaeobiogeogra-
phic view.

The Emsian (Lower Devonian) of the Dra valley (near Akka and Assa), Tafilalt and Maider has 
yielded the following placoderm vertebrates: Atlantidosteus hollardi, Antineosteus lehmani, and a 
supposed rhenanid. Placoderms from the Early Devonian of Morocco are crucial since they provide 
unique insights into the early evolution of jawed vertebrates.

The Eifelian (Middle Devonian) of the Dra valley has yielded remains of onychodontiform and 
dipnorhynchid sarcopterygians, the acanthodian Machaeracanthus cf. peracutus, as well as the 
placoderms Maderia falipoui, Eastmanosteus sp., Hollardosteus marocanus and an undetermined 
coccosteid. 

The Upper Devonian outcrops of Morocco, in particular those of the Tafilalt and Maider, have 
yielded rich vertebrate faunas. The Late Devonian of the Dra valley has hitherto yielded only 
very few arthrodire and chondrichthyan remains. The Frasnian of the Maider is relatively well 
exposed north-east of Fezzou, near Jebel Issoumour, whereas in the Tafilalt it is not so well exposed 
and was classically thought to be sterile for vertebrate remains. This has changed through recent 
investigations and a rich vertebrate fauna is described from the Tafilalt. The first occurrence of a 
sarcopterygian osteolepidid in Africa is reported here on the basis of an isolated snout from Oued 
Talilit, as well as new vertebrate occurrences from the Frasnian of M’rirt, Central Morocco. The 
Famennian is well exposed in the Tafilalt, where placoderm remains are relatively abundant with 
occurrences of Dunkleosteus, Tafilalichthys, Titanichthys, as well as of undetermined mylostomatids 
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and selenosteids. Rare actinistian and tristichopterid sarcopterygian remains are also reported 
from this region.

Vertebrate remains are well known from the Anti-Atlas of Morocco, with remains of the apex 
predator Dunkleosteus and other placoderm and sarcopterygian fishes from the Late Devonian. 
The Moroccan occurrences of these forms, also known from the northern megacontinent 
Laurussia, provides evidence for a close contact between the two megacontinents Laurussia and 
Gondwana during the Late Devonian, and a palaeogeography that is somewhat different from the 
reconstructions based on geophysical data. The Devonian vertebrates from Morocco constitute 
a unique window into the early evolution of jawed vertebrates and provide crucial hints at the 
palaeoenvironment and palaeoecology that prevailed during this important evolutionary step.
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 Historique des recherches sur les vertébrés 

dévoniens du Maroc

Les premières découvertes de vertébrés paléozoïques eurent lieu dans la région d’Erfoud 
dans le Tafilalt par Louis Clariond, Jean Marçais, et Henri Termier en 1937 [Lehman, 1956]. 
Henri Termier eut de grandes difficultés à convaincre ses collègues que ces énormes os fossiles 
n’étaient pas ceux de dinosaures, mais bien ceux de grands placodermes arthrodires, tel 
Titanichthys [Janvier, 1996]. Toutefois, ce matériel n’a pas été immédiatement décrit en détail, 
son étude ayant été reportée en raison de la Seconde Guerre Mondiale [Lehman, 1956]. En 
1950, une expédition du Service Géologique du Maroc accompagnée de Jean-Pierre Lehman a 
permis la mise au jour de très nombreux spécimens de placodermes dans la région du Tafilalt. 
Plusieurs articles furent alors publiés, principalement sur les restes de vertébrés du Dévonien 
supérieur [Lehman, 1956, 1976, 1977a, b, 1978]. Les premières descriptions de ces fossiles, 
ont posé les bases des recherches sur l’anatomie et la taxonomie de la faune de vertébrés du 
Dévonien du Maroc.

A partir de nouvelles découvertes et de dons de collectionneurs privés au Muséum national 
d’Histoire naturelle de Paris, Hervé Lelièvre a décrit des nouveaux taxons de placodermes du 
Dévonien inférieur [Lelièvre, 1984a, b, 1991, 1995 ; Lelièvre et Janvier, 1986 ; Lelièvre et al., 
1993]. Utilisant la technique de la préparation par acide faible, Hervé Lelièvre a étudié en 
détail l’anatomie et la morphologie de nouveaux taxons et affiné celles de taxons supposés bien 
connus, lui permettant ainsi de compléter la connaissance de la faune de vertébrés dévoniens 
et d’affiner la taxonomie. Les microrestes de chondrichthyens et d’acanthodiens, découverts 
entre autres dans les résidus des préparations acides des grands vertébrés, ont été décrits par 
Claire Derycke [Derycke, 1992, Derycke et al., 2008 ; voir aussi ce volume].

Grâce aux expéditions géologiques et paléontologiques initiées par l’Université de 
Tübingen et le Ministère de l’Energie et des Mines de Rabat depuis les années 1980, un 
travail a été initié sur le Dévonien supérieur de l’Anti-Atlas Marocain, en particulier sur les 
localités à vertébrés datées du Frasnien. Le but principal était la découverte, la description 
et l’étude de nouveaux taxons dans leur contexte paléoenvironnemental. Des transects ont 
été effectués avec échantillonnages des vertébrés fossiles dans les terrains sédimentaires, du 
bassin à la plate-forme continentale, incluant des études sédimentologiques et taphonomiques 
permettant ainsi de mieux comprendre l’écologie des premiers vertébrés à mâchoires.

Une étude détaillée des placodermes du Maroc, tels que les Selenosteidae, a été 
complétée par des analyses phylogénétiques [Rücklin, 2011]. En tenant compte des calages 
stratigraphiques et des connaissances sur les gisements à conservation exceptionnelle 
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contemporains ayant livré des placodermes, l’ensemble des donnés a été combiné afin d’en 
déduire des considérations paléobiogéographiques et des reconstitutions paléogéographiques 
[Rücklin, 2010].

Abréviations institutionnelles

GPIT, Geologisch Paläontologische Institut, Tübingen ; MNHN, Muséum National 
d’Histoire Naturelle, Paris.

Localités fossilifères et stratigraphie

Trois régions principales ont livré des fossiles de vertébrés dévoniens : les bassins du 
Tafilalt et du Maider, et la vallée du Dra (fig. 1). Les deux premières font partie de la région la 
plus à l’ouest du bassin de Béchar (Béni-Abbès), et la dernière de la région la plus à l’est du 
bassin de Tindouf. Ce dernier bassin s’étend vers l’ouest jusqu’au Sahara Occidental (fig. 1). 
Un autre affleurement dévonien présentant des fossiles de vertébrés est celui de M’rirt, dans 
le centre du Maroc (fig. 1).

Dans les régions du Tafilalt et du Maider, le Dévonien s’étend pratiquement de l’Emsien 
(Dévonien inférieur) jusqu’au Famennien (Dévonien supérieur), avec des restes de vertébrés 
présents sporadiquement sur l’ensemble de la section. Les fossiles de vertébrés, datés de 
l’Emsien sont retrouvés dans les « premiers dépôts calcaires », au sein de nodules et de niveaux 
argilo-calcaires [Klug et al., 2008 ; Lelièvre, 1984a, b]. Au Dévonien supérieur (fig. 2) les bassins 
sont séparés les uns des autres par des rampes carbonatées [Wendt et Belka, 1991 ; Lubeseder 
et al., 2010].

Dévonien inférieur

Les terrains d’âge emsien de la vallée du Dra (près d’Akka et d’Assa), du Tafilalt et du 
Maider ont fourni les vertébrés suivants :

Classe PLACODERMI McCoy, 1848
Ordre RHENANIDA Broili, 1930
?Rhenanida gen. et sp. indet
Ordre ARTHRODIRA Woodward, 1891
Sous-Ordre BRACHYTHORACI Gross, 1932
Famille indet.

Atlantidosteus hollardi Lelièvre, 1984 (fig. 3C)
Antineosteus lehmani Lelièvre, 1984 (fig. 3A, B)
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Classe ACANTHODII Owen, 1846
Nostolepis sp.
Haplacanthus sp.
Acanthodidae gen. et sp. indet.
Machaeracanthus Newberry, 1857
M. sulcatus Lehman, 1976
Machaeracanthus cf. M. peracutus Newberry (fig. 3D, E)
Machaeracanthus sp.

 Figure 1. Carte du Maroc [d’après Kaufmann, 1998] avec localisation des sites à vertébrés dévoniens 

(Tafilalt, Maider, vallée du Dra et M’rirt). 

Figure 1. Map of Morocco [after Kaufmann, 1998] with the Devonian vertebrate-bearing localities (Tafilalt, 

Mader, Dra Valley and M’rirt).
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Remarques sur les placodermes du Dévonien inférieur

Les placodermes Atlantidosteus et Antineosteus (Arthrodira, Brachythoraci, fig. 3A-C) 
sont considérés comme proches parents des genres Australiens Goodradigbeeon et Taemasosteus 
[Young, 2003]. Ces formes sont des Brachythoraci basaux, faisant partie des Migmatocephala, 
un clade groupe-frère des Eubrachythoraci dans l’analyse phylogénétique de Lelièvre 

 Figure 2. Carte détaillée des régions du Tafilalt et du Maider avec les localités fossilifères [d’après Rücklin, 

2008]. 1 – Ouidane Chebbi, 2 – Achguig Sud, 3 – Achguig, 4 – Khorb el Atil, 5 – Achguig Tahtani, 6 – Hassi 

Tisserdimine, 7 – Hamar Laghdad, 8 – Hassi Nebech, 9 – Bou El Kikhe, 10 – Jebel Bou Ifarherioun, 11 – 

Mech Irdane, 12 – Oued Talilit, 13 – Lahmida, 14 – Madene Em Mrakib, 15 – Ait ou Nebgui, 16 – Mimsmarn.

Figure 2. Detailed map of the Tafilalt and Mader with Devonian vertebrate-bearing localities [after Rücklin, 

2008]. 1 – Ouidane Chebbi, 2 – Achguig Sud, 3 – Achguig, 4 – Khorb el Atil, 5 – Achguig Tahtani, 6 – Hassi 

Tisserdimine, 7 – Hamar Laghdad, 8 – Hassi Nebech, 9 – Bou El Kikhe, 10 – Jebel Bou Ifarherioun, 11 – 

Mech Irdane, 12 – Oued Talilit, 13 – Lahmida, 14 – Madene Em Mrakib, 15 – Ait ou Nebgui, 16 – Mimsmarn.
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[1995]. Ces taxons sont alors importants pour l’interprétation de l’anatomie des vertébrés 
à mâchoires. Les caractères anatomiques diagnostiques de Antineosteus lehmani sont 1) une 
plaque pinéale avec des expansions latérales dirigées vers les plaques préorbitaires et 2) la 
région dorsale de l’orbite entièrement délimitée par la plaque postorbitaire [Lelièvre, 1984b]. 
Le toit crânien est large et aplati, en continuité avec l’armure thoracique. L’ornementation 
des plaques dermiques, composée de tubercules costulés, est typique de ce genre et permet la 
détermination de fragments isolés [Klug et al., 2008, pl. 17, fig. 3].

Le genre Atlantidosteus est considéré comme plus dérivé, et groupe-frère du genre 
européen et nord-américain Homostius [Lelièvre, 1984a]. Ils présentent tous les deux une lame 
suborbitaire allongée et non ornementée [Young, 2003]. Le matériel de l’holotype est composé 
d’une plaque suborbitaire avec une lame fortement incurvée médialement, et d’une haute 
lame postorbitaire ornementée de très petits tubercules [fig. 3C, Lelièvre, 1984a].

La présence de placodermes Rhenanida dans l’Emsien est en attente de confirmation 
et de description [Lelièvre et al., 1993]. Ces spécimens ont une grande importance pour la 
compréhension de l’évolution des vertébrés car ils sont considérés soit comme faisant partie des 
membres les plus basaux des gnathostomes soit comme le groupe frère des acanthothoracides, 
considéré comme le clade le plus basal des placodermes [Goujet et Young 1995, 2004].

Remarques sur les acanthodiens du Dévonien inférieur

L’abondance d’épines isolées des acanthodiens Machaeracanthus sulcatus et Machaera-

canthus cf. M. peracutus (fig. 3D, E) confirme la distribution globale des Machaeracanthus dans 
le Dévonien inférieur [Klug et al., 2008]. Récemment Antineosteus et Machaeracanthus ont été 
retrouvés dans le bassin à Ouidane Chebbi, dans l’est du Tafilalt [Klug et al., 2008]. Il est à 
noter qu’un spécimen de Machaeracanthus cf. M. peracutus a été découvert avec l’ensemble 
de ses épines des nageoires paires, bien que Burrow et al. [2010] considèrent la possibilité de 
l’existence de doubles paires d’épines aux nageoires pectorales. Des empreintes de squama-
tion de Machaeracanthus sp. montrent une couverture d’écailles complète chez cet acantho-
dien [Klug et al., 2008, planche 13, figures 12, 13].

Dévonien moyen

L’Eifelien de la Vallée du Dra a fourni des restes de sarcoptérygiens onychodontiformes 
[Lehman, 1976, 1977b ; Aquesbi, 1988], associés avec des restes de l’acanthodien Machaeracan-

thus cf. M. peracutus. Dans les bassins du Tafilalt et du Maider, les restes de vertébrés eifeliens 
sont retrouvés en association avec les coraux tabulés Favosites sp. et les goniatites Anarcestes  

latesceptatus.
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Classe PLACODERMI McCoy, 1848
Ordre ARTHRODIRA Woodward, 1891
Sous-Ordre BRACHYTHORACI Gross, 1932
Famille COCCOSTEIDAE

Coccosteidae gen. et sp. indet.
Famille DUNKLEOSTEIDAE Stensiö, 1963

Eastmanosteus sp. 
Famille indet.

Maideria falipoui Lelièvre, 1995
ARTHRODIRA indet.

Hollardosteus marocanus Lehman, 1976

 Figure 3. Placodermes et acanthodiens de l’Emsien du Maroc. A, B) Antineosteus lehmani [d’après Lelièvre, 

1984b], C) plaque sous-orbitaire d’Atlantidosteus hollardi [d’après Lelièvre, 1984a], D, E) Machaeracanthus 

cf. M. peracutus [d’après Klug et al., 2008]. Les lignes interrompues et la surface grisée représentent les 

zones manquantes. Echelles : 10 mm. 

 Figure 3. Placoderm and acanthodian specimens from the Emsian of Morocco. A, B) Antineosteus lehmani 

[after Lelièvre, 1984b], C) suborbital plate of Atlantidosteus hollardi [after Lelièvre, 1984a], D, E) spines of 

Machaeracanthus cf. M. peracutus [from Klug et al., 2008]. Dashed line and grey shaded area represent the 

missing parts. Scale bars equal 10 mm.
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Classe ACANTHODII Owen, 1846
Machaeracanthus sp.

Machaeracanthus cf. M. peracutus

Classe OSTEICHTHYES Huxley, 1880
Sous-Classe SARCOPTERYGII Romer, 1955
Famille DIPNORHYNCHIDAE Berg, 1940
Dipnotuberculus gnathodus Campbell et al., 2002
Famille ONYCHODONTIDAE Woodward, 1891

Onychodontiformes gen. et sp. indet.

Remarques sur les placodermes et sarcoptérygiens 

du Dévonien moyen

Hollardosteus est un genre de placodermes aux affinités incertaines, bien qu’il puisse être 
considéré comme un grand brachythoracide à ornementation tuberculée, avec un inférognathal 
de type dunkleostéide portant une cuspide antérieure bien développée [Lelièvre et al., 1993].

Le dipneuste Dipnotuberculus gnathodus [Campbell et al., 2002], du Givétien du Jebel 
Issoumour dans le bassin du Maider, montre des affinités avec le genre Dipnorhynchus du 
Dévonien inférieur (Emsien) d’Europe et d’Australie, l’un des genres de dipneustes parmi les 
plus basaux. 

Des restes d’onychodontiformes sont parfois signalés dans le Dévonien du Maroc mais 
un seul spécimen a été décrit [Lehman, 1976 ; Aquesbi, 1988]. Ce spécimen, découvert dans 
la région d’Akka, au nord-est de Tindouf, reste en nomenclature ouverte bien qu’il ressemble 
aux genres Grossius (du Dévonien moyen d’Espagne) et Onychodus (connu entre autres dans le 
Dévonien moyen et supérieur d’Amérique du Nord, d’Asie, d’Europe et d’Australie).

Dévonien supérieur

Les affleurements du Dévonien supérieur du Maroc, en particulier ceux du Tafilalt et 
du Maider, ont livré une riche faune de vertébrés [Lehman, 1956, 1976, 1977a, b, 1978]. Le 
Dévonien supérieur de la Vallée du Dra a, en comparaison, fourni peu de restes d’arthrodires 
et de chondrichthyens.

Frasnien

Le Frasnien du Maider est relativement bien exposé au nord-est de Fezzou, près du 
Jebel Issoumour. Au contraire, le Frasnien du Tafilalt est comparativement peu étendu et 
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était classiquement connu pour ne pas avoir livré de fossiles de vertébrés, jusqu’aux récentes 
investigations ayant révélées de nouvelles localités à vertébrés [Rücklin, 2010, 2011]. Deux 
niveaux fossilifères sont classiquement reconnus : le niveau inférieur caractérisé par les 
goniatites Manticoceras sp. et Beloceras kayseri, et le niveau supérieur composé de schistes 
argileux avec le genre de goniatites Cheiloceras. Ces deux niveaux ont livré des restes de 
chondrichthyens (Ctenacanthus sp.) et de nombreux placodermes tels que Holonema sp., 
Aspidichthys sp. et un Selenosteidae gen. et sp. indet. L’âge frasnien supérieur du niveau 
inférieur est confirmé par les travaux de Rücklin [2010, 2011], tandis que le niveau supérieur 
est désormais très certainement à attribuer au Famennien (obs. pers. MR).

La composition de la faune de vertébrés du Frasnien du Tafilalt est actualisée comme 
suit :

Classe PLACODERMI McCoy, 1848
Ordre PTYCTODONTIDA Gross, 1932
Famille PTYCTODONTIDAE Woodward, 1891

Ptyctodus sp.
Ordre ARTHRODIRA Woodward, 1891
Sous-Ordre BRACHYTHORACI Gross, 1932
Famille SELENOSTEIDAE Dean, 1901

Enseosteus marocanensis Rücklin, 2011 (fig. 4A)
Walterosteus lelievrei Rücklin, 2011
Rhinosteus cf. R. parvulus

Draconichthys elegans Rücklin, 2011 (fig. 4B)
Famille LEIOSTEIDAE Stensiö, 1963

Erromenosteus sp.
Famille TREMATOSTEIDAE Gross, 1932

Brachyosteus sp. 
Famille BRACHYDEIRIDAE Gross, 1932

Brachydeirus sp.

Oxyosteus sp.
Famille DINICHTHYIDAE Newberry, 1885

Gen. et sp. indet
Famille MYLOSTOMATIDAE Woodward, 1891

Dinomylostoma sp. 
Famille HOLONEMATIDAE Obruchev, 1932 

Holonema sp.
ARTHRODIRA incertae sedis

Aspidichthys sp.
Classe SARCOPTERYGII Romer, 1955

Osteolepididae indet. (fig. 4C-E)
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Remarques sur les placodermes et sarcoptérygiens 

du Frasnien

L’abondante et diversifiée faune de placodermes du Frasnien du Maroc est également 
remarquable par la qualité des spécimens découverts, souvent conservés en trois dimensions, 
en particulier des armures thoraciques et des crânes complets. La préparation de ces spécimens 
par la technique de l’attaque par acide faible a permis des descriptions anatomiques très 
détaillées [Rücklin, 2011]. 

Les Selenosteidae sont des arthrodires dérivés montrant une large région orbitaire, un 
contact antérieur réduit entre les éléments dorsaux et ventraux de la ceinture pectorale, et 
un élargissement de la région d’attache de la nageoire pectorale sur le scapulocoracoïde. 
Ces spécificités anatomiques autorisent une flexibilité importante de la nageoire pectorale, 
entraînant des possibilités de mouvements amples et une mobilité efficace. Les placodermes 
sélénostéides dont les mâchoires présentent de forts denticules, tel Draconichthys elegans 

(fig. 4B), étaient probablement des prédateurs carnivores efficaces.

Les Ptyctodontidae sont des placodermes latéralement aplatis avec un contact dermique 
bien développé entre le crâne et le thorax. Ces formes, présentant également un rostre 
allongé, possèdent un fort élargissement des os des mâchoires laissant supposer un mode de 
manducation de type broyeur.

Les Ptyctodontidae ont également des os des mâchoires élargis, avec des alternances de 
lamelles de dentine, et partagent avec les Mylostomatidae un mode de manducation de type 
durophage.

Les placodermes de grande taille sont représentés par des restes de Dinichthyidae et par 
des plaques dermiques très épaisses et fortement tuberculées de l’énigmatique Aspidichthys, 
longtemps considéré comme un Holonematidae, mais aux affinités phylogénétiques non 
encore élucidées.

Un petit museau incomplet de sarcoptérygien ostéolépidide (fig. 4C-E) a été découvert en 
2007, dans le Frasnien supérieur (Zone à conodontes linguiformis) de l’Oued Talilit (synclinal 
d’Amessoui). Ce spécimen, préparé à l’acide formique dilué, ne présente malheureusement 
aucun caractère anatomique permettant de lui attribuer un rang taxonomique plus précis. 
Le museau est large, recouvert de cosmine, et présente une large narine antérieure de forme 
circulaire. Les surfaces de recouvrement pour les vomers sont étendues et sans relief, les 
cavités internasales ainsi que la crête médiane internasale sont peu développées. Les capsules 
nasales sont observables en vue dorsale, la région dorsale du museau ayant été détruite par 
l’érosion. Ce spécimen représente le premier signalement d’un ostéolépidide dans le Dévonien 
d’Afrique.



93

M. Rücklin et G. Clément

Au cours de cette même mission de recherche de 2007 des restes de placodermes ont été 
mis en évidence dans le Frasnien supérieur de M’rirt, dans le centre du Maroc.

Famennien

Le Famennien est bien exposé dans le Tafilalt, avec des restes de vertébrés relativement 
abondants mais peu diversifiés. Ces restes sont associés à des conodontes de la zone à 
Palmatolepis marginifera, qui s’étend du Famennien 2 au Famennien 3. 

Classe PLACODERMI McCoy, 1848
Ordre ARTHRODIRA Woodward, 1891
Sous-Ordre BRACHYTHORACI Gross, 1932
Famille SELENOSTEIDAE Dean, 1901

Selenosteidae gen. et sp. indet.
Famille DUNKLEOSTEIDAE Stensiö, 1963

 Figure 4. Les placodermes sélénostéides A) Enseosteus marocanensis [Rücklin, 2011], B) Draconichthys 

elegans [Rücklin, 2011] et l’ostéolépidide indéterminé (MNHN.F.MCD208) du Frasnien de l’Oued Talilit 

(Amessoui), C) vue antérieure, D) vue dorsale et E) vue ventrale. Echelles : 10 mm (A, B) et 1 mm (C-E). 

Figure 4. Selenosteid placoderms A) Enseosteus marocanensis [Rücklin, 2011], B) Draconichthys elegans 

[Rücklin, 2011], and the indetermined osteolepidid (MNHN.F.MCD208) from the Frasnian of Oued Talilit 

(Amessoui), in C) anterior, D) dorsal and D) ventral views. Scale bar equals 10 mm (A, B) and 1 mm (C-E).
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Dunkleosteus marsaisi Lehman, 1956
Dunkleosteus terrelli (Newberry, 1873) (fig. 5)

Famille MYLOSTOMATIDAE Woodward, 1891
Tafilalichthys lavocati Lehman, 1956
Mylostomatidae gen. et sp. indet.

Famille TITANICHTHYIDAE Dean, 1901
Titanichthys termieri Lehman, 1956

Classe SARCOPTERYGII Romer, 1955
Actinistia gen. et sp. indet.
Tristichopteridae gen. et sp. indet. 

Remarques sur les placodermes et sarcoptérygiens 

du Famennien

Les restes de vertébrés famenniens sont dominés par de grandes plaques dermiques, 
et parfois des crânes et armures thoraciques complets, du genre de placoderme Dunkleosteus 

(fig. 5). Ces prédateurs sont caractérisés par : une grande taille, de très petites orbites, un 
contact entre les plaques marginale et centrale, une faible échancrure de la plaque centrale 
pour recevoir la plaque postorbitaire, une petite plaque spinale très courbe, de larges plaques 
gnathales comprenant un infragnathal avec une cuspide antérieure bien développée et 
une région occlusale postérieure acérée, et une paire de supragnathaux en contact avec le 
parasphénoïde [Carr et Hlavin, 2010]. Le matériel du Maroc comprend des spécimens en trois 
dimensions avec la région nasale et les plaques gnathales en position anatomique (fig. 5).

Tafilalichthys lavocati est un grand arthrodire eubrachythoracide possédant un toit 
crânien proportionnellement plus large que long. Une large échancrure postérieure du toit 
crânien délimite la marge antérieure d’un espace nuchal prononcé entre le crâne et l’armure 
thoracique. Cette dernière présente une plaque médiane dorsale avec un processus médial 
antérieur développé. La marge postérieure de la plaque postérolatérale est échancrée, formant 
ainsi une partie d’une large ouverture pour la nageoire pectorale.

D’imposants restes de Titanichthys termieri, avec une longueur totale de la tête et de 
l’armure thoracique estimée à deux mètres, sont caractérisés par une courte et large plaque 
nuchale, un épaississement de la marge postérieure de la plaque nuchale pour les muscles 
élévateurs de la tête, et un contact crânio-thoracique bien développé [Denison, 1978]. La 
plaque médiane dorsale de l’armure thoracique présente une marge antérieure concave, deux 
processus de chaque côté, ainsi qu’une forte expansion de la marge postérieure.
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Quelques rares éléments dermiques, d’un sarcoptérygien actinistien (coelacanthe), dont 
la région antérieure d'un crâne, ont été découverts au moment de la préparation par acide 
faible des restes de Dunkleosteus marsaisi d’Hamar Lagdad et de l’Oued Chebbi [Lelièvre et 
Janvier, 1988]. Ce spécimen est anatomiquement proche du coelacanthe basal Diplocercides, 
connu dans le Frasnien d’Iran et d’Allemagne (e.g. Bad Wildungen et Bergisch-Gladbach), et 
peut-être dans le Carbonifère d’Irlande et d’Ecosse [Forey, 1998]. 

Un sarcoptérygien tétrapodomorphe tristichoptéride, probablement proche du genre 
Eusthenopteron, a d’abord été décrit par Lehman [1977a, 1978] puis redécrit par Lelièvre 
et Janvier [1986]. Le spécimen, provenant d’Achguig dans le Tafilalt, présente la région 
postéroventrale de la joue, ainsi que la mâchoire inférieure et la série operculo-gulaire en 
connexion anatomique. Les dents sont de type polyplocodonte et présentent des bords carénés. 
Les écailles arrondies sont très fines et ornementées de nombreuses rides sinueuses [Lelièvre 
et Janvier, 1986]. Des prospections régulières dans le Dévonien supérieur d’Achguig n’ont 
jusqu'à présent pas permis la découverte de matériel complémentaire de tétrapodomorphes.

Paléobiogéographie

Les compositions et affinités des assemblages fauniques de placodermes et de 
sarcoptérygiens du Maroc changent significativement au cours du Dévonien, autorisant ainsi 
certaines considérations paléobiogéographiques. Les assemblages fauniques du Dévonien 

 Figure 5. Dunkleosteus terrelli (GPIT/PD/9) du Famennien du Jebel Bou Ifarherioun, en vue latérale droite. 

Echelle : 10 cm.

 Figure 5. Dunkleosteus terrelli (GPIT/PD/9) from the Famennian of Jebel Bou Ifarherioun, in right lateral view. 

Scale bar equals 10 cm.



Une revue des placodermes et sarcoptérygiens du Dévonien du Maroc

96

inférieur et moyen présentent des affinités gondwaniennes marquées, incluant également des 
relations avec le terrane Armorica [Young, 1987]. L’acanthodien Machaeracanthus, fréquemment 
retrouvé dans les ichthyofaunes dévoniennes du Gondwana, est commun dans l’Emsien du 
Maroc [Klug et al., 2008]. La présence simultanée du genre d’arthrodires Atlantidosteus au Maroc 
et en Australie [Young, 2003] suggère une affinité gondwanienne commune et une répartition 
le long des marges nord et est du Gondwana. L’absence au Maroc de taxons caractéristiques 
de l’Emsien et de l’Eifelien de Laurussie pourrait être en accord avec l’hypothèse d’un large 
Océan Rhéique séparant les mégacontinents Gondwana et Laurussie.

Ces affinités particulières du Dévonien inférieur et moyen du Maroc changent 
brutalement au Frasnien avec les présences dans le Tafilalt et le Maider des arthrodires 
Enseosteus, Walterosteus, Rhinosteus, Brachydeirus, Oxyosteus, Brachyosteus et Aspidichthys, et 
peut-être du coelacanthe Diplocercides, également communs dans la localité de Bad Wildungen 
(Allemagne) en Laurussie [fig. 6 ; Rücklin, 2010]. Ces affinités proches entre les assemblages 
du Dévonien supérieur de Laurussie et du Gondwana pourraient indiquer qu’aucune barrière 
géographique n’était plus présente entre les deux mégacontinents et que l’océan les séparant 
se réduisait progressivement au cours du Dévonien supérieur (fig. 6).

 Figure 6. Reconstitution paléogéographique globale au Dévonien supérieur [d’après Rücklin 2010]. 1 – 

Bad Wildungen, Allemagne, 2 – Anti-Atlas, Maroc, 3 – Montagne Noire, France, 4 – Holy Cross Mountains, 

Pologne, 5 – Iran, 6 – Gogo, Australie.

Figure 6. Global palaeogeographical reconstruction for the Late Devonian [after Rücklin 2010]. 1 – Bad 

Wildungen, Germany, 2 – Anti-Atlas, Morocco, 3 – Montagne Noire, France, 4 – Holy Cross Mountains, 

Poland, 5 – Iran, 6 – Gogo, Australia.
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A partir du Dévonien supérieur, l’abondance de larges arthrodires tels que Dunkleosteus 

et Titanichthys, répandus au Maroc et en Laurussie (principalement en Amérique du Nord, 
Belgique et Pologne), leur présence limitée à l’ouest du Gondwana à partir du Famennien, et 
leur absence sur la marge est du Gondwana pourraient indiquer un fort rapprochement des 
deux mégacontinents, avec un contact dans l’est ayant pu former une barrière géographique 
[Young, 1987].

Il est cependant important de noter que l’étude des restes des vertébrés du Lochkovien-
Praguien pourrait indiquer qu’un rapprochement entre la Laurussie et le Gondwana aurait 
déjà eu lieu au Dévonien inférieur [Dupret et al., 2011].

 Conclusions

Les assemblages de vertébrés du Maroc, inhabituellement abondants et diversifiés, 
sont principalement dominés par les placodermes. La préservation exceptionnelle des 
spécimens, parfois en trois dimensions, permet d’affiner les connaissances anatomiques et 
phylogénétiques. Les placodermes sont parmi les premiers vertébrés à mâchoires et forment 
ainsi un groupe d’étude majeur pour la compréhension de cette étape clé de l’évolution des 
vertébrés. Les distributions paléobiogéographiques des assemblages de vertébrés marocains 
au cours du Dévonien permettent de mieux comprendre les affinités gondwaniennes des 
faunes du Dévonien inférieur et moyen et la proximité géographique entre le Gondwana et la 
Laurussie pendant le Dévonien supérieur. 
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 Résumé – Le bassin d’Argana (Haut Atlas occidental, Maroc) contient une immense série de 
sédiments continentaux s’étendant du Permien moyen-supérieur au Jurassique inférieur. Cette 
série est subdivisée en huit unités lithostratigraphiques, de l’unité T1 à la base (à l’est) jusqu’à l’unité 
T8 au sommet (à l’ouest). Elle correspond essentiellement à des conglomérats, grès et siltites, et 
porte la trace d’événements extensifs liés à l’ouverture de l’océan Atlantique. Ce bassin a fourni de 
nombreux fossiles qui documentent une période clé de l’histoire évolutive des vertébrés, incluant 
la plus grande crise que la Terre n’ait jamais connue, la crise Permien-Trias. Ces restes de vertébrés 
proviennent de sept niveaux répartis dans quatre unités lithostratigraphiques. La comparaison 
des assemblages fauniques de ces unités avec des formations géologiques contemporaines et bien 
documentées a permis de préciser l’âge des niveaux fossilifères du bassin.

Deux niveaux fossilifères sont connus dans l’unité T2 (Membre de Tourbihine). L’un, daté du 
Permien supérieur, a livré des parareptiles paréiasaures (Arganaceras vacanti, Pareiasauria gen. 
et sp. indéterminés 1 et 2), des eureptiles captorhinidés (Acrodonta irerhi et un Moradisaurinae 
indéterminé), un amphibien lépospondyle (« Diplocaulus » minimus) et un temnospondyle (gen. 
et sp. indet.). L’autre niveau, sous le premier, a récemment livré des restes d’un captorhinidé 
moradisauriné (en cours d’étude). L’unité T3 (Membre de Tanameurt) n’a fourni que des 
ichnofossiles chirothérioïdes (Synaptichnium, Chirotherium, Brachychirotherium, Isochirotherium) 
qui suggèrent un âge Trias inférieur (Olénékien). Le sommet de l’unité T4 (Membre d’Aglégal) 
du Trias moyen (Anisien) a livré un temnospondyle cyclotosauridé proche d’Eocyclotosaurus (en 
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cours d’étude). L’unité T5 (Membre Irohalène) a livré le plus grand nombre de vertébrés du bassin 
d’Argana. A sa base, un fragment de maxillaire attribué à un reptile rhynchosaure a été récemment 
découvert, juste au dessus du passage T4-T5 (en cours d’étude). Plus haut, la base de la T5 a livré des 
actinoptérygiens (Dipteronotus gibbosus, Mauritanichthys rugosus, cf. Ischnolepis, cf. Procheirichthys, 
cf. Atopocephala), des sarcoptérygiens Dipnoi (Arganodus atlantis) et Actinistia (Latimerioidei gen. 
et sp. indet.), des temnospondyles Metoposauridae (Dutuitosaurus ouazzoui) et Almasauridae 
(Almasaurus habbazi), des synapsides Dicynodontia (Moghreberia nmachouensis, Azarifeneria barrati 

et A. robustus), un archosauromorphe (Azendohsaurus laaroussii) initialement décrit comme un 
dinosaure ornithischien ou «prosauropode», un phytosaure (Arganarhinus magnoculus) et des 
archosaures Aetosauria et Rauisuchia (Arganasuchus dutuiti). Le sommet de l’unité T5 a fourni des 
temnospondyles Metoposauridae (Arganasaurus lyazidi, Metoposaurus azerouali), un phytosaure 
(Angistorhinus talainti) et un dinosauriforme Silesauridae. 
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The vertebrates from the Permian and Triassic 
of Morocco (Argana basin, western High Atlas): 
an open window on evolution around  
the end-Paleozoic crisis

 Key-words – Actinopterygii, Lepospondyli, Temnospondyli, Amniota, Permian, Triassic, faunal list, 

biostratigraphy, Pangea

 Abstract – The Argana Basin (western High Atlas mountains, Morocco) provides exceptional 
exposures of Permian to Early Jurassic nonmarine deposits. These sediments are subdivided into 
eight lithostratigraphic units (called “T”), from T1 the earliest outcropping to the East, to T8, the 
latest outcropping to the West. These units consist of large amounts of sediments, mostly composed 
of conglomerates, sandstones, and siltstones deposited in the extensive context of the South 
Atlantic rifting. The Argana basin has yielded (and is still yielding) the only significant vertebrate 
fauna from the Permian-Triassic of North Africa. Our understanding of the Permian-Triassic 
terrestrial vertebrates of North Africa is indeed derived from numerous sites in the Argana basin. 
Moreover, the numerous vertebrate ichno- and body-fossils from the Argana basin document a key 
evolutionary period including the mother of mass extinction, i.e. the end Permian biotic crisis (“PT 
crisis”). These vertebrates are found in seven stratigraphic levels spread into four lithostratigraphic 
units (T2, T3, T4 and T5). 

The comparison of the fossiliferous content of these units with those of other coeval and well 
documented formations allows to precise the ages of these Moroccan fossiliferous levels.

The T2 unit (Tourbihine Member) provides fossils from two stratigraphic levels: a captorhinid 
moradisaurine from a lower level, study in progress, and an upper Late Permian fauna that 
includes parareptiles (e.g. the pareiasaur Arganaceras vacanti), captorhinid eureptiles (Acrodonta 
irerhi and a moradisaurine indet.), lepospondyl amphibians (“Diplocaulus” minimus) and a 
temnospondyl indet. The Lower Triassic (Olenekian) T3 unit (Tanameurt Member) has yielded 
ichnofossils represented by chirotherioid traces (Synaptichnium, Chirotherium, Brachychirotherium, 
Isochirotherium). The top of the Middle Triassic (Anisian) T4 unit (Aglégal Member) has yielded an 
Eocyclotosaurus-like cyclotosaurid temnospondyl (study in progress). The Upper Triassic T5 unit 
(Irohalène Member) is the most fossiliferous interval of the basin with three fossiliferous levels. A 
lower level, near the contact with the underlying T4 unit, has recently yielded a maxillary portion of 
a rhynchosaur reptile (study in progress). The middle level of the T5 unit, and the richest, has yielded 
actinopterygians (Dipteronotus gibbosus, Mauritanichthys rugosus, cf. Ischnolepis, cf. Procheirichthys, 
cf. Atopocephala); sarcopterygian Dipnoi (Arganodus atlantis) and Actinistia (Latimerioidei gen. et 
sp. indet.); temnospondyl metoposaurids (Dutuitosaurus ouazzoui) and almasaurids (Almasaurus 

habbazi); synapsids represented by the dicynodonts Moghreberia nmachouensis, Azarifeneria barrati 
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and Azarifeneria robustus; an archosauromorph (Azendohsaurus laarousii) previously described as 
an ornithischian or a prosauropod dinosaur; a phytosaur (Arganarhinus magnoculus); at least an 
aetosaurian and a rauisuchian (Arganasuchus dutuiti) archosaurs. The upper level, at the top of the 
T5 unit, has yielded metoposaurid temnospondyls (Arganasaurus lyazidi, Metoposaurus azerouali); a 
phytosaur (Angistorhinus talainti) and a dinosauriform silesaurid. 

 Abbreviated English version – The Argana basin (western High Atlas mountains, Morocco), 
roughly between Marrakech and Agadir, is about 80 km x 15km in size. It recorded a thick 
sedimentary series extending from the Middle-Late Permian to the Early Jurassic. In between, 
most of the series (and most of the outcrops) are represented by continental Triassic fossiliferous 
redbeds.

The first geological studies of the basin date from L. Gentil [1905] and E. Roch [1930] and focused 
on mining geology (copper, uranium and oil). Tixeront [1973], redrawing the geological map of the 
region, recognized eight lithostratigraphic units (T1-T8) belonging to three formations (Fm.): the 
Permian Ikakern Fm. (T1-T2) lying unconformably on the Paleozoic (Cambrian to Devonian and 
locally Stephanian) metamorphic and volcanic basement, the Early to Late Triassic Timezgadiouine 
Fm. (T3-T5), and the Late Triassic Bigoudine Fm. (T6-T8), covered by Late Triassic-Early Jurassic or 
Early Jurassic basalts. Recent petrographical and/or sedimentological studies replaced the basin in 
its paleogeographical and paleoenvironmental context [e.g., Tourani et al., 2000; Mader & Redfern, 
2011].

Vertebrate fossils were first described from the Argana basin by Arambourg & Duffaud [1960] 
who reported on the presence of “amphibians stereospondyls”, prosauropod and therapsid 
amniotes. Since then, important material has been collected in the 1960’s and 1970’s by the French 
paleontologist J.M. Dutuit [e.g., Dutuit, 1972a, b, 1976a, 1989a, b]. Today, the Permian and Triassic 
vertebrate faunas from Argana are considered as the richest and most diversified from North 
Africa. Our « vertebrate » team performs multidisciplanry studies with geologists, taphonomists, 
and ichnologists from Morocco and France, to better understand the paleoenviromental evolution 
of this basin in space and time. Here, we present an updated review of the Permian and Triassic 
vertebrate fauna listed according to the lithostratigraphic units (T), in order to precise the 
biostratigraphic correlations and ages:

 –  T2, Tourbihine Member (0-1000m), is represented by micro-conglomeratic sandstones. It yielded 
the peculiar boomerang-shaped skull diplocaulid lepospondyl “Diplocaulus” minimus (holotype 
MNHN.F.ARG 501, skull and first presacral vertebrae); an undeterminated temnospondyl 
(MHNM-ARG01, partial skull roof); the pareiasaurian Arganaceras vacanti (holotype MNHN.F.ARG 
518, a subcomplete yet disarticulated skull); two others pareiasaurians (postcranial remains); the 
small captorhinid Acrodonta irerhi (holotype MNHN.F.ARG 506, partial right maxilla); and an 
indeterminate moradisaurine represented by dental plates (MNHN.F.ARG 507-508). This fauna, 
particularily the derived pareiasaur A. vacanti, suggests a Late Permian age.

 –  T3, Tanameurt Member (0-10m), is represented by volcanoclastic conglomerates deposited by 
braided rivers. Our recent field work revealed a typical Olenekian (Early Triassic) ichnofauna 
composed of well-preserved chirotherioid tracks [Tourani et al., 2010].
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 –  The top of T4, Aglégal Member (800-1500m), is represented by coarse sandstones with rounded 
quartzitic grains. It yielded a new Eocyclotosaurus-like cyclotosaurid temnospondyl (e.g., 
MNHN.F.ARG 1051, posterior portion of a skull) (study in progress) and a reptilian ichnofauna 
[Klein et al., 2011]. This paleontological content suggests an Anisian age (Middle Triassic).

 –  T5, Irohalène Member (200-500m), is represented by cyclically stacked mud-, silt-, and sand-stones 
deposited into flood plains and meandering systems [Hofmann et al, 2000; Tourani et al., 2000]. T5 
is the most fossiliferous unit from the Argana Basin. Its rich and well-preserved paleontological 
content has been discovered in three small intervals along the section: i) just above the T4 - T5 
boundary, ii) at the bottom and iii) at the top:

i) Just above the T4-T5 boundary, a rhynchosaur fragment has been recently discovered by our 
team (study in progress). 

ii) The base of T5 yielded the most complete and diversified fauna comprising actinopterygians 
(Dipteronotus gibbosus – holotype MNHN.F.ALM 301, part and counterpart of a subcomplete 
skeleton with scales, cf. Procheirichthys, cf. Perleidus, Mauritanichthys rugosus – holotype 
MNHN.F.ALM 312, subcomplete skeleton, cf. Ischnolepis, cf. Atopocephala), sarcopterygians 
(Arganodus atlantis – holotype MNHN.F.TAL 303, complete skull – and a latimerioideian indet.), 
numerous temnospondyls (the almasaurid Almasaurus habbazi – lectotype MNHN.F.ALM 42, 
subcomplete skull –, and the metoposaurid Dutuitosaurus ouazzoui – lectotype a skull MNHN.
AZA 4-1 and its associated post cranial remains MNHN.AZA 4-3 to 12 and MNHN.AZA4-22 to  53), 
several kannemeyeriid dicynodonts (Moghreberia nmachouensis – lectotype MNHN.F.ALM 280, 
subcomplete skull –, Azarifeneria robustus – holotype MNHN.F.ALM 167, partial mandible –, 
Azarifeneria barrati – holotype MNHN.F.AZA 366, posterior skull portion), the archosauromorph 
Azendohsaurus laaroussii (holotype MNHN.F.ALM 353, partial left hemi-mandible) which is not a 
dinosaur, the phytosaur Arganarhinus magnoculus (holotype MNHN.F.ALM 1, a small subcomplete 
skull), an aetosaur represented by dermal osteoderms (MNHN.F.ALM 508, 509 et 510), and the 
rauisuchian Arganasuchus dutuiti (holotype MNHN.F.AZA 904, right pubis). 

iii) The top of T5 yielded the metoposaurid temnospondyls Metoposaurus azerouali (lectotype 
MNHN.F.ARG 5, complete skull and associated mandible) and Arganasaurus lyazidi (lectotype 
MNHN.F.ALM 205, a subcomplete skull), the phytosaurian Angistorhinus talainti (lectotype 
MNHN.F.TAL 1, a complete skull), and a recently described dinosauriform silesaurid.

All these faunas suggest a Late Triassic age (Carnian) for the T5 Unit.

 –  No diagnostic skeletal remain was found in the Bigoudine Formation. According to the microflora 
(Pseudenzonalasporites summus, Patinasporites densus), the Tadart Ouadou Sandstone Member (T6) 

can be correlated with the Oukaimeden Sandstone Formation [Tourani et al., 2000]. This microflora 
suggests a Late Carnian to Early Norian age. The Sidi Mansour mudstone Member (T7) has yielded 
microflora of Late Carnian to earliest Norian age (Paracirculina quadruplicis ; Camerosporites secatus) 
[Tourani et al., 2000]. An Early Norian age is also suggested for the Hassein Mudstone Member (T8) 
[Tourani et al., 2000].
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 Historique

Les premières recherches géologiques dans le bassin d’Argana datent du début du siècle 
dernier avec les travaux de L. Gentil [1905] et E. Roch [1930]. D’autres travaux consacrés à 
la recherche minière (Cuivre, Uranium) ont été menés par le Bureau de Recherches et de 
Participations Minières (A. Ben Abdelkader, W. Chazen, E. Fauvelt, J.P. Snoep) et par M. 
Saadi du Service d’Études des Gîtes Minéraux de la Direction des Mines et de la Géologie 
de Rabat, à la prospection du cuivre (D. Majet en 1947 et G. Pouit entre 1959 et 1964) et à la 
recherche pétrolière (F. Duffaud entre 1958 et 1964) [in Tixeront, 1973]. Les premières études 
lithostratigraphiques dans le bassin ont été effectuées par Duffaud [1960] et Duffaud et al. 
[1966]. En 1973, Tixeront reconnaît huit unités lithostratigraphiques (T1 à T8) pour l’ensemble 
du bassin, unités figurant sur la carte géologique de la région [Tixeront, 1973, fig. 2A]. Ces unités 
appartiennent à trois formations. L’ensemble est surmonté par des basaltes (dits «Basaltes 
d’Argana»). Une étude sédimentologique détaillée du bassin d’Argana est venue compléter 
cette étude lithostratigraphique [Brown, 1980]. Plus récemment, des études sédimentologiques 
[Hofman et al., 2000 ; Tourani et. al., 2000 ; Mader et Redfern, 2011] et pétrographiques (sur les 
basaltes d’Argana) [Aït Chayeb et Youbi, 1998] ont permis de replacer les grandes structures 
du bassin dans leur contexte paléogéographique et paléoenvironnemental.

 Contexte Géologique 

Le bassin d’Argana se situe sur le versant occidental du Haut Atlas, à 125 km au sud-
ouest de Marrakech. Il forme une bande d’affleurements de couleur rouge brique s’étendant 
NNE-SSW depuis Imi n’Tanout (« la bouche du puits » en Berbère) au nord jusqu’à Amskroud 
au sud (fig. 1). Il s’agit d’une vaste dépression appelée « Couloir d’Argana » qui s’étend sur 
environ 80 km de long sur 15 km de large.

Au sud de la ville d’Ameskroud, les séries rouges du bassin d’Argana sont surmontées 
en discordance par les dépôts cénozoïques du bassin de Souss. Au nord du bassin (c’est-à-
dire au sud de la ville d’Imi n’Tanout), ces séries buttent contre les dépôts crétacés. À l’ouest, 
elles disparaissent sous les dépôts carbonatés jurassico-crétacés transgressifs qui constituent 
le plateau des Ida-ou-Bouzia et Ida-ou-Tanan par lequel l’Atlas atteint l’Atlantique. A l’est, la 
partie permienne de ces couches rouges repose en discordance sur le Paléozoïque (encaissant 
cambrien à dévonien et localement stéphanien) des massifs anciens du Haut Atlas Central, 
affectés par l’orogenèse hercynienne [Brown 1980 ; Tourani et al. 2000].

Les sédiments du bassin d’Argana portent la trace d’événements synsédimentaires 
distensifs. Les failles normales synsédimentaires et le volcanisme constituent la signature d’un 
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rift intracontinental qui aboutira à la fragmentation de la Pangée et à la Formation de l’Océan 
Atlantique au Jurassique [Beauchamp, 1988 ; Medina, 1991, 1994 ; Smoot, 1991 ; Olsen 1997 ; 
Hofmann et al., 1997 ; Aït Chayeb et Youbi, 1998]. Dans une étude des bassins côtiers triasico-
liasiques du Maroc occidental réalisée à partir de profils de sismique-réflexion, Le Roy et al. 
[1997] ont établi une chronologie du rifting à travers la marge atlantique marocaine. Leurs 
résultats montrent que la fracturation, due à la réactivation extensive d’anciens accidents 
hercyniens, apparaît au Carnien ou peut-être avant. Ce premier stade a affecté les zones 
bordières de la zone atlasique (partie Est du bassin d’Essaouira et bassin du Souss). Ensuite, le 
rifting se propage à travers la marge. Depuis le Trias supérieur, cette marge a agi comme une 
marge passive sur la côte Est de l’océan Atlantique [Piqué et al., 1998]. Elle peut être subdivisée 
en plusieurs segments de rift de direction E-W, comme le segment «El Jadida-Agadir» formé 
d’un ensemble de demi-grabens est-ouest. Tixeront [1973] et Brown [1980] signalent des 
structures similaires (horsts et grabens E-W) dans le bassin d’Argana, structures bordées par 
la faille d’Imi n’Tanout au nord et celle de Tizi n’Test au sud. Ces structures ont joué un rôle 
majeur dans l’évolution du bassin.

 Figure 1. Le bassin d’Argana, Nord du Maroc. 1, affleurements triasiques ; 2, conglomérats, grès ; 3, argiles ; 

4, évaporites ; 5, axe des principales failles ; 6, marge du rift ; 7, limite des zones de sédimentation.

Figure 1. The Argana basin, Morocco. 1, Triassic outcrops; 2, conglomerates, sandstones; 3, mudstones; 

4, evaporites; 5, main fault axis; 6, rift margin; 7, limit of the sedimentation area.



113

F. Khaldoune et al.

Les affleurements du bassin d’Argana sont subdivisés en huit unités lithostratigraphiques 
(T1 à T8) appartenant à trois formations principales qui sont, de la base au sommet et de l’est 
vers l’ouest : la Formation d’Ikakern (Permien moyen-supérieur) formée par les unités T1 
(Membre de la rivière Driss) et T2 (Membre de Tourbihine) ; la Formation de Timezgadiouine 
formée par les unités T3 (Membre de Tanameurt, Olénékien), T4 (Membre d’Aglégal, Anisien) 
et T5 (Membre d’Irohalène, Carnien) ; la Formation de Bigoudine formée par les unités T6 
(Membres de Tadrart Ouadou, Carnien supérieur–Norien basal), T7 (Membre de Sidi Mansour, 
Norien inférieur) et T8 (Membre de Hasseine probablement Norien inférieur) (fig. 2A et B).

 Figure 2. (A), carte géologique et (B), stratigraphie des séries du Permien-Trias-Lias du bassin d’Argana avec 

les niveaux à os et empreintes. (Carte géologique et stratigraphie modifiées d’après Tourani et al. [2011]).

Figure 2. (A), geological map and (B), stratigraphy of the Permian-Triassic-Liassic series of the Argana basin with 

the bones and footprints-yielding horizons. (Geological map and stratigraphy modified from Tourani et al. [2011]).
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Formation d’Ikakern

La Formation d’Ikakern repose en discordance angulaire sur les schistes et quartzites du 
socle paléozoïque du Haut Atlas, sur un encaissant cambrien à dévonien et localement sur 
des dépôts du Carbonifère supérieur. Elle consiste en des conglomérats de cône de déjection 
(T1) suivis d’une alternance de grès grossiers, siltites et argiles correspondant à des milieux 
de dépôts de type rivières à méandres et de plaine d’inondation (T2) [Hofmann et al., 2000 ; 
Tourani et al., 2000].

Membre de la Rivière Driss (T1)

Le Membre de la Rivière Driss, d’une puissance de 0 à 1500 m, est limité au niveau du 
graben central d’Argana entre le village d’Iferd au sud et celui de Timezgadiouine au nord. 
Ses conglomérats basaux sont de faible épaisseur au sud de l’horst de Tirkou, au sein du 
graben de Tizi n’Maachou et le long du flanc Nord de l’horst d’Imi n’Tanout (fig. 2). Ils sont 
représentés par des roches à texture immature, moyennement à mal triée, avec une matrice 
de sable grossier, de limons et d’argiles [Jones, 1975]. Au niveau du graben d’Argana, ces 
conglomérats forment deux corps de compositions légèrement différentes. Le corps Nord, plus 
épais, se compose de quartzites, de fragments de roches phyllithiques, de veines de quartz et 
de roches ignées, tandis que celui du sud se compose de quartzites et de fragments de roches 
calcaires, ignées et phyllitiques. Dans ces corps, les clastes sont de formes variées et peuvent 
être localement arrondis. La matrice est formée de quartz, quartzite et phyllites.

Membre de Tourbihine (T2)

Ce Membre, d’une puissance de 0 à 1000 m, affleure peu entre Iferd et Timezgadiouine 
(fig. 2). Sa limite supérieure est une discordance qui le sépare du Membre de Tanameurt (T3). 
Les clastes et la matrice ressemblent à ceux du Membre de la Rivière Driss mais les clastes y 
sont plus petits. Ce membre se distingue par des cycles de dépôt épais de 5 à 20 m [Brown, 
1980]. Chaque cycle se compose de plusieurs lits de grès conglomératiques.

Formation de Timezgadiouine

Elle comprend trois membres : le Membre de Tanameurt (T3) correspondant à des 
conglomérats volcanoclastiques de rivières anastomosées, le Membre d’Aglégal (T4) 
correspondant à des argiles interstratifiées avec siltites et grès de playa et de rivières éphémères 
et le Membre d’Irohalène (T5) correspondant à des cycles d’argiles, siltites et grès de plaine 
d’inondation et de rivières à méandres [Hofmann et al., 2000 ; Tourani et al., 2000].
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Membre de Tanameurt (T3)

Les conglomérats de Tanameurt (0-10 m) s’étendent à travers le graben central d’Argana 
depuis la faille de Timezgadiouine au nord, jusqu’à celle d’Iferd au sud (fig. 2). Ce membre, 
discordant avec l’unité sous-jacente (T1 et localement T2), est caractérisé par une abondance 
de fragments de roches volcaniques et d’autres éléments en plus faible proportion.

Membre d’Aglégal (T4)

Contrairement aux dépôts précédents confinés notamment au niveau du graben central 
d’Argana, ce membre s’étend tout au long du bassin, affleurant aussi bien au niveau des horsts 
qu’au niveau des grabens. D’Imi n’Tanout à Tirkou, il maintient une puissance constante 
(800 m environ), puis s’épaissit progressivement pour atteindre 1500 m depuis Tirkou vers 
Ameskroud (fig. 2). Ce membre repose avec un contact continu sur le membre sous-jacent (T3) 
ou localement en discordance sur la Formation Ikakern ou le socle paléozoïque [Hofmann 
et al., 2000]. Il se distingue par des grès à gros grains sub-arrondis composés essentiellement 
de quartz et d’autres fragments de roches ignées et de roches métamorphiques [Brown, 1980].

Membre d’Irohalène (T5)

Ses deux limites, inférieure avec le Membre Aglégal et supérieure avec la Formation 
Bigoudine, sont normales. D’Imi n’Tanout au nord à Ameskroud au sud, son épaisseur 
varie : 500 m au-dessus des grabens, 200 m au-dessus des horsts. Cette variation d’épaisseur 
s’accompagne d’un changement de nature des dépôts [Brown, 1980]. Au sein de ce membre, 
les bancs gréseux alternent avec des niveaux d’argiles silteuses à illite et chlorite. Les bancs 
gréseux augmentent progressivement de fréquence et de puissance vers le haut de la 
formation, tandis que le pourcentage en ciment carbonaté diminue des calcaires sableux (90 % 
de ciment) aux grès quartziques roses (10% de ciment) [Tixeront, 1973]. Des ripple-marks 
parfois dissymétriques sont visibles, suggérant que les apports viennent de l’Est [Tixeront, 
1973].

Formation de Bigoudine

Elle comprend également trois membres : le Membre de Tadart Ouadou (T6) qui consiste 
à la base en des conglomérats de rivières anastomosées suivis de grès éoliens, et les Membres 
Sidi Mansour (T7) et Hasseine (T8) qui consistent en des dépôts de type playa avec des dépôts 
cycliques : cycles d’argiles, siltites et grès.
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Membre de Tadart Ouadou (T6)

Ce membre s’est déposé dans un contexte extensif fortement influencé par un régime 
climatique de faible latitude (10° à 20° nord) [Mader et Redfern, 2011]. Il est composé de trois 
corps gréseux lenticulaires : le premier est situé près de la limite Sud de la vallée, le deuxième 
à proximité du village d’Argana et le troisième s’étend vers le sud à partir du contact de faille 
avec le Crétacé au nord du bassin. Ce dernier affleure peu, en discontinuité le long de la partie 
nord de la vallée, et atteint les dimensions des deux corps précédents à l’extrémité Nord du 
bassin. Ensemble, ces trois corps lenticulaires forment un seul membre (Membre de Tadart 
Ouadou) qui couvre le membre sous-jacent (T5) avec un contact concordant ou localement 
discordant. Chacun de ces trois corps se compose de grés à texture mature et de conglomérats 
polygéniques à la base [Brown, 1980]. 

Une analyse sédimentologique récente suggère une suite variable de faciès et de stades de 
dépôt [Mader et Redfern, 2011]. Le stade initial se caractérise, au centre de la vallée et au nord-
ouest, par des dépôts grossiers (cône de déjection et rivière anastomosée), au nord, les sédiments 
sont de type éolien, enfin au sud les dépôts correspondent à des faciès fluviatiles éphémères. 
Au deuxième stade, un système fluviatile éphémère avec de vastes plaines d’inondation se 
rencontre au centre et au sud de la vallée, tandis que les dépôts principalement éoliens et de 
type playa se rencontrent au nord. Vers la fin de ce stade, une phase de sédimentation éolienne 
marquée a eu lieu tout le long du bassin. Le troisième stade se caractérise à l’échelle du bassin 
par une incision de 8 m au nord et 6 m au sud marquant le début d’écoulements fluviatiles 
continus. Le dernier stade est connu par la prédominance de phénomènes fluviaux de sens 
nord vers le sud au centre et au sud de la vallée.

Membre de Sidi Mansour (T7)

Il correspond à une fine séquence brune carbonatée et argilo-silteuse, atteignant 
son épaisseur maximale au niveau du graben central. Sa couleur serait due à une richesse 
relative en matière organique, mais des dépôts indiquent des phénomènes d’oxydation plutôt 
continus. Ce membre contient, à la base et au sommet, de petits lits riches en cuivre (environ 
0,6-1m d’épaisseur chacun).

Membre de Hasseine (T8)

Variable en épaisseur, de 200 m au sud-ouest du horst de Tirkou à 1100 m au niveau du 
graben central, ce membre est caractérisé par des illites, quartz et une faible teneur en chlorite, 
halite, gypse et anhydrite [Brown, 1980].



117

F. Khaldoune et al.

Les Membres de Sidi Mansour (T7) et de Hasseine (T8) se sont formés dans des 
environnements de lacs éphémères et de vasières salées avec des apports fluviaux et éoliens 
périodiques [Hofmann et al., 2000].

Basaltes d’Argana

La partie sommitale de la Formation de Bigoudine inclut des coulées basaltiques qui 
s’étendent de Doussoulil au sud jusqu’à Aït Khettab au nord (fig. 2). Ces coulées stratifiées, 
organisées en deux unités de même nature et séparées par un niveau ferrugineux, ont été 
mises en place dans un contexte aérien à sub-aérien [Aït chayeb et Youbi, 1998]. Chaque coulée 
est matérialisée par un faciès vacuolaire au sommet et un faciès massif à la base et au centre 
[Aït chayeb et Youbi, 1998], et montrent l’influence des structures de type horst et graben au 
moment de dépôt [Brown, 1980].

L’âge de ces coulées basaltiques reste controversé. La comparaison avec d’autres 
affleurements de même nature, ainsi que des datations géophysiques suggèrent un âge Trias 
supérieur - Lias inférieur [Aït Chayeb et Youbi, 1998 ; Marzoli et al. 2004 ; Knight et al. 2004 ; 
Verati et al. 2007 ; Deenen et al. 2010, 2011]. Pour ces auteurs, les coulées basaltiques du bassin 
d’Argana sont antérieures à ou synchrones avec l’extinction T-J. D’autres études en revanche 
considèrent ces coulées basaltiques postérieures à l’extinction T-J et les datent du Jurassique 
inférieur [Tourani et al., 2000 ; Olsen et al. 2000, 2002a, 2002b, 2003, 2011 ; Whiteside et al. 2007]. 

 Vertébrés du bassin d’Argana

Contexte évolutif

Les premiers tétrapodes (vertébrés à membres munis de doigts) sont connus depuis 
le Dévonien moyen [Janvier et Clément, 2010 ; Nied wiedzki et al., 2010]. Très vite, ils 
connaissent une apparente radiation évolutive comme le suggère leur diversité issue de 
plusieurs localités à travers le monde (Estonie, Canada, Ecosse, Australie, Russie, Groenland, 
Belgique, Pennsylvanie, Chine) [Coates et al,. 2008]. Ces premiers tétrapodes dévoniens sont 
aquatiques, leurs membres en forme de pagaies semblent plus aptes à la vie dans l’eau que sur 
la terre ferme. A partir du Carbonifère, les tétrapodes présentent des innovations anatomiques 
plus terrestres ainsi qu’une importante diversité et disparité, avec notamment les premiers 
tétrapodes à membres secondairement réduits ou absents [Andrews et Carroll, 1991] et les 
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premiers tétrapodes affranchis du milieu aquatique, les amniotes (synapsides, parareptiles et 
eureptiles). Il faut attendre le Permien pour que le groupe connaisse, pour la première fois de 
son histoire, une répartition géographique mondiale. Auparavant, les localités qui ont livré 
les premiers tétrapodes étaient limitées à la région paléo-équatoriale. L’assemblage final de 
la Pangée et sa dérive vers le Nord ont en effet permis la fonte de la calotte antarctique ainsi 
qu’une continentalisation extrême favorisant la dispersion des faunes. Les premiers tétrapodes 
plantivores apparaissent à la fin du Carbonifère (e.g. Diadectomorpha et Edaphosauridae) 
[Sues et Reisz 1998 ; Kissel et Reisz, 2004 ; Reisz et al., 2010]. Mais ce n’est qu’au Permien 
que les écosystèmes terrestres présentent une structure d’interactions trophiques « moderne » 
avec une importante communauté d’amniotes plantivores et un nombre comparativement 
réduit de carnivores. Ces premiers tétrapodes plantivores ont eu certainement un important 
impact sur le couvert végétal et les écosystèmes terrestres de l’époque dans lesquels les 
consommateurs primaires n’étaient alors représentés que par des arthropodes. Au cours de 
la crise Permien-Trias, statistiquement la plus importante connue, environ 96 % des espèces 
marines disparaissent. Au cours du Trias et après une période de survivance, les tétrapodes 
subissent un renouvellement faunique majeur [cf. Steyer, 2009]. Les écosystèmes terrestres ne 
sont plus dominés par les synapsides, mais par le groupe des archosaures qui se diversifie 
rapidement dès le Trias moyen. C’est aussi au Trias qu’apparaissent les premiers représentants 
des groupes qui ont dominé, par la suite, les écosystèmes terrestres : les dinosaures, les 
ptérosaures, les crocodylomorphes, mais aussi les lépidosaures, les tortues et les mammifères.

Les connaissances des vertébrés fossiles du Permien et du Trias du Maroc proviennent 
du bassin d’Argana. En effet, ce bassin a fourni un matériel fossilifère aussi riche que diversifié 
et forme aujourd’hui la collection la plus importante en vertébrés du Permien et du Trias de 
toute l’Afrique du Nord. Ce matériel provient d’au moins une trentaine de gisements (fig. 3) 
numérotés en chiffres romains, pour les gisements découverts et travaillés par J.M. Dutuit et 
suivant l’ordre chronologique de leurs découvertes [Dutuit, 1976a]. La position géographique 
du bassin d’Argana sur la marge nord-africaine du Gondwana, au centre de la Pangée, lui 
confère une importance toute particulière pour comprendre la biodiversité au cours du 
Permien et du Trias ainsi que la distribution et les migrations des faunes terrestres au cours de 
ces deux périodes. Par ailleurs, l’abondance et la diversité des fossiles récoltés dans le bassin 
d’Argana ainsi que les nombreux indices fossilifères trouvés lors de nos récents travaux, 
laissent supposer que la richesse de ces gisements est probablement équivalente à celle des 
célèbres gisements permiens et triasiques des États-Unis, d’Argentine, d’Afrique du Sud et de 
Russie.

Le but de cet article est de donner une liste faunique complète et actualisée de tous les 
vertébrés du bassin d’Argana connus par des restes osseux et de discuter de leurs implications 
stratigraphiques. La quasi-totalité des fossiles de cette liste est conservée au Muséum National 
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 Figure 3. Principaux gisements permiens et triasiques du bassin d’Argana. Les chiffres romains représentent 

les gisements fossilifères selon la numérotation de Dutuit [1976a]. 

Figure 3. Main Permian and Triassic localities in the Argana basin. Roman numbers indicate the fossiliferous 

sites according to Dutuit’s [1976a] numbering system.
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d’Histoire Naturelle (MNHN), à Paris. Néanmoins, une collection de référence sur les vertébrés 
fossiles du bassin d’Argana est en cours de constitution au Muséum d’Histoire Naturelle de 
Marrakech, Université Cadi Ayyad (MHNM). 

Numérotation

Après l’abréviation de l’institution, ces fossiles sont préfixés par les trois premières lettres 
de la localité la plus proche de leur découverte dans le cas du MNHN.F (Paris) (ALM pour 
Alma, TAL pour Talaïnt, AZA pour Azarifen ou ARG pour Argana) ou par ARG pour les 
collections du Muséum de Marrakech (MHNM-ARG) (en référence au bassin d’Argana). La 
liste ci-dessous est donnée par niveau stratigraphique.

Niveaux stratigraphiques et liste faunique

Membre Tourbihine (T2)

Lepospondyli Zittel, 1888

Nectridea Miall, 1875

Diplocaulidae Cope, 1881

Diplocaulus Cope, 1877

“Diplocaulus” minimus Dutuit, 1988a

Holotype – MNHN.F.ARG 501, crâne et premières vertèbres présacrées. Ce crâne manque 
presque tout le palais. La mandibule est partielle. 

Matériel de référence – MNHN.F.ARG 500, crâne dépourvu de sa partie antéorbitaire, 
mais présentant une portion du palais ; MNHN.F.ARG 502, portion de crâne avec mandibule 
partielle ; MHNM-ARG02a et b, une vertèbre caudale et une présacrée.

Occurrence – Gisement XXII de Dutuit, sommet du Membre Tourbihine, environ 1,5 km 
du village d’Ireghi (fig. 3).

Commentaire – “Diplocaulus” minimus est une espèce de petite taille en comparaison avec 
les autres espèces du même genre (longueur du crâne 55 mm pour une largeur de 145 mm). 
Son toit crânien est comparable à celui de D. magnicornis du Permien inférieur des États-Unis 
[Dutuit, 1988a]. Les diplocaulidés sont connus par 12 espèces [Bossy et Milner, 1998]. Dans 
le Carbonifère supérieur, sont connues Keraterpeton galvani (Irlande), Keraterpeton longstoni et 
Batrachiderpeton reticutum (Angleterre), Diceratosaurus brevirostris, et Diplocaulus salamandroides 

(Amérique du Nord). Dans le Permien inférieur, sont connues Diplocaulus magnicornis, 
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Diplocaulus brevirostris, Diplocaulus recurvatus, Diplocaulus primus et Diploceraspis burkei (États-
Unis) et à la base du Permien moyen des États-Unis on trouve Diplocaulus parvus. “D.” minimus 
est donc le seul représentant gondwanien des nectridiens – et des léponspondyles par ailleurs. Il 
est aussi le plus tardif. Une récente révision systématique suivie d’une analyse phylogénétique 
[Germain, 2008, 2010] suggère que Batrachiderpeton est plus proche des nectridiens à longues 
«cornes» qu’il ne l’est de Diceratosaurus. Cette analyse suggère également que Diplocaulus est 
paraphylétique, la forme marocaine, “D.” minimus, étant plus proche de Diploceraspis que des 
autres espèces de Diplocaulus (fig. 5).

Temnospondyli Zittel, 1888

Temnospondyli indet.

Matériel – MHNM-ARG01, fragment de toit crânien.

Occurrence – Une centaine de mètres au nord du gisement XXII et légèrement au-dessus 
du niveau stratigraphique de ce dernier.

Commentaire – ce spécimen représente une portion du toit crânien d’un temnospondyle 
(fig. 6). Il s’agit du postpariétal gauche articulé avec le tabulaire (hypothèse 1) ou du 
supratemporal articulé avec l’intertemporal (hypothèse 2) [Steyer et Jalil, 2009, fig. 6B]. 
L’ornementation et les sutures suggèrent un individu adulte attribué à un temnospondyle non-
stéréospondyle indéterminé. Même si l’état de conservation de MHNM-ARG01 ne permet pas 
une attribution taxinomique précise, ce fossile porte des implications paléobiogéographiques 

 Figure 4. “Diplocaulus” minimus Dutuit, 1988a (sommet du Membre Tourbihine, Permien supérieur). (A), 

Dessin interprétatif du crâne MNHN.F.ARG 502 en vue dorsale (modifié d’après Germain [2010]) ; (B), 

reconstitution de Ch. Letenneur (MNHN). Échelle = 5cm.

Figure 4. “Diplocaulus” minimus Dutuit, 1988a (top of the Tourbihine Member, Upper Permian). (A), 

Interpretative drawing of the skull MNHN.F.ARG 502 in dorsal view (modified from Germain [2010]); (B), 

reconstruction by Ch. Letenneur (MNHN). Scale bar = 5 cm.
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intéressantes puisqu’il montre la présence des temnospondyles dans le Paléozoïque d’Afrique 
du Nord [Steyer et Jalil, 2009].

Amniota Haeckel, 1866

Parareptilia Olson, 1947

Procolophonomorpha Romer, 1964

Pareiasauria Seeley, 1888

Arganaceras Jalil & Janvier, 2005

Arganaceras vacanti Jalil & Janvier, 2005

Holotype – MNHN.F.ARG 518, crâne subcomplet désarticulé comprenant le dermocrâne, 
le neurocrâne et la partie postérieure de l’hémi-mandibule droite : MNHN.F.ARG 518-1, nasal 
gauche ; MNHN.F.ARG 518-2, lacrymal gauche ; MNHN.F.ARG 518-3, maxillaire gauche ; 
MNHN.F.ARG 518-4, fragment de toit crânien et bord orbitaire gauche partiel ; MNHN.F.ARG 
518-5, fragment de la partie temporale du toit crânien formée par l’os surnuméraire, le 
supratemporal et le squamosal gauche ; MNHN.F.ARG 518-6 et 7, partie distale du quadratojugal 
gauche ; MNHN.F.ARG 518-8, maxillaire droit ; MNHN.F.ARG 518-9, fragment (face droite) 
de toit crânien formé par le supratemporal et une partie du squamosal ; MNHN.F.ARG 518-10, 
postpariétal et supraoccipital ; MNHN.F.ARG 518-11, palatin gauche ; MNHN.F.ARG 518-12, 

 Figure 5. Relations phylogénétiques des nectridiens. Diplocaulus est codé d’après D. magnicornis. D. minimus 

est le taxon marocain (d’après Germain [2008, 2010]). Les indices de Bremer sont indiqués à chaque nœud.

Figure 5. Phylogenetic relationships of the nectridians. Diplocaulus is scored from D. magnicornis. D. minimus 

is the Morrocan taxon (modified after Germain [2008, 2010]. Bremer supports are indicated for each node.
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 Figure 6. Temnospondyli indet. (Membre de Tourbihine, Permien supérieur). MHNM-ARG01 (A), fragment 

de la partie postérieure du toit crânien en vues dorsale, ventrale et latérale. (B), dessins interprétatifs du 

spécimen avec ses emplacements possibles sur le toit crânien. (C) Reconstitution d’un temnospondyle 

d’après Marc Boulay. Échelle = 1 cm. (A et B), D’après Steyer et Jalil [2009]. (C), Reconstitution de Marc 

Boulay (Cossima Productions) (www.marcboulay.fr).

Figure 6. Temnospondyli indet. (Tourbihine Member, Upper Permian). A, MHNM-ARG01, fragment of 

the posterior portion of a skull roof in dorsal, ventral and lateral views. (B), interpretative drawings of the 

specimen with its possible locations in the skull table (hypotheses 1 and 2, see text). (C), reconstruction of 

a temnospondyl. Scale bar = 1cm. (A and B), After Steyer and Jalil [2009]. (C) After Marc Boulay (Cossima 

Productions) (www.marcboulay.fr).

plancher du neurocrâne formé du basioccipital et du parabasisphénoïde ; MNHN.F.ARG 
518-13, exoccipital gauche ; MNHN.F.ARG 518-14, exoccipital droit ; MNHN.F.ARG 518-
15, carré gauche ; MNHN.F.ARG 518-16, épiptérygoïde ; MNHN.F.ARG 518-17, processus 
paroccipital gauche ; MNHN.F.ARG 518-18, stapes ; MNHN.F.ARG 518-19, partie postérieure 
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de l’hémi-mandibule droite formée par l’angulaire, le surangulaire, le préarticulaire et 
l’articulaire ; MNHN.F.ARG 518-20, jugal gauche.

Occurrence – Gisement XXII, environ 1,5 km du village d’Ireghi.

Commentaire – Arganaceras vacanti est un paréiasaure thérischien très dérivé et étroitement 
apparenté à Elginia mirabilis du Permien terminal d’Écosse. Ces deux espèces partagent des 
caractères dérivés dont la présence de grands processus corniformes sur le toit crânien [Jalil 

 Figure 7. Arganaceras vacanti Jalil & Janvier, 2005 (Membre Tourbihine, Permien supérieur). (A), 

MNHN.F.ARG 518-1 à 20, holotype, moitié gauche d’un crâne subcomplet et désarticulé; (B), reconstitution 

d’Arganaceras vacanti. Échelle = 10 cm. (A et B) d’après Jalil et Janvier [2005]. (C) d’après Marc Boulay V.04 

– Cossima Productions (www.marcboulay.fr).

Figure 7. Arganaceras vacanti Jalil & Janvier, 2005 (Tourbihine Member, Upper Permian). (A), MNHN.F.ARG 

518-1 to 19, holotype, subcomplete and disarticulated left half of a skull; (B), reconstruction. Scale bar = 

10cm. (A et B) After Jalil et Janvier 2005. (C) d’après Marc Boulay V.04 – Cossima Productions (www.

marcboulay.fr).
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et Janvier, 2005]. Arganaceras vacanti et Elginia pourraient être rapprochés du pareiasaure non 
nommé du Kupferschiefer (Permien terminal d’Allemagne) sur la base d’une synapomorphie 
(os surnuméraires développés s’étendant postérieurement au-delà des postpariétaux).

Pareiasauria gen. et sp. indet.1

Matériel – MNHN.F.ARG 514, -ARG 515 et -ARG 517, trois individus connus uniquement 
par des restes postcrâniens :

 –  MNHN.F.ARG 514, individu juvénile, est représenté par : MNHN.F.ARG 514-1, série de 
cinq vertèbres présacrées et une sacrée en connexion, ostéodermes et fragments de côtes ; 
MNHN.F.ARG 514-2, deux vertèbres caudales antérieures en connexion et associées à leurs 
côtes ; MNHN.F.ARG 514-3, trois vertèbres caudales antérieures en connexion associées 
à leurs côtes ; MNHN.F.ARG 514-4 , neuf vertèbres caudales en connexion associées à 
leurs côtes ; MNHN.F.ARG 514-5, ischion droit ; MNHN.F.ARG 514-6, ilion gauche ; 
MNHN.F.ARG 514-7, ischion gauche partiel ; MNHN.F.ARG 514-8, pubis gauche partiel ; 
MNHN.F.ARG 514-9, humérus droit ; MNHN.F.ARG 514-10, humérus gauche partiel ; 
MNHN.F.ARG 514-11 et 12, extrémités proximales de côtes droites ; MNHN.F.ARG 514-
13 à 16, extrémités proximales de côtes gauches ; MNHN.F.ARG 514-17 à 19, ostéodermes 
isolés ; MNHN.F.ARG 514-24, extrémité proximale de fémur gauche ; MNHN.F.ARG 
514-25, clavicule gauche ; MNHN.F.ARG 514-26, clavicule droite ; MNHN.F.ARG 514-27, 
?fragment de côte ; MNHN.F.ARG 514-28 et 29, fragments de côtes ; MNHN.F.ARG 514-
30, vertèbre dorsale associée à des ostéodermes ; MNHN.F.ARG 514-31, deux vertèbres 
dorsales ; MNHN.F.ARG 514-32 et 33, ostéodermes. 

 –  MNHN.F.ARG 515, individu immature, est représenté par : MNHN.F.ARG 515-1, 
vertèbre cervicale ou dorsale très antérieure subcomplète ; MNHN.F.ARG 515-2, vertèbre 
cervicale ou dorsale très antérieure ; et MNHN.F.ARG 515-3 arc neural partiel. 

 –  MNHN.F.ARG 517, individu adulte, est représenté par : MNHN.F.ARG 517-1, ilion 
gauche associé à la plaque pubo-ischiatique gauche ; MNHN.F.ARG 517-2 : tibia gauche ; 
MNHN.F.ARG 517-3, côte cervicale.

Occurrence – Gisement XXII.

Commentaire – Ce matériel appartient à des individus d’âges somatiques différents. 
Aucune différence morphologique ne permet de les attribuer à des taxons distincts [Jalil et 
Janvier, 2005]. Ils appartiennent probablement à A. vacanti, identification à confirmer par la 
découverte de restes crâniens et postcrâniens associés.

Pareiasauria gen. et sp. indet.2

Matériel – Individu représenté par des restes postcrâniens: MNHN.F.ARG 504, humérus 
gauche ; MNHN.F.ARG 505, extrémité proximale d’un fémur gauche ; MNHN.F.ARG 509, deux 
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vertèbres caudales antérieures en connexion ; MNHN.F.ARG 510, intercentre et trois vertèbres 
présacrées ; MNHN.F.ARG 511, trois vertèbres dorsales en connexion sans leurs centra ; 
MNHN.F.ARG 512, trois vertèbres caudales en connexion mal conservées ; MNHN.F.ARG 
513, pelvis gauche en connexion avec une partie de la plaque pubo-ischiatique du pelvis droit.

Occurrence – Localité dite N’Tikida entre les villages d’Argana au sud et de Timezgadiouine 
au nord, à environ 2 km d’Ireghi.

Commentaire – Ces restes postcrâniens ont été décrits et associés dans un premier temps à 
des restes crâniens d’un moradisauriné [Jalil et Dutuit, 1996]. Aujourd’hui cette hypothèse est 
rejetée, et l’ensemble de ce matériel est attribué à un paréiasaure gen. et sp. indet. Ce matériel 
appartient probablement à un seul individu certainement différent du Pareiasauria gen. et sp. 
indet.1. [Jalil et Janvier, 2005].

Eureptilia Olson, 1947

Captorhinidae, Case 1911

Acrodonta Dutuit, 1976b

Acrodonta irerhi Dutuit, 1976b

Holotype –MNHN.F.ARG 506, maxillaire droit partiel portant trois rangées dentaires.

Occurrence – Éboulis au voisinage du village d’Ireghi, entre les villages de Timezgadiouine 
et d’Argana.

Commentaire – Il s’agit d’un captorhinidé de taille moyenne avec trois rangées de dents 
marginales (fig. 8). Excepté pour une dent, les bases dentaires de la rangée médiane sont 
ankylosées et donc invisibles. Les dents sont coniques, longues, droites et pointues. A. irerhi 

 Figure 8. Acrodonta irerhi Dutuit, 1976b, (Membre Tourbihine, Permien supérieur). MNHN.F.ARG 506, 

holotype, maxillaire droit en vues linguale (A) et occlusale (B). Échelle = 1 cm.

Figure 8. Acrodonta irerhi Dutuit, 1976b, (Tourbihine Member, Upper Permian). MNHN.F.ARG 506, holotype, 

right maxilla in lingual (A) and occlusal (B) views. Scale bar = 1cm.



127

F. Khaldoune et al.

diffère des autres captorhinidés par son acrodontie, d’où le nom du genre [Dutuit, 1976b ; Jalil 
et Dutuit, 1996].

Moradisaurinae Ricqlès & Taquet, 1982

Moradisaurinae gen. et sp. indet.

Matériel – MNHN.F.ARG 507, plateau dentaire d’un maxillaire droit ; (MNHN.F.ARG 
508) plateau dentaire d’un maxillaire gauche.

Occurrence – Localité dite N’Tikida entre les villages d’Argana au sud et de Timezgadiouine 
au nord.

Commentaire – Ces deux plateaux maxillaires sont plus grands et nettement différents du 
maxillaire d’Acrodonta irerhi. Le spécimen le mieux conservé (MNHN.F.ARG 508, fig. 9) est long 
de 44 mm et large de 21 mm. Les plateaux maxillaires sont élargis et aplatis. MNHN.F.ARG 
508, latéralement convexe comme chez Moradisaurus grandis du Permien du Niger, présente 
au moins quatre rangées dentaires, tandis que MNHN.F.ARG 507 n’en présente que trois. Ces 

 Figure 9. Moradisaurinae gen. et sp. indet. (Membre Tourbihine, Permien supérieur), MNHN.F.ARG 507 (A) 

et ARG 508 (B) en vue occlusale. Échelle = 2cm. D’après Jalil et Dutuit [1996].

Figure 9. Moradisaurinae gen. et sp. indet. (Tourbihine member, Upper Permian), MNHN.F.ARG 507 (A) and 

ARG 508 (B) in occlusal view. Scale bar = 2 cm. After Jalil and Dutuit [1996].
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rangées sont parallèles entre elles et au bord lingual. Les dents sont coniques, plus basses, plus 
émoussées et plus robustes que celles d’Acrodonta irerhi [Jalil et Dutuit, 1996].

Membre de Tanameurt (T3)

Ce membre n’a livré que des ichnofossiles qui correspondent à des traces chirothérioïdes 
(Synaptichnium, Chirotherium, Brachychirotherium, Isochirotherium). La description et la 
comparaison de ces ichnotaxa avec ceux d’autres régions du Trias inférieur et moyen suggèrent 
un âge olénékien pour leur site et par conséquence pour l’unité T3 [Tourani et al., 2010]. Ces 
restes ont permis la première mention du Trias inférieur dans le bassin d’Argana.

Sommet du Membre Aglégal (T4)

Temnospondyli Zittel, 1888

Stereospondyli Zittel, 1888

Capitosauroidea Watson, 1919 sensu Schoch & Milner, 2000

Cyclotosauridae Shishkin, 1964 sensu Schoch & Milner, 2000

Matériel – MNHN.F.ARG 1051, partie postérieure du crâne portant les post-pariétaux, le 
tabulaire et le squamosal ainsi que l’occiput et la partie postérieure du palais ; MNHN.F.ARG 
1052, portion gauche du toit crânien avec l’orbite, portion du palais et interclavicule associée ; 
MNHN.F.ARG 1053, portion gauche du toit crânien avec l’orbite et le contour antérolateral 
de l’échancrure otique ; MNHN.F.ARG 1054, hémi-mandibule gauche avec la partie la plus 
antérieure de la mandibule droite adjacente ; MNHN.F.ARG 1055, hémi-mandibule droite 
partielle ; MNHN.F.ARG 1056, portion postérieure de l’hémi-mandibule droite ; MNHN.F.ARG 
1057, angulaire droit isolé ; MNHN.F.ARG 1058, partie antérieure du dentaire portant des 
dents.

Occurrence – Gisement XXIX situé près du village de Mamlal.

Commentaire – L’échancrure otique complètement fermée et la forme basse de l’occiput 
suggèrent un cyclotosauridé heylerosauriné (fig. 10). Une étude préliminaire a permis 
d’attribuer ce matériel au genre Eocyclotosaurus ou à une forme proche, et supporte un âge 
anisien pour le Membre Aglegal [Jalil et al., 2009]. Ce spécimen est le premier temnospondyle 
cyclotosauridé du Maroc. Une étude plus détaillée (en cours) permettra de préciser l’anatomie, 
l’identification précise et les relations phylogénétiques de ce cyclotosauridé.

En plus des restes osseux, le Membre Aglegal a livré des empreintes de tétrapodes qui 
ont été attribuées à Chirotherium barthii, Isochirotherium coureli, Synaptichnium isp., Atreipus–

Grallator, Rotodactylus isp., Rhynchosauroides isp., et Procolophonichnium isp. suggérant les 
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premiers archosaures, dinosauromorphes, lépidosauromorphes et probablement thérapsides 
ou procolophonoïdés [Klein et al., 2011].

Base du Membre Irohalène (T5)

Actinopterygii Cope, 1887

Perleidiformes Berg, 1937

Colobodontidae Andersson, 1916

Dipteronotus Egerton, 1854

Dipteronotus gibbosus Martin, 1980a

 Figure 10. Eocyclotosaurus lehmani (Trias moyen, Anisien, de France), crâne en vue dorsale. [D’après 

Schoch et Milner, 2000] Echelle = 5 cm.

Figure 10. Eocyclotosaurus lehmani (Middle Triassic, Anisian, France). Skull in dorsal view. [After Schoch 

and Milner, 200]  Scale bar = 5cm.
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Holotype – MNHN.F.ALM 301 a et b, empreinte et contre-empreinte d’un individu 
subcomplet.

Matériel de référence – MNHN.F.ALM 302 a et b, empreinte et contre-empreinte d’un 
individu subcomplet ; MNHN.F.306-309, restes fragmentaires.

Occurrence – Gisement XI, localité d’Alili n’yfis (« le laurier-rose de la hyène » en Berbère), 
près du village d’Alma.

 Figure 11. Actinopterygii du bassin d’Argana (Membre d’Irohalène, Trias supérieur, Carnien). Reconstitutions 

de (A), Dipteronotus gibbosus ; (B), cf. Procheirichthys; (C), Mauritanichthys rugosus ; (D), cf. Ischnolepis ; 

(E), cf. Atopocephala. Modifié d’après Martin [1979a]. Échelle = 1 cm.

Figure 11. Actinopterygii of the Argana basin, (Irohalène Member, Upper Triassic, Carnian). Reconstructions 

of (A), Dipteronotus gibbosus; (B), cf. Procheirichtys; (C), Mauritanichthys rugosus; (D), cf. Ischnolepis; 

(E), cf. Atopocephala. Modified from Martin [1979a]. Scale bar = 1 cm.
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Commentaire – Il s’agit d’un poisson de petite taille (65 mm de long) caractérisé par 
une série de crêtes dorsales allongées et contiguës sur la partie ascendante du tronc. Avant 
sa découverte au Maroc, le genre Dipteronotus n’était connu que dans le Trias moyen 
d’Angleterre (Dipteronotus cyphus) et dans le Buntsandstein supérieur (Scythien-Anisien) de 
France et d’Allemagne (Dipteronotus aculeatus) [Jörg, 1969 ; Gall et al., 1974 ; Martin, 1979a, b, 
1980a, 1982a ; Milner et al., 1990]. L’espèce marocaine Dipteronotus gibbosus diffère des formes 
européennes par son écaillure, la structure de ses nageoires et le sommet arrondi de son angle 
dorsal [Martin, 1980a]. Pour Gardiner [1988], Dipteronotus gibbosus est probablement plus 
proche de D. culeatus que de D. cyphus [Gardiner, 1988]). Néanmoins, en décrivant D. olgiatii du 
Trias moyen italien, Tintori [1990] suggère de placer D. gibbosus dans le genre Pseudobeaconia 
sur la base de son contour dorsal ascendant lisse et légèrement courbé, ses crêtes allongées – et 
séparées les unes des autres – sur la partie descendante de son angle dorsal, face à la nageoire 
dorsale.

Procheirichthys Wade, 1935

cf. Procheirichthys

Matériel – MNHN.F-ALM 317-320, plusieurs individus incomplets.

Occurrence – Gisement XI.

Commentaire – Ces restes sont en mauvais état de conservation. Ils ont été attribués avec 
beaucoup de réserves au genre Procheirichthys (fig. 11B) [Martin, 1979a, 1980a, 1982a].

Perleidus Allessandri, 1910

cf. Perleidus

Matériel – MNHN.F.ALM 316, crâne mal conservé avec quelques rangées d’écailles 
[Martin 1979a].

Occurrence – Gisement XI.

Commentaire – Ce grand crâne présente une longue mandibule antérieurement fine. Le 
préopercule est très long et très incliné par rapport au genre Procheirichthys. Ce crâne est plus 
long que haut et les écailles cleithrales grandes et hautes. C’est sur la base de ces deux derniers 
caractères qu’il a été attribué au genre Perleidus [Martin, 1980a, 1982a].

Redfieldiiformes Berg, 1940

Redfieldiidae Berg, 1940

Mauritanichthys Martin, 1980b

Mauritanichthys rugosus Martin, 1980b

Holotype – MNHN.F.ALM 312, squelette subcomplet avec un crâne assez mal conservé et 
une cassure au niveau de la nageoire anale.
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Matériel de référence – MNHN.F.ALM 313, squelette partiel (nageoire anale, région 
orbitaire et rostrale absentes) ; MNHN.F.ALM 314, squelette partiel (partie antérieure du crâne 
et nageoire dorsale absentes) ; MNHN.F.ALM 315, os fragmentaires.

Occurrence – Gisement XI.

Commentaire – Il s’agit d’un poisson fusiforme d’environ 15 cm de long et dont la hauteur 
maximale est située juste en arrière de la tête (fig. 11C) [Martin, 1979a : fig. 57, 1980a, 1982b].

Les Redfieldiiformes sont connus dans le Trias inférieur (zone à Assemblage faunique à 
Cynognathus) du Karoo sud-africain (Atopocephalaa, Daedalichthys, Helichthys), le Trias moyen 
de Zambie (Ischnolepis) et de Brookvale en Australie (Schizurichthys, Brookvalia, Phlyctaenichthys, 
Geitonichthys, Molybdichthys) et le Trias supérieur d’Amérique du Nord (Lasalichthys, Redfieldius, 
Synorichthys, Cionichthys, Dictyopyge) [Martin, 1982a ; Schaeffer, 1984 ; Gardiner, 1993]. Les 
genres américains sont proches et ne diffèrent que légèrement des genres sud-américains 
[Martin, 1980b, 1982a]. L’espèce marocaine Mauritanichthys rugosus est plus proche des formes 
nord-américaines Lasalichthys (Trias supérieur du Groupe Chinle, Fm. Dockum) et Synorichthys 

(Trias supérieur, Groupe Chinle, Fm. Dockum, Super-groupe Newark) sur la base de son petit 
postrostral ovale et du contact antérieur de ses nasaux [Martin, 1979a, 1980b ; Schaeffer 1984 ; 
Murry, 1986].

Brookvaliidae Berg, 1940

Ischnolepis Haughton, 1934

cf. Ischnolepis

Matériel – MNHN.F.ALM 310, -ALM 311a et b, deux spécimens fragmentaires.

Occurrence – Gisement XI.

Commentaire – La mandibule, allongée mais n’atteignant pas l’extrémité du rostral est 
postérieurement fine et courbée vers le haut. Elle s’amincit au niveau de la symphyse [Martin, 
1979a].

Atopocephala Brough, 1934

cf. Atopocephala

Matériel – MNHN.F.ALM 321, squelette désarticulé et mal conservé.

Occurrence – Gisement XI.

Commentaire – Un frontal très long et un préopercule robuste suggèrent une attribution 
au genre Atopocephala. Ce squelette se distingue par un appareil operculaire et une ceinture 
scapulaire plus puissants [Martin, 1979a].

Sarcopterygii Romer, 1955

Dipnoi Müller, 1845

Arganodontidae Martin, 1982b
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Dans sa description des dipneustes des localités X et XI, Martin [1979 b] identifie deux 
espèces ; Arganodus atlantis représentée par un abondant matériel crânien (voir ci-bas) et 
Ceratodus arganensis.

Pour cet auteur, Ceratodus arganensis est une forme juvénile qui se distingue par la 
morphologie de ses plaques dentaires. Ces dernières évoquent les plaques dentaires de 
Ceratodus capensis du Karoo sud-africain. Toutefois, en raison de l’âge immature du spécimen 
décrit, la position taxinomique de Ceratodus arganensis restait imprécise (Martin, 1982a, b, c). 
Cette espèce est aujourd’hui considérée comme invalide et tout le matériel des dipneustes 
d’Argana est attribué à une seule espèce (voir ci-dessous).

Arganodus Martin, 1979b

Arganodus atlantis Martin, 1979b

 Figure 12. Arganodus atlantis Martin, 1979b (Membre Irohalène, Trias supérieur, Carnien), reconstitution 

du toit crânien. Abréviations : apl, « pit line » antérieure ; cmst, commissure supratemporale ; Dsph, 

dermosphénotique ; Excp., extrascapulaire ; Fr.l, frontal latéral; ioc, canal infraorbitaire ; Pa.c., pariétal 

central ; Pa.l., pariétal latéral ; Rfr.c, rostrofrontal central ; Soc., canal supraorbitaire. D’après Martin [1979a]. 

Échelle = 1cm.

Figure 12. Arganodus atlantis Martin, 1979b (Irohalène Member, Upper Triassic, Carnian), reconstruction of 

the skull roof. Abbreviations: apl, anterior pit line; cmst., supratemporal commissure; Dsph., dermosphenotic; 

Excp. extrascapular; Fr.l, lateral frontal; ioc, infraorbital canal; Pa.c., central parietal; Pa.l. lateral parietal; 

Rfr.c., central rostrofrontal; Soc., supraorital canal. After Martin [1979a]. Scale bar = 1 cm.
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Holotype – MNHN.F.TAL 303, crâne dermique subcomplet (fig.12). 

Matériel de référence – Matériel crânien abondant, MNHN.F.TAL 301, MNHN.F.TAL 302, 
MNHN.F.TAL 304 à 309 et MNHN.F.TAL 311 à 324 comprenant des mandibules et plaques 
dentaires ; restes initialement attribués à « Ceratodus arganensis » Martin, 1979b : MNHN.F.TAL 
327, plaque dentaire supérieure gauche (holotype de « Ceratodus arganensis » Martin, 1979b) ; 
TAL 325a et b : plaques dentaires droite et gauche ; TAL 326 : empreinte interne du frontal 
central ; TAL 328 : os dermoptérotique et TAL 329 : frontal latéral. 

Occurrence – Gisements X et XI (un peu plus au sud), dans les environs d’Alma.

Commentaire – A. atlantis possède de petites plaques dentaires munies de sept crêtes 
tranchantes. Ces plaques ont la forme d’un triangle rectangle à angle droit arrondi. Les os 
dermiques sont minces et dépourvus d’ornementations [Martin, 1979b]. Dans les mêmes 
gisements, Martin [1979b] décrit une autre espèce, « Ceratodus arganensis », essentiellement sur 
la base d’une plaque dentaire supérieure gauche (MNHN.F.TAL 327). Kemp [1998] n’a constaté 
aucune différence diagnostique justifiant la distinction de deux espèces. Elle a attribué tout 
ce matériel au genre Asiatoceratodus. La re-interpretation des homologies crâniennes chez les 
dipneustes a permis à Cavin et al. [2007] de montrer que Arganodus reste un genre valide qu’il a 
classé avec le clade comprenant Protopterus, Ptychoceratodus et Gosfordia qui est le groupe-frère 
de ‘Ptychoceratodus philippsi’. Dans cette analyse, Asiatoceratodus a été placé avec Paraceratodus 
dans le même clade que Ceratodus.

Actinistia Cope, 1871

Latimerioidei Schultze, 1993

Latimerioidei gen. et sp. indet.

Matériel – MNHN non catalogué, fragment de mandibule, malheureusement introuvable 
dans les collections.

Occurrence – Gisement X, environs d’Alma.

Commentaire – Ce fragment ressemble à celui du latimérioidéien Diplurus newarki du Trias 
supérieur états-unien [Martin, 1979a, 1981].

Temnospondyli Zittel, 1888

Stereospondyli Zittel, 1888

Almasauridae Dutuit, 1972a

Almasaurus Dutuit, 1972a

Almasaurus habbazi Dutuit, 1972a
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Lectotype – Dutuit [1972a, 1976a] n’a pas désigné d’holotype. Nous considérons ici comme 
lectotype MNHN.F.ALM 42 (« A » de Dutuit [1972a, 1976a], crâne subcomplet ; matériel 
associé : MNHN.F.ALM 43 (« B »), arrière crâne ; MNHN.F.ALM 44 (« C »), partie antérieure 
de crâne et hémi-mandibule ; MNHN.F.ALM 62 (« D »), partie antérieure de crâne et hémi-
mandibules ; et MNHN.F.ALM 45 (« E »), crâne et hémi-mandibule.

Occurrence – Gisement XI, environs d’Alma.

Commentaire – A. habbazi est un petit temnospondyle au crâne triangulaire. Ce crâne est 
aplati dans sa moitié antérieure et sensiblement moins large que long. Le museau est étroit et 
légèrement relevé au niveau des narines. Les orbites, trapézoïdes, sont très latérales et situées 
dans un plan incliné à environ 45° par rapport au toit crânien. Les narines sont en position 
terminale, presque jointives, séparées par un simple pont osseux (fig. 13).

 Figure 13. Almasaurus habbazi Dutuit, 1972 (Membre Irohalène, Trias supérieur, Carnien). MNHN.F.ALM 42, 

lectotype, crâne subcomplet en vues dorsale  (A) et palatale (B). Échelle = 1 cm. 

Figure 13. Almasaurus habbazi Dutuit, 1972a (Irohalène Member, Upper Triassic, Carnian). MNHN.F.ALM 42, 

subcomplete skull in dorsal (A) and palatal (B) views. Scale bar = 1cm. 
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 Figure 14. Dutuitosaurus ouazzoui (Dutuit, 1976a) Hunt, 1993 (Membre Irohalène, Trias supérieur, Carnien). 

Crâne en vue dorsale (MNHN.F.ALM 269) d’après Dutuit [1976a]. Échelle = 10 cm.

Figure 14. Dutuitosaurus ouazzoui (Dutuit, 1976a) Hunt, 1993 (Irohalène Member, Upper Triassic, Carnian). 

Skull in dorsal view (MNHN.F.ALM 269) after Dutuit [1976a]. Scale bar = 10 cm.

D’après Schoch [2008], Almasaurus est taxon-frère du clade (Metoposauridae + 
Callistomordax) avec qui il partage une synapomorphie à savoir une surface carrée 
(quadrangulaire) de l'intercentrum. 

Metoposauridae Watson, 1919

Dutuitosaurus Hunt, 1993

Dutuitosaurus ouazzoui (Dutuit, 1976a) Hunt, 1993

Lectotype – Dans sa description initiale, Dutuit [1976a] n’a pas désigné d’holotype. 
Nénmoins dans sa révision des métoposaures, Hunt [1993] a désigné MNHN.F XIII/18/66 
comme lectotype. MNHN.F XIII/18/66 porte aujourd’hui le numéro de collection 
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MNHN.F.AZA4 et correspond à un bloc contenant deux crânes dont un (MNHN.F.AZA4-1) 
est associé à un squelette post-crânien presque complet [Dutuit, 1976a : pl. 33]. C’est ce 
spécimen (MNHN.F.AZA 4-1) et tous les éléments post-crâniens associés (MNHN.F.AZA 4-3 
à 12 et MNHN.F.AZA4-22 à 53) qui sont désignés ici comme lectotype.

Matériel associé : D. ouazzoui, représentée par l’une des collections les plus complètes en 
métoposaures, est représenté par environ soixante-dix crânes dont certains associés à leurs 
squelettes post-crâniens, parfois presque complet. Des centaines de spécimens sont inventoriés, 
cependant Dutuit [1976a] a fondé sa description sur essentiellement sur 12 spécimens portant 
les numéros de plâtre suivants : MNHN.F.XIII/36/65, toit crânien ; MNHN.F.XIII/x/65, crâne ; 
MNHN.F.XIII/y/65, crâne ; MNHN.F.XIII/14/66(2), crâne ; MNHN.F.XIII/14/66(4), crâne ; 
MNHN.F.XIII/14/66(5), crâne ; MNHN.F.XIII/z/66, crâne ; MNHN.F.XIII/17/66, crâne ; 
MNHN.F.XIII/13/66, deux individus de petite taille et subcomplets ; MNHN.F.XIII/5/66, 
individu complet ; MNHN.F.XIII/4/66, individu complet ; et MNHN.F.XIII/12/65, ensemble 
contenant cinq crânes et squelettes postcrâniens.

Occurrence – Gisement XIII, près du village d’Azarifen. 

Commentaire : l’espèce Dutuitosaurus ouazzoui est représentée par plusieurs individus 
présentant différents stades de croissance, juvénile à adulte [Dutuit, 1976a]. Hunt [1993] 
crée le genre Dutuitosaurus pour l’espèce « Metoposaurus » ouazzoui Dutuit, 1976a. L’espèce 
D. ouazzoui est la plus basale des métoposauridés [Hunt, 1993]. Contrairement à tous les autres 
métoposaures, elle présente un pleurocentre ossifié bien individualisé au niveau des vertèbres 
présacrées [Dutuit, 1976a ; Hunt, 1993]. Une analyse histologique et squelettochronologique 
réalisée sur une dizaine de fémurs montre que les adultes étaient relativement moins 
aquatiques que les juvéniles et qu’ils enregistraient des alternances importantes au niveau du 
paléoclimat local très saisonnier [Steyer et al., 2004].

Amniota Haeckel, 1866

Therapsida Broom, 1905

Dicynodontia Owen, 1860

Kannemeyeriidae Huene, 1948

Moghreberia Dutuit, 1980

Moghreberia nmachouensis Dutuit, 1980

Lectotype – MNHN.F.ALM 280, crâne subcomplet avec arrière-crâne partiel, narines 
presque invisibles, racines dentaires en place et canine droite complète [Dutuit, 1988b]. Dans sa 
description initiale, Dutuit [1980] n’a pas désigné d’holotype mais un syntype correspondant 
à deux crânes, sans préciser leurs numéros de collection [Dutuit, 1980]. La désignation de 
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MNHN.ALM 280 comme « holotype » de l’espèce par Dutuit [1988b] vaut désignation de 
lectotype suivant l’article 74.6 de l’ICZN.

Matériel associé – Quinze pièces crâniennes et deux pièces mandibulaires décrites par 
Dutuit [1988b] : MNHN.F.ALM 37, extrémité antérieure d’un massif facial ; MNHN.F.ALM 7, 
extrémité antérieure du maxillaire droit ; MNHN.F.ALM 8, maxillaire droit avec canine ; 
MNHN.F.ALM 9, maxillaire droit partiel avec canine ; MNHN.F.ALM 10, arrière-crâne 
partiel ; MNHN.F.ALM 11, fragment de squamosal gauche ; MNHN.F.ALM 12, squamosal 
gauche ; MNHN.F.ALM 13, squamosal ; MNHN.F.ALM 15, maxillaire droit avec canine ; 
MNHN.F.ALM 36, fragment du massif facial ; MNHN.F.ALM 38, mandibule partielle ; 
MNHN.F.ALM 39, squamosal droit ; MNHN.F.ALM 80, mandibule partielle ; MNHN.F.ALM 
267, fragment de squamosal droit ; MNHN.F.ALM 268, arrière-crâne ; MNHN.F.ALM 264, 
extrémité antérieure de maxillaire gauche ; MNHN.F.ALM 281, portion de crâne.

Occurrence – Gisement XI, près d’Alma.

Commentaire – Moghreberia nmachouensis est caractérisé par un complexe squamoso-
occipital court et bas, une mandibule basse, des canines très antérieures, des interpariétaux 
réduits et deux crêtes occipitales (une majeure et une mineure) [Dutuit, 1988b]. De nombreuses 
études ont suggéré que Moghreberia et Placerias seraient synonymes [Cox, 1991 ; Lucas, 1998a, 
1998b ; Lucas et Wild, 1995]. L’analyse de Kammer et al. [2011], montre que Moghreberia et Placerias 

sont deux genres distincts formant un clade supporté par sept synapomorphies : crête palatale 
postérieure médiane avec une zone antérieure aplatie et élargie ; processus postérolatéral du 
palatal mince et allongé ; pariétaux bien exposés sur le toit crânien et relativement plats ; 
portion zygomatique du squamosal avec une expansion dorsoventrale postérieure à la barre 
postorbitale ; contact absent entre le périotique et pariétal ; postorbitaux ne s’étendant pas 
sur toute la longueur de la barre intertemporale, de telle sorte que la partie postérieure de la 
barre est formée seulement par les pariétaux ; et absence d’une dépression circulaire centrale 
sur le condyle occipital. L’étude (en cours) d’un abondant matériel récemment préparé et 
comprenant des restes crâniens et post-crâniens permettra une meilleure connaissance des 
relations phylogénétiques de M. nmachouensis.

Azarifeneria Dutuit, 1989a

Azarifeneria barrati Dutuit, 1989a

Holotype – MNHN.F.AZA 366, arrière-crâne partiel avec basicrâne et complexe pariéto-
squamosal partiel.

Occurrence – Gisement XII près d’Azarifen, Sud-Est d’Imi n’Tanout.

Commentaire – A. barrati serait proche de Stahleckeria potens de la Formation de Santa 
Maria au Brésil [Dutuit, 1989a].
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Azarifeneria robustus Dutuit, 1989b

Holotype – MNHN.F.ALM 167, mandibule partielle.

Occurrence – Gisement XI, près d’Alma.

Commentaire – Si la partie symphysaire de la mandibule d’A. robustus, plus courte et plus 
haute (rapport longueur/largeur = 0.5) que M. nmachouensis (rapport de 1.35), a permis de la 
distinguer de ce dernier taxon, aucune comparaison directe n’est possible entre le matériel 
attribué à Azarifeneria barrati (deux pièces de la partie postérieure d’un crâne) et à l’espèce-
type A. robustus (fragment de mandibule). Il n’est pas exclu que ces deux espèces soient 
synomymes. Comme suggéré par Lucas et Wild [1995] et Fröbisch [2009], il n’est pas exclu non 
plus qu’Azarifeneria soit synonyme junior de Moghreberia. L’étude en cours des dicynodontes 
d’Argana nous permettra de répondre à ces questions. 

Archosauromorpha Huene, 1946 sensu Benton, 1985

Azendohsaurus Dutuit, 1972b

Azendohsaurus laaroussii Dutuit, 1972b

 Figure 15. Azendohsaurus laaroussii Dutuit, 1972b (Membre d’Irohalène, Trias supérieur, Carnien), 

MNHN.F.ALM 353, holotype, hémi-mandibule droite en vue latérale. Échelle = 1cm.

Figure 15. Azendohsaurus laaroussii Dutuit, 1972b (Irohalène Member, Upper Triassic, Carnian), 

MNHN.F.ALM 353, holotype, right hemi-mandible in lateral view. Scale bar = 1cm.
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Holotype – MNHN.F.ALM 353 (numéroté «MTD XVI 1» par Dutuit, 1972b), hémi-
mandibule gauche partielle.

Matériel de référence – MNHN.F.ALM 425-4 et MNHN.F.ALM 424-5 (numérotés «MTD- 
XVI 2» et «MTD XVI 3» respectivement, par Dutuit, 1972b), deux dents isolées. Gauffre [1993] 
a décrit 14 fragments de dentaires, huit fragments de maxillaires et neuf dents isolées dont les 
principaux spécimens sont : MNHN.F.ALM 351, dentaire gauche subcomplet en vue linguale ; 
355-3, maxillaire gauche partiel en vue linguale ; MNHN.F.ALM 365-20, dentaire droit partiel 
en vue linguale ; MNHN.F.ALM MNHN.F.ALM 365-21, maxillaire droit partiel.

 Figure 16. Arganarhinus magnoculus (Dutuit, 1977a) Long & Murry, 1995 (Membre Irohalène, Trias supérieur, 

Carnian), MNHN.F.ALM 1, holotype, crâne, en vues dorsale (A) et palatale (B). Échelle = 1 cm.

Figure 16. Arganarhinus magnoculus (Dutuit, 1977a) Long & Murry, 1995 (Irohalène Member, Upper Triassic, 

Carnian), MNHN.F.ALM 1, holotype, skull, in dorsal (A) and palatal (B) views. Scale bar = 1cm.
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Occurrence – Gisement XVI à environ 1,5 km d’Azendoh.

Commentaire – L’identité et la position systématique d’A. laaroussii ont été fortement 
débattues : Dutuit [1972b], lors de l’érection de l’espèce, en fait un dinosaure ornithischien 
proche de Fabrosaurus australis de l’Hettangien sud-africain. Cette position taxonomique a 
été immédiatement contestée par Thulborn [1973, 1974] puis par Bonaparte [1976] et Gauffre 
[1993] qui considèrent A. laaroussii comme un dinosaure «prosauropode». Galton [1985, 
1990], Weishampel [1990] et Hunt et Lucas [1994] remarquent, dans le matériel attribué, deux 
morphologies dentaires différentes et suggèrent donc qu’A. laaroussii est un taxon composite : 
un « prosauropode » et un ornithishien. Cette hypothèse est rejetée depuis Gauffre [1993] qui 
a remarqué que les deux morphologies dentaires sont bien présentes sur le même fragment 
de mâchoire. Gauffre [1993] a également montré qu’A. laaroussii n’est pas un ornithischien 
puisqu’il est dépourvu d’un prédentaire, qu’il ne présente pas de surface d’abrasion des dents, 
ni ne possède d’émargination médiale du maxillaire. Il a considéré A. laaroussii comme un 
«prosauropode» en se basant sur la présence : (i) d’un processus dorsal robuste du maxillaire 
avec une base se situant sur la moitié antérieure du maxillaire, (ii) d’un ensemble de petits 
foramens sur le maxillaire et (iii) de dents atteignant leur hauteur maximale entre le quart et 
le tiers antérieur de la rangée dentaire.

Plus tard, la découverte de restes postcrâniens étroitement associés aux restes du crâne 
d’A. laaroussii et l’examen préliminaire de ces restes ont montré qu’A. laaroussii n’est pas 
un dinosaure : aucune des synapomorphies des Dinosauria n’est présente sur le matériel 
disponible [Jalil et Knoll, 2002].

Flynn et al. [1999] ont signalé la présence, dans le Trias supérieur de Madagascar, d’un 
«prosauropode» proche d’A. laaroussii qu’ils ont nommé A. madagaskarensis [Flynn et al., 
2010]. Les restes crâniens de cette espèce révèlent qu’elle serait un archosauromorphe plus 
proche des archosauriformes que des autres archosauromorphes (tels que les Rhynchosauria, 
Trilophosaurus et Prolacerta) [Flynn et al., 2010]. 

A. laaroussii et A. madagaskarensis partagent les caractères dérivés suivants (i) crête 
proéminente longitudinale sur la face médiale du maxillaire ; (ii) fosse sur la surface médiale du 
maxillaire juste en arrière du processus dorsal ; (iii) constriction entre la racine et la couronne 
dentaire et (iv) expansion antéropostérieure des couronnes dentaires commençant à leur base. 

Un nouveau matériel crânien et postcrânien, étroitement lié aux spécimens décrits par 
Dutuit [1972b], est en cours de préparation et d’étude. Il permettra de préciser les relations 
phylogénétiques d’A. laaroussii.

Archosauriformes Gauthier, Kluge & Rowe, 1988

Phytosauria Meyer, 1861
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Arganarhinus Long et Murry, 1995

Arganarhinus magnoculus (Dutuit, 1977a) Long et Murry, 1995

Paleorhinus magnoculus Dutuit, 1977a

Holotype – MNHN.F.ALM 1, crâne complet.

Occurrence – Gisement XVI.

Commentaire – Ce petit crâne est attribué au genre Paleorhinus [Dutuit, 1977a]. Il se distingue 
par ses orbites relativement grandes et la position très antérieure des narines externes [Dutuit, 
1977a]. Long et Murry [1995] ont suggéré que ces deux caractères, avec la réduction de la 
fenêtre antéorbitaire et de la fenêtre temporale latérale, justifient la création d’un autre genre 
qu’ils nomment Arganarhinus. Néanmoins, pour Fara et Hungerbühler [2000], de grandes 
orbites et des narines antérieures indiquent plutôt un stade juvénile. Ces auteurs, prudents, 
identifient donc MNHN.F.ALM 1 comme un phytosaure primitif juvénile et indéterminé. Or, 
l’examen de MNHN.F.ALM1 a montré que ce spécimen présente aussi des caractères d’un 
individu adulte à sub-adulte : fenêtres antéorbitaires et fenêtres temporales de petite taille 
et présence d’une ornementation sur le toit crânien bien visible sur le contour des orbites 
notamment. Les sutures dermiques sont partiellement visibles, notamment la ligne de suture 
médiane du toit crânien. Cette combinaison de caractères est unique à MNHN.F.ALM1 et de 
ce fait nous partageons l’avis de Long et Murry [1995] et considérons Arganarhinus comme un 
genre valide.

Archosauria Cope, 1869

Suchia Krebs, 1974

Aetosauria Marsh, 1884

Aetosauria gen. et sp. indet.

Matériel – MNHN.F.ALM 508, 509 et 510, trois ostéodermes dorso-latéraux. 

Occurrence – Gisement XVI.

Commentaire – Ces ostéodermes se présentent sous la forme de lames aplaties, pointues 
et légèrement courbes. Ils ressemblent aux ostéodermes latéraux de Longosuchus meadei et 
ont de ce fait été attribués à cette espèce [Lucas, 1998c]. Or d’après Parker in Rayfield et al. 
[2009], ces spécimens ne présentent aucun des caractères diagnostiques de Longosuchus. De 
plus, Parker et Martz [2010] ont décrit ces ostéodermes avec une corne latérale comprimée 
dorsoventralement et légèrement recourbée, morphologie plus cohérente avec les aétosaures 
paratypothoracisines.

Rauisuchia Huene, 1942

Arganasuchus dutuiti Jalil & Peyer, 2007
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Holotype – MNHN.F.AZA 904, pubis droit.

Matériel de référence – MNHN.F.ALM 1, maxillaire gauche ; MHN-ALM 2, partie antérieure 
d’une hémi-mandibule gauche associée à un jugal droit ; MNHN.F.ALM 3, partie antérieure 
d’une hémi-mandibule droite ; MNHN.F.ALM 5, partie antérieure d’une hémi-mandibule 
gauche ; MNHN.F.ALM 6, partie antérieure d’une hémi-mandibule gauche ; MNHN.F.AZA 
407-1-5, côtes dorsales isolées ; MNHN.F.AZA 408-1-3, dents isolées ; MNHN.F.AZA 900, 
fémur droit ; MNHN.F.AZA 901, fibula droite ; MNHN.F.AZA 902, vertèbre cervicale ; 
MNHN.F.AZA 903-1 à 3, côtes isolées ; MNHN.F.AZA 904, partie proximale d’un pubis droit ; 
MNHN.F.AZA 905, arc neural ; MNHN.F.AZA 906, partie proximale d’un tibia.

Occurrence – Les spécimens ALM proviennent du gisement XI près d’Alma, et les 
spécimens AZA proviennent du gisement XVII près d’Azarifen.

Commentaire – A. dutuiti est un grand rauisuchien au crâne étroit. Il partage un caractère 
dérivé avec Batrachotomus du Trias d’Allemagne et Fasolasuchus du Trias supérieure d’Argentine 
à savoir un long processus antérieur du maxillaire. Il ressemble à Batrachotomus et Postosuchus 

 Figure 17. Arganasuchus dutuiti Jalil & Peyer, 2007 (Membre Irohalène, Trias supérieur, Carnien), 

MNHN.F.AZA 904, holotype, pubis droit en vues latérale (A), antérieure (B) et médiale (C). Échelle = 5 cm.

Figure 17. Arganasuchus dutuiti Jalil & Peyer, 2007 (Irohalène Member, Upper Triassic, Carnian), 

MNHN.F.AZA 904, holotype, right pubis in lateral (A), anterior (B) and medial (C) views. Scale bar = 5cm.
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par son pubis dont le bord dorsal est convexe et la partie anté-acétabulaire large [Jalil et Peyer, 
2007].

Dans l’analyse de Brusatte et al. [2010], Arganasuchus est placé avec les Rauisuchoidea 
dans le clade formé par Fasolasuchus, Stagonosuchus, Ticinosuchus. Pour França et al. [2011], il 
semble plus proche du clade incluant Batrachotomus et Postosuchus, conformément à l’opinion 
de Jalil et Peyer [2007].

Sommet du Membre Irohalène (T5)
Temnospondyli Zittel, 1888

Stereospondyli Zittel, 1888

Metoposauridae Watson, 1919

Metoposaurus Lydekker, 1890

Metoposaurus azerouali Dutuit, 1976a

Lectotype – MNHN.F.ARG 5, crâne complet avec ses deux hémi-mandibules.
Matériel de référence – MNHN.F.ARG 3 [Dutuit, 1976a, planche XXXVIIA et B, XXXVIIIA 

et B] hémi-mandibule droite ; MNHN.F.ARG4 [Dutuit, 1976a, planche XXXVIIC, XXXVIIIC et 
XXXIXA et B], partie antérieure d’une hémi-mandibule gauche.

Occurrence – Gisement XV près d’Imziln.

Commentaire – M. azerouali se caractérise par un crâne très grand avec des os dermiques 
très épais et profondément ornementés. Ses orbites sont petites par rapport à celles de 
D. ouazzoui. Ses choanes sont situées postérieurement et ses dents marginales sont petites.

Arganasaurus Hunt, 1993

Arganasaurus lyazidi (Dutuit, 1976a)

Metoposaurus lyazidi, Dutuit, 1976a

Lectotype – MNHN.F.ALM 205

Matériel de référence – Dutuit [1976a] a décrit les spécimens suivants : MNHN.F.ALM 201 
[Dutuit, 1976a ; Planche XLVIIA], crâne ; MNHN.F.ALM 206 [Dutuit, 1976a ; Planche XLIXC], 
crâne ; MNHN.F.ALM 215 [Dutuit, 1976a ; Planche LB et C], crâne ; MNHN.F.ALM 216 [Dutuit, 
1976a ; Planche XLVIIIB et C], crâne.

Occurrence – Gisement XIX dans les environs d’Alma.
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Commentaire – A. lyazidi se caractérise par la participation du lacrymal au bord postérieur 
de la narine externe [Dutuit, 1976a].

Archosauriformes Gauthier, Kluge & Rowe, 1988

Phytosauria Meyer, 1861

Angistorhinus Mehl, 1913

Angistorhinus talainti Dutuit, 1977b

Lectotype – MNHN.F.TAL 1, crâne complet.

 Figure 18. Angistorhinus talainti Dutuit, 1977b (Membre Irohalène, Trias Supérieur, Carnien). MNHN.F.TAL 1, 

lectotype, crâne sub-complet en vues dorsale (A) et palatale (B). Echelle = 4 cm.

Figure 18. Angistorhinus talainti Dutuit 1979b (Irohalène Member, Upper Triassic, Carnian). MNHN.F.TAL 1, 

lectotype, complete skull in dorsal (A) and lateral (B) views. Scale bar = 5cm.
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Matériel de référence – MNHN.F.TAL 2 et 3, deux crânes ; MNHN.F.TAL 4 à 7, quatre 
hémimandibules ; MNHN.F.TAL 8 à 11, fragments mandibulaires.

Occurrence – Gisement VIII à environ 2 km de Talaïnt.

Commentaire – A. talainti présente des caractères typiques du genre Angistorhinus : 
squamosaux étalés vers l’arrière, fenêtres temporales supérieures étroites, courte crête pré-
nariale et petites fenêtres post-temporales [Dutuit, 1977b]. Les autres espèces du genre 
proviennent du Trias supérieur du Texas et Wyoming: A. grandis Mehl, 1913, A. alticephalus 
Stovall & Wharton, 1936, A. gracilis Mehl, 1915 et A. maximus Mehl, 1928. Pour Long et Murry 
[1995], A. talainti diffère des autres espèces d’Angistorhinus par une fenêtre temporale très 
allongée et très étroite, fenêtre temporale en forme de fente (slit-like), région postorbitale 
prolongée et processus squamosal postérieur relativement large. Pour ces auteurs, ces 
différences peuvent faire d’ «Angistorhinus» talainti un nouveau genre. Hungerbühler et Sues 
[2001] ont suggéré que Angistorhinus et Rutiodon seraient synonymes, mais cette hypothèse 
n’est pas supportée par les analyses de Stocker [2010].

Archosauria Cope 1869

Ornithodira Gauthier, 1986

Dinosauromorpha Benton, 1985

Dinosauriformes Novas, 1992

Silesauridae Nesbitt, Sidor, Irmis, Angielczyk, Smith et Tsuji, 2010

Diodorus Kammerer, Nesbitt et Shubin, 2012

Diodorus scytobrachion Kammerer, Nesbitt et Shubin, 2012

Holotype – MHNM.F.ARG 30, partie antérieure d’un dentaire droit.

Matériel de référence – MNHN.F.ARG 31 à 33, dents isolées ; MHNM.F.ARG 34 et 35, deux 
humérus MHNM.F.ARG 36, métatarse ; MHNM.F.ARG 37, fémur.

Occurrence – Environ 2,9 km à l’Est du village d’Imziln.

Commentaire – Ce silesaure, récemment décrit sur la base d’un matériel fragmentaire (un 
dentaire droit, des dents isolées, deux humérus, un métatarse et un fémur) est le premier 
représentant du groupe dans le bassin d’Argana [Kammerer et al., 2012]. Avec ses dents 
triangulaires et denticulées, il se distingue des autres archosaures par une encoche au-dessous 
de la tête fémorale et des dents fusionnées dans leurs alvéoles comme chez l’archosauromorphe 
non-archosauriforme Proterosuchus et chez tous les autres silesauridés sauf peut être Lewisuchus. 
Il se distingue des autres silesauridés par des dents antérieurement inclinées qui diminuent en 
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taille vers l’extrémité antérieure du dentaire et par une crête latérale distincte parallèle au bord 
alvéolaire du dentaire [Kammerer et al., 2012].

Formation Bigoudine

Les trois membres de cette formation n’ont livré aucun reste osseux diagnostique mais des 
élements de microflore. La microflore du Membre Tadrarat Ouadou (T6) (Pseudenzonalasporites 

summus, Patinasporites densus ainsi que des formes proches de Minutosaccus) est corrélée avec 
celle des Grès de l’Oukaimeden [Tourani et al., 2000]. Ceci suggére un âge carnien supérieur-
Norien basal pour l’unité T6. Le Membre Sidi Mansour (T7) a fourni une microflore plus 

 Figure 19. Diodorus scytobrachion Kammerer et al., (2012) (Membre Irohalène, Trias supérieur, Carnien), 

MHNM-ARG 30, holotype, dentaire droit en vues latérale (A) et médiale (B). Échelle = 1 cm. (C), MHNM-ARG 

31, dent isolée (sans échelle). D’après Kammerer et al. [2012].

Figure 19. Diodorus scytobrachion Kammerer et al. (2012) (Irohalène Member, Upper Triassic, Carnian), 

MHNM-ARG 30, holotype, right dentary in lateral (A) and medial (B) views. Scale bare = 1 cm. (C), MHNM-

ARG 31, isolated tooth (not to scale). After Kammerer et al. [2012].
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riche. La coexistence de P. densus avec Paracirculina quadruplicis et Camerosporites secatus dans 
le Membre Sidi Mansour (T7), conjuguée au fait qu’ils soient trouvés au-dessus d’un niveau 
à P. summus, suggère un âge carnien supérieur à Norien basal pour le Membre T7. De plus, 
la présence sporadique de Spiritisporites spirabilis indique un âge carnien supérieur ou plus 
récent [Tourani et al., 2000]. Le Membre Hasseine (T8) est probablement Norien basal [Tourani 
et al., 2000].

 Biostratigraphie et Paléogéographie

Depuis les premières études sur le Trias du Haut Atlas et jusqu’à très récemment, 
l’âge des séries rouges du bassin d’Argana a été débattu. En effet, en l’absence de preuves 
paléontologiques directes, il a été difficile d’arriver à un consensus sur leur âge précis.

Sur la base d’arguments indirects, Duffaud et al. [1966] attribuent la Formation d’Ikakern 
au Permien. De Koning [1957], attribuant des végétaux des niveaux supérieurs au taxon 
triasique « Voltzia heterophylla » suggère lui un âge triasique pour la totalité des Formations 
du bassin d’Argana. Ces restes de « Voltzia » ne furent jamais décrits et ne sont pas conservés 
en collection. Par ailleurs, des rameaux feuillés du genre Ullmannia (caractéristique du 
Permien supérieur) sont facilement confondables avec ceux de Voltzia si l’on ne dispose que 
de restes fragmentaires et/ou mal conservés (J. Broutin, comm. pers.). Cette mention de 
«Voltzia» fit néanmoins référence et fut largement acceptée, en dépit des restes de vertébrés 
permiens trouvés dans les niveaux de base du bassin d’Argana [Jones, 1975 ; Dutuit, 1976b, c]. 
Ainsi, les empreintes de pas de tétrapodes du Membre Tourbihine furent attribuées à des 
Rhynchosauroides, reptiles diapsides du Trias [Jones, 1975 ; Brown, 1980], probablement plus 
sur la base d’arguments stratigraphiques que sur des caractères propres à ces traces. Dutuit 
[1976c, d], décrivant un Diplocaulidae dans le Membre Tourbihine, considérait encore la totalité 
du bassin d’Argana d’âge triasique. Plus tard, même si l’âge permien du Membre Tourbihine a 
bien été démontré, un âge plus précis restait difficile à établir [Dutuit, 1988a ; Milner, 1993 ; Jalil, 
1995, 1999 ; Jalil et Dutuit 1996 ; Olsen et al., 2000]. Les Diplocaulidés sont connus uniquement 
du Pennsylvanien terminal à la bae du Permien moyen. Leur coexistence avec des reptiles 
captorhinomorphes évolués avait alors conduit à deux hypothèses biostratigraphiques pour 
l’âge du Membre Tourbihine (T2) [Jalil, 1999 ; Jalil et Dutuit, 1996]. La première, fondée sur la 
présence des diplocaulidés, favorise un âge permien inférieur [Dutuit, 1988a ; Milner, 1993]. 
La deuxième hypothèse, fondée sur la présence des captorhinidés moradisaurinés, favorise 
un âge allant de la fin du Permien inférieur au début du Permien moyen. La coexistence 
d’un diplocaulidé et d’un moradisauriné dans la Formation Chickasha (Permien supérieur, 
Oklahoma) supporte mieux l’hypothèse d’un âge Permien moyen pour le Membre Tourbihine.
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La découverte de paréiasaures a permis de préciser l’âge du Membre Tourbihine : sur la 
base des relations phylogénétiques du paréiasaure marocain, de la distribution stratigraphique 
des paréiasaures, un âge permien supérieur, probablement tatarien supérieur, est proposé 
pour le sommet du Membre Tourbihine [Jalil et Janvier, 2005]. Les pareiasaures les plus 
généralisés (Bradysaurus baini, B. seeleyi, Nochelesaurus et Embrithosaurus) sont les plus anciens. 
Ils sont connus dans les zones à Aassemblage à Tapinocephalus et Pristerognathus (Permien 
moyen à supérieur) [Lee, 1995 ; Smith et Keyser, 1995a, b]. Le pareiasaure du bassin d’Argana 
est étroitement apparenté à Elginia mirabilis (Permien terminal d’Ecosse), et ces deux espèces 
auraient pour espèce-sœur le pareiasaure non nommé du Kupferschiefer également du 
Permin terminal. Arganaceras a donc le plus d’affinités avec les pareiasaures les plus tardifs : 
le pareiasaure du Kupferschiefer (corrélable avec la zone à assemblage à Dicynodon, Tatarien 
supérieur) et Elginia (Permien terminal) [Jalil et Janvier 2005]. Sur ces bases, un âge tatarien 
supérieur est donc proposé pour le sommet du Membre Tourbihine. Des empreintes de 
tétrapodes, attribuées à Hyloidichnus et Pachypes suggèrent un âge permien moyen à supérieur 
pour le Membre Tourbihine [Voigt et al., 2010].

L’assemblage faunique (temnospondyles, paréiasaures et moradisaurinés) de la 
Formation d’Ikakern rappelle celui de la Formation de Moradi (Permien supérieur) au nord 
du Niger qui a livré des temnospondyles (Saharastega moradiensis, Nigerpeton ricqlesi) [Sidor 
et al., 2005 ; Steyer et al., 2006 ; Damiani et al., 2006] ; des paréiasaures (Bunostegos akokanensis) 
[Taquet, 1976 ; Sidor et al., 2003 ; Tsuji et al., 2013] ; des captorhinidés moradisaurinés 
(Moradisaurus grandis) [Ricqlès et Taquet, 1982; O’Keefe et al., 2005] ainsi que des dents 
d’un thérapside gorgonopsien [Smiley et al., 2008]. Comme les temnospondyles du Niger 
(l’édopoïdé Saharastega moradiensis et le cochléosauridé Nigerpeton ricqlesi), les diplocaulidés 
du bassin d’Argana sont les derniers représentants de leur groupe qui a connu son apogée 
au Carbonifère supérieur-Permien inférieur. Ces conditions similaires dans les deux bassins, 
associées à la rareté des gorgonopsiens, supportent l’hypothèse d’un endémisme régional au 
nord et à l’ouest de l’Afrique au Permien moyen-supérieur [Sidor et al., 2003 ; Steyer et al., 
2006 ; Sidor et al., 2009 ; Germain, 2010]. Cet apparent endémisme s’explique par un biais 
taphonomique, un isolement lié à une barrière topographique et/ou au climat aride prévalant 
aux faibles latitudes dès le Permien moyen. Cette aridification s’accentue au cours du Permien 
supérieur [Sidor et al., 2009]. La reconstitution de la Pangée de Ziegler et al. [1997] suggère une 
chaîne hercynienne de 2000 m d’altitude à l’Ouest de l’Afrique et à la fin du Permien.

Le Trias inférieur a toujours été considéré comme absent dans le couloir d’Argana jusqu’à 
la découverte de traces chirothérioïdes suggérant un âge Olénékien pour les conglomérats de 
Tanameurt (T3) [Tourani et al., 2010].
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Le Membre d’Aglégal (T4) a été daté du Trias moyen par des charophytes et des 
ostracodes (Anisien–Ladinien) [Medina et al., 2001] et des temnospondyles proches du genre 
Eocyclotosaurus (Anisien) [Jalil et al., 2009].

Le Membre Irohalène (T5), le plus fossilifère de toute la série d’Argana, a livré une 
faune (métoposauridés, almasauridés, dicynodontes, phytosaures, rauisuchiens) typique du 
Trias supérieur. La comparaison de cette faune  avec celles d’autres formations a permis de 
préciser l’âge carnien, pour ce membre [Jalil, 1999, 2001]. L’assemblage du Membre Irohalène 
ressemble en effet à celui du Trias supérieur d’Amérique du Nord (Formation Chinle) et 
d’Europe (Krasiejów et Wo niki, Pologne) [Lucas, 1998a ; Irmis, 2005 ; Sulej et al., 2011] : 

 –  la Formation de Chinle du Carnien inférieur-Trias terminal [Lucas, 1998a] a livré [d’après 
Irmis, 2005] un Colobodontidae indet. ; le dipneuste Arganodus sp. ; des Actinistia 
indet. dont Chinlea sp., un actinistien proche de Diplurus [Yabumoto, 2008] et comparé 

à l’actinistien du bassin d’Argana [Martin, 1981] ; les temnospondyles métoposauridés 

Buettneria perfecta, Apachesaurus gregorii ; les archosauromorphes Trilophosaurus buettneri, 

T. jacobsi ; les archosauriformes Tecovasaurus murryi, Crosbysaurus harrisae ; les phytosaures 
Paleorhinus sp., Leptosuchus adamanensis, L. grosbiensis, L. gregorii, Pseudopalatus pristinus, 
P. buceros, P. mccauleyi ; les rauisuchiens Postosuchus kirkpatricki ; les aétosaures 
Desmatosuchus haplocerus, D. smalli, “D”. chamaensis, Acaenasuchus geoffreyi, Stagonolepis 

wellesi, Stagonolepis sp., Typothorax coccinarum, Paratypothorax sp. et des formes évoquant 
Paratypothorax («Paratypothorax-like forms») ; le dinosauriforme Chinlesaurus bryansmalli 

et un autre dinosauriforme indet. (dont la partie distale d’un tibia similaire à celui de 
Silesaurus), Eoraptor et Herrerasaurus ; et enfin le dicynodonte Placerias hesternus.

 –  le Trias supérieur de Krasiejów en Pologne a livré les temnospondyles Metoposaurus 

diagnosticus «krasiejowensis» [Sulej, 2002] et Cyclotosaurus intermedius [Sulej et Majer, 
2005] ; le phytosaure Paleorhinus cf. arenaceus [Dzik et Sulej, 2007] ; l’aétosaure Stagonolepis 
olenkae [Sulej, 2010] ; le rauisuchidé Polonosuchus silesiacus [Sulej, 2005; Brusatte et al., 
2009] et le dinosauriforme Silesaurus opolensis [Dzik, 2003]. Récemment un nouvel 
assemblage à temnospondyles, dicynodontes (Kannemeyeriiformes) et archosauriformes 
[Sulej et al., 2011] a été reconnu à Wo niki dans les environs de Czestochowa (Pologne). 
Les archosauriformes sont représentés par le phytosaure Paleorhinus (dents et probables 
ostéodermes), un archosaure et un dinosauriforme (région proximale d’un fémur 
ressemblant à celui de Silesaurus opolensis). Associé à cet assemblage, un temnospondyle 
(Cyclotosaurus sp.) a également été mentionné.
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 Conclusion

Le bassin d’Argana a livré une faune de vertébrés du Permien et du Trias extrêmement 
riche et diversifiée. Ces vertébrés sont représentés notamment par des diplocaulidés, des 
temnospondyles, des thérapsides (dicynodontes), des parareptiles (paréiasaures), des reptiles 
captorhinidés dont un moradisauriné, des archosauriformes (phytosaures, aétosaures et 
rauisuchiens) et un dinosauriforme (silésauridé).

La comparaison avec d’autres assemblages bien documentés a permis de préciser l’âge 
des niveaux fossilifères du bassin d’Argana : ils s’étalent du Permien supérieur au Trias 
supérieur (Carnien). Le Trias inférieur (Olénékien) et le Trias moyen sont également présents 
dans le bassin d’Argana. La découverte de nouveaux niveaux fossilifères (rhynchosaure à 
la limite T4/T5 ; moradisauriné dans des niveaux permiens situés sous ceux à paréiasaures 
et captorhinides) apporte des éléments nouveaux pour une meilleure connaissance de la 
biostratigraphie du bassin et de la biodiversité nord-gondawanienne au cours du Permien et 
du Trias.
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 Résumé – Les poissons forment un grade d’environ 32 000 espèces actuelles, représenté par six 
clades : les myxines, les lamproies, les chondrichthyens, les actinoptérygiens, les dipneustes et les 
cœlacanthes. Connus depuis l’Ordovicien, leur riche histoire évolutive se traduit par une grande 
diversité morphologique et une adaptation à la majorité des environnements aquatiques. Au 
Maroc, ces faunes sont représentées dans le registre fossile dès le Dévonien et forment une part 
importante des assemblages de vertébrés des dépôts continentaux et marins. Cet article propose 
une revue des principales ichthyofaunes fossiles connues à partir du Mésozoïque, chondrichthyens 
exclus. Au Trias, la plupart des fossiles proviennent des dépôts continentaux du Couloir d’Argana, 
d’où sont connus un fragment de mandibule de cœlacanthe, de nombreux restes isolés de 
dipneustes et quelques spécimens articulés d’actinoptérygiens attribués aux clades éteints des 
Perleidiformes et des Redfieldiiformes. Au Jurassique, malgré le grand nombre d’affleurements 
fossilifères signalés, les poissons fossiles restent rares et limités à des écailles ou à des dents. Un 
neurocrâne de ginglymode a cependant été décrit dans les niveaux bathoniens continentaux 
d’El-Mers. C’est au Crétacé que la diversité des ichthyofaunes est la plus importante. Le site 
d’Anoual (Tithonien supérieur - Berriasien inférieur) présente des microrestes de cœlacanthes, de 
pycnodontes et peut-être d’ostéoglossomorphes, ce qui constituerait la plus ancienne mention de 
ce groupe. Les niveaux continentaux du Continental Intercalaire, également connus sous le nom 
de Kem Kem beds, sont célèbres pour leurs crocodiles et leurs dinosaures théropodes géants. Ils 
ont permis la collecte d’une grande quantité de dents de dipneustes, et de restes, quelques fois en 
connexion, de cœlacanthes, de ginglymodes, d’halécomorphes et de nombreux téléostéens, dont 
des ostéoglossomorphes, des ichthyodectiformes et des tselfatiiformes. Au sein de ces niveaux, 
datés probablement du Cénomanien inférieur, une petite lentille argilites au Jbel Oum Tkout, 
dans un gisement nommé OT1, correspond à un milieu de dépôt dulçaquicole. Au moins trois 
formes de polyptères, un téléostéen incertae sedis et un acanthomorphe y sont signalés, associés 



Revue des ichthyofaunes mésozoïques et cénozoïques marocaines

168

à des restes de clupéomorphes et de nombreuses autres formes indéterminées. Le site d’Agoult, 
récemment découvert, contient un potentiel fossilifère important avec plus d’une vingtaine 
d’espèces reconnues. Un macrosemiiforme, le seul connu au Crétacé supérieur, un ostariophyse, 
trois clupéomorphes et trois acanthomorphes y ont été décrits mais la plupart des formes restent 
pour le moment inédites. Une dalle cénomano-turonienne d’origine marine, surplombant les 
niveaux des Kem Kem beds, recèle la faune du Turonien inférieur de Goulmima. Préservée sous 
forme de nodules, elle comprend un ichthyodectiforme, un albuliforme, un crossognathiforme, 
des aulopiformes juvéniles et une espèce d’Araripichthys. Plus au nord, à proximité de la ville de 
Meknès, les affleurements du Jbel Tselfat forment une série de gisements ponctuels éparpillés 
dans une nappe de charriage. Ces dépôts, issus d’un environnement marin profond, sont datés 
de la limite Cénomanien-Turonien. Vingt-et-un taxons y représentent les principaux clades de 
téléostéens (clupéomorphes, élopomorphes, ostariophyses, acanthomorphes, aulopiformes et 
stomiatiformes) ainsi que les clades des aspidorhynchiformes et des pycnodontes. A la limite 
Crétacé-Tertiaire, le Plateau des Phosphates, à l’ouest du pays, s’étend stratigraphiquement du 
Maastrichtien au Lutétien. L’assemblage crétacé est dominé par les pycnodontes, les aulopiformes 
et les ichthyodectiformes alors que la faune cénozoïque se rapproche davantage des assemblages 
actuels, notamment par une grande diversité de perciformes. Quelques restes de perciformes ont 
également été décrits dans les niveaux éocènes d’Ad-Dakhla, plus au sud ; ce matériel reste pour 
le moment constitué d’écailles et de dents. Le registre fossile particulièrement bien représenté au 
Crétacé et à la base du Cénozoïque permet de mettre en évidence le phénomène de diversification 
des téléostéens au Crétacé supérieur, qui se produit à une échelle globale, ainsi que les changements 
fauniques lors de la transition Crétacé-Paléogène avec la mise en place d’une faune marine riche en 
acanthomorphes, proche des faunes actuelles dès l’Eocène.
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 Abstract − Fishes form a non-monophyletic group of about 32,000 extant species, currently 
represented by six clades: hagfishes, lampreys, chondrichthyans, actinopterygians, lungfishes and 
coelacanths. Known since the Ordovician, their rich evolutionary history is reflected by a high 
morphological diversity and an adaptation to the majority of aquatic environments. In Morocco, 
ichthyofaunas are known since the Devonian and form an important part of the vertebrate 
assemblages of marine and continental deposits. The present paper provides a review of the main 
fossil Moroccan ichthyofaunas from the Mesozoic and the Cenozoic, excluding the chondrichthyans.

In the Triassic, the majority of fossils come from the continental deposits of Argana Corridor and 
fishes are known by fragments of coelacanth jaws and numerous isolated remains of the lungfish 
Arganodus (Asiatoceratodus) atlantis. Some articulated specimens of actinopterygians are assigned to 
the extinct clades of Perleidiformes, represented by “Dipteronotus” gibbosus, and Redfieldiiformes, 
with Mauritanichthys rugosus. In the Jurassic, despite the large number of fossiliferous outcrops 
reported, fishes are rare and limited to scales or teeth. Pycnodont teeth were reported near Tazarine 
and a Lepidotes-like braincase, related to the ginglymodian Scheenstia mantelli, was described in 
the Bathonian continental levels of El-Mers. The fossil fish diversity is more important in the 
Cretaceous localities. The site of Anoual (Upper Tithonian – Lower Berriasian) has yielded micro 
remains of coelacanths, pycnodonts and possible osteoglossomorphs, which would represent the 
earliest mention of this group. The levels of the “Continental Intercalaire”, also known as Kem Kem 
beds, are famous for their giant crocodiles and theropod dinosaurs. They allowed the collection of 
a large number of lungfish teeth attributed to Ceratodus humei and Neoceratodus africanus. Other 
remains, sometimes articulated, belong to the coelacanth Mawsonia lavocati, the gar Atractosteus  
falipoui, the halecomorph Calamopleurus africanus, the ginglymodian ‘Lepidotes’ pankowskii, the 
osteoglossomorph Palaeonotopterus greenwoodi, the tselfatiiform Concavotectum moroccensis, the 
ichthyodectiform Aidachar pankowskii, etc. In these levels, a small clayey lens in the Jbel Oum Tkout, 
in a locality named OT1, corresponds to a freshwater depositional environment with a very peculiar 
fauna. At least three forms of polypterid fishes (including Serenoichthys kemkemensis, the oldest 
known articulated bichir) are known, as well as the actinopterygian Diplospondichthys moreaui, 
characterized by diplospondylous vertebras and a reduced caudal skeleton, the oldest known 
freshwater acanthomorph Spinocaudichthys oumtkoutensis, and many other articulated specimens 
and isolated scales under study. The site of Agoult, recently discovered, contains an important 
fossiliferous assemblage with more than twenty recognized species. Agoultichthys chattertoni, the 
only macrosemiid represented in the Late Cretaceous, the clupavid Lusitanichthys africanus, the 
clupeomorphs Sorbinichthys africanus, Thorectichthys marocensis and Thorectichthys rhadinus and the 
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acanthomorphs Errachidia pentaspinosa, Homalopagus multispinosus and Maghrebichthys nelsoni have 
been described but most taxa are yet unpublished. The Turonian marine locality of Goulmima 
is composed by levels overlaying the Kem Kem beds, resulting from the Cenomanian-Turonian 
transgression. The fauna is preserved in nodules and includes an ichthyodectiform (Ghrisichthys 
bardacki), an albuliform (Osmeroides rheris), a crossognathiform (Goulmimichthys arambourgi), 
aulopiforms (juvenile Enchodus specimens) and a species of Araripichthys (A. corythophorus). 
Further north, near the city of Meknes, the Jbel Tselfat outcrops form a series of one-time deposits 
scattered in a thrust sheet. These deposits, representing a deep marine environment, are dated 
as the Cenomanian-Turonian boundary. The twenty-one actinopterygian taxa known represent 
the major clades of teleosts. Aulopiforms are diversified and represented by the dercetid 
Rhynchodercetis yovanovitchi, the ichthyotringid Ichthyotringa africana and the enchodontoids 
Enchodus venator and Rharbichthys ferox. Four taxa of acanthomorphs have been described, the 
polymixiids Omosoma tselfatensis and Omosomopsis simum and the trachichthyids Lissoberyx anceps 
and Stichoberyx polydesmus. Other teleost clades are represented by clupeomorphs (Armigatus sp.), 
elopomorphs (Davichthys lacostei), ichthyodectiforms (Heckelichthys vexillifer), stomiatiforms 
(Paravinciguerria praecursor), pachyrhizodontoids (Elopopsis microdon and Tingitanichthys heterodon), 
basal ostariophysans (Clupavus maroccanus), tselfatiiforms (Tselfatia formosa) and some teleosts 
incertae sedis (Idrissia jubae, Protostomias maroccanus and Kermichthys daguini). Pycnodonts and 
aspidorynchids are also found in these deposits, with the species Nursallia gutturosum and 
Belonostomus aff. crassirostris, respectively. The Plateau des Phosphates, in the western part of the 
country, exhibits layers dated from Maastrichtian to Lutetian, crossing the Cretaceous-Tertiary 
boundary. The Cretaceous assemblage is dominated by aulopiforms (including various species 
of Enchodus and remains of the dercetid Stratodus apicalis) but pycnodonts and ichthyodectiforms 
are also present. The Cenozoic fauna is taxonomically closer to extant assemblages, including a 
wide variety of perciforms (mainly scombrids, trichiurids and xiphiids). Remains of perciforms, 
represented by scales and teeth, have also been described from the Eocene levels of Ad-Dakhla, 
southern part of Morocco.

The faunal succession in Morocco provides an illustration of the main faunal changes during 
an important part of the actinopterygian history. The Triassic fauna is composed by various 
“paleonisciform” fishes with body covered with ganoid scales, cranial bones deeply fused and 
heterocercal tail. Jurassic outcrops are poorly informative, with remains of pycnodonts and 
ginglymods, two clades well represented in Jurassic localities worldwide. Most of the Cretaceous 
localities are rich and represent various palaeoenvironments irregularly distributed with Early 
Cretaceous assemblages, until the Lower Cenomanian, preserved in continental deposits and the 
younger ones preserved in marine environments. The continental Lower Cenomanian units of 
Kem Kem beds show a fauna closely related to South American faunas, especially from Brazil. The 
marine localities of Agoult and Jbel Tselfat exhibit affinities with Central Tethysian assemblages 
and with some faunas of South Atlantic. The Goulmima fauna is more related to western Tethys 
and South Atlantic. Two main events connected to the actinopterygian diversification are 
illustrated with the Moroccan faunas: the first one is the replacement of continental faunas of Lower 
Cenomanian, formed by old lineages, by more derivate marine taxa, linked with environmental 
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and biogeographic changes. The second event is the change of the faunal marine composition 
at the Cretaceous-Paleogene transition. In the Plateau des Phosphates, the Maastrichtian faunas 
are typically Cretaceous in composition, with an important diversity and an abundance of 
aulopiforms, the occurrence of pycnodonts and ichthyodectiforms. Since the Danian, the faunas 
are mainly formed by acanthomorphs, especially perciforms. Despite its moderated geographical 
extension, Morocco provides interesting elements for a better understanding of the evolutionary 
history of fishes. Most of the fossiliferous localities are still prospected, leaving good perspectives 
for their future study.
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 Introduction

Les poissons forment un assemblage hétéroclite et paraphylétique de près de 32 000 espè- 
ces actuelles. Au sens large, le terme de poisson s’applique à l’ensemble des crâniates non- 
tétrapodes et comprend dans la faune actuelle six clades distincts : Hyperotreti (myxines), 
Hyperoartia (lamproies), Chondrichthyes (requins, raies, chimères), Actinopterygii (poissons 
osseux à nageoires rayonnées), Actinistia (cœlacanthes) et Dipnoi (dipneustes). Connu depuis 
l’Ordovicien, le registre fossile s’enrichit d’une multitude de groupes éteints tels que les Pla-
codermi et les Acanthodii, munis de mâchoires, et les Osteostracea, Galeaspida, Thelodonta, 
Heterostracea, Astraspida, Myllokunmingiida, etc., qui en étaient dépourvus [Janvier, 1996, 
2007]. Cette histoire évolutive riche se traduit par une distribution actuelle mondiale, dans la 
plupart des milieux aquatiques et certaines formes, dites diadromes, peuvent passer d’envi-
ronnements d’eau douce à marins (ou inversement) au cours de leur vie. Tous respirent grâce à 
des branchies l’oxygène dissous dans l’eau et de nombreux taxons sont en plus capables de res-
piration aérienne [Graham, 1997], sous forme de respiration cutanée (comme chez le périoph-
talme) ou par l’utilisation de branchies spécialisées, d’une vessie natatoire modifiée (lépisostés, 
arapaimas, etc.) ou de véritables poumons (polyptères) qui peuvent être alvéolés (dipneustes).

Au Maroc, cette diversité, particulièrement bien représentée dans le registre fossile, 
s’exprime depuis le Dévonien. Cet article propose une revue des principales faunes marocaines 
de poissons fossiles, sans toutefois aborder les chondrichthyens et les formes paléozoïques 
(qui font l’objet de chapitres distincts dans cet ouvrage, voir Bardet et al. ; Derycke et al. ; 
Gheerbrant et al., ce volume). Les localités (fig. 1) sont décrites dans un premier temps et les 
taxons associés sont ensuite détaillés selon un ordre systématique (fig. 2, Annexe 1).

Abréviations institutionnelles

BHN : Musée d’Histoire naturelle de Lille (France) ; BMNH : Natural History Museum, 
Londres (Angleterre) ; MDE : Musée des Dinosaures, Espéraza (France) ; MHNM : Muséum 
d’Histoire Naturelle de Marrakech (Maroc) ; MNHN : Muséum national d’Histoire naturelle, 
Paris (France) ; Poi-SGM : Collections de Paléontologie du Service Géologique du Maroc 
(Ministère de l’Energie, des Mines, de l’Eau et de l’Environnement, Rabat, Maroc) ; UERJ : 
Universidade do Estado do Rio de Janeiro (Brésil).

Principales localités marocaines à poissons fossiles
Trias
Le principal ensemble fossilifère du Trias marocain est le Couloir d’Argana (figs. 1, 3), 

situé à une centaine de kilomètres au nord-est de la ville d’Agadir. La plupart des fossiles 
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de vertébrés connus proviennent de campagnes menées par le paléontologue Jean-Michel 
Dutuit entre 1961 et 1975. Depuis quelques années, de nombreux travaux réalisés par des 
équipes franco-marocaines continuent d’enrichir les collections [Khaldoune et al., ce volume]. 
L’ichthyofaune collectée a fait l’objet de descriptions par Martin [1979a, 1979b, 1980a, 
1980b, 1981, 1982] et se compose de nombreux restes isolés de dipneustes et de quelques 
actinoptérygiens en connexion (notamment des Redfieldiiformes et des Perleidiformes). Un 
fragment attribué à un Cœlacanthidae indéterminé a également été décrit.

 Figure 1. Carte du Maroc avec les principaux sites fossilifères mésozoïques et cénozoïques. L’ensemble 

rouge correspond au Bassin d’Argana. L’ensemble bleu correspond au Plateau des Phosphates (Oulad 

Abdoun, Ganntour, Meskala, Sous, Oued Ed-Dahab). L’ensemble orange correspond aux Kem Kem beds. 

Pour plus de détails sur l’étendue de ces zones, se reporter respectivement à Khaldoune et al., Bardet et al., 

Cavin et al., ce volume.

Figure 1. Map of Morocco with the main Mesozoic and Cenozoic fossiliferous localities. The red area 

corresponds to the Argana Basin. The blue area corresponds to the Plateau des Phosphates (Oulad Abdoun, 

Ganntour, Meskala, Sous, Oued Ed-Dahab). The orange area corresponds to the Kem Kem beds. For further 

details about these areas, see respectively Khaldoune et al., Bardet et al., Cavin et al., this volume.
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 Figure 2. Relations phylogénétiques entre les clades de poissons fossiles marocains. Clades nommés aux 

nœuds : Osteichthyes (A), Sarcopterygii (B), Actinopterygii (C), Neopterygii (D), Holostei (E), Ginglymodi (F), 

Teleostei (G), Clupeocephala (H), Otocephala (I), Euteleostei (J). Relations phylogénétiques d’après 

Patterson [1977], Arratia [1999], Cavin [2001a], Taverne et Gayet [2005], Grande [2010] et Xu et Wu [2012]. 

Illustrations modifiées d’après Schneider [1801], Agassiz [1833-1844], Valenciennes [1836-1849], Lyell 

[1847], Schomburgk [1852], Heckel [1856], Sowerby [1857], Gervais et Boulart [1877], Hutchinson [1973], 

Bartram [1977], Duheim [in Séret, 1997], Cavin [2001a] et Taverne et Gayet [2005]. Les illustrations ne sont 

pas à l’échelle.

Figure 2. Phylogenetic relationships between Moroccan fossil fish clades. Named clades at nodes: Osteich-

thyes (A), Sarcopterygii (B), Actinopterygii (C), Neopterygii (D), Holostei (E), Ginglymodi (F), Teleostei (G), 

Clupeocephala (H), Otocephala (I), Euteleostei (J). Phylogenetic relationships from Patterson [1977], Arratia 

[1999], Cavin [2001a], Taverne and Gayet [2005], Grande [2010] and Xu and Wu [2012]. Illustrations modified 

from Schneider [1801], Agassiz [1833-1844], Valenciennes [1836-1849], Lyell [1847], Schomburgk [1852], 

Heckel [1856], Sowerby [1857], Gervais and Boulart [1877], Hutchinson [1973], Bartram [1977], Duheim  

[in Séret, 1997],Cavin [2001a] and Taverne and Gayet [2005]. Illustrations are not at scale.
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 Figure 3. Ichthyofaune du Bassin d’Argana, Carnien. A. « Dipteronotus » gibbosus, holotype, MNHN. F. 

ALM 301a. B. Mauritanichthys rugosus, MNHN. F ALM 313. C. aff. Procheirichthys. MNHN. F ALM 318. D-G. 

« Arganodus » atlantis. D-E. Frontal latéral droit, MNHN. F. TAL 303a. D. Vue dorsale. E. Vue ventrale. F-G. 

Préarticulaire droit. F. Vue dorsale. G. Vue ventrale. Echelle : 2 cm.

Figure 3. Ichthyofauna of the Argana Basin, Carnian. A. “Dipteronotus” gibbosus, MNHN. F. ALM 301a, 

holotype. B. Mauritanichthys rugosus, MNHN. F ALM 313. C. aff. Procheirichthys. MNHN. F ALM 318. D-G. 

“Arganodus” atlantis. D-E. Right lateral frontal, MNHN. F. TAL 303a. D. Dorsal view. E. Ventral view. F-G. Right 

prearticular. F. Dorsal view. G. Ventral view. Scale: 2 cm.
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Suivant la nomenclature adoptée sur le site [voir Khaldoune et al., ce volume], les 
fossiles ont été retrouvés dans les gisements X et XI, situés dans le membre T5 de la Formation 
Timezgadiouine. Ce membre est daté par Jalil [1999] du Trias supérieur, probablement du 
Carnien.

Jurassique
Les restes de poissons jurassiques sont peu communs malgré le grand nombre 

d’affleurements fossilifères décrits. La faune de ces derniers est souvent constituée d’ammonites 
et de bivalves et seules quelques dents ou écailles de poissons sont épisodiquement signalées, 
sans détermination plus poussée (par exemple Lapparent, 1955 ; Colo, 1961 ; Igmoullan et al., 
2001 ; Mojon et al., 2009 ; fig. 4A, B).

Le site continental deltaïque d’El-Mers (fig. 1), daté du Bathonien moyen-supérieur (voir 
Soufiani et Fedan, 2002 pour une stratigraphie détaillée du site) est surtout connu pour ses 
fossiles de théropodes, de sauropodes et de crocodiliens décrits par Termier et al. [1940] et 
Lapparent [1955]. Quelques restes épars d’actinoptérygiens, dont de nombreuses écailles 
ganoïdes, sont signalés (fig. 4C). Beltan [1957] y a décrit le neurocrâne d’un ginglymode et un 
fragment de mâchoire de ce même groupe est cité par Lapparent [1955].

Crétacé
La plupart des poissons fossiles marocains connus datent du Crétacé. Les gisements, en 

grande partie encore fouillés, continuent de livrer de nombreuses formes inédites.

L’assemblage fossile d’Anoual (fig. 1) est connu suite à des tamisages effectués à 
proximité de la ville de Talsint. Le site appartient à l’unité des « Couches Rouges » et est daté 
du Tithonien supérieur-Berriasien inférieur sur la base de nannofossiles calcaires [Sigogneau-
Russell et al., 1990] et de charophytes [Mojon et al., 2009]. Le milieu de dépôt correspond à une 
plaine deltaïque et fluviatile [Haddoumi et al., 2008]. Aux nombreux restes de mammifères 
sont associés des éléments de poissons, notamment des dents d’hybodontes, des plaques 
dentaires de dipneustes, de possibles fragments de cœlacanthes, des dents de pycnodontes, 
des écailles ganoïdes et des dents broyeuses de ginglymodes et des squamules attribuées à des 
écailles d’ostéoglossomorphes. La présence de Cypriniformes a été évoquée sans cependant 
être confirmée [Sigogneau-Russell et al., 1990].

Dans le Plateau des Hamadas [Lavocat, 1954 ; Zouhri et al., 2008], situé au sud-est du 
Maroc dans une région frontalière avec l’Algérie (fig. 1), la Formation gréseuse Ifezouane 
et la Formation marneuse Aoufous forment une unité appelée Continental Intercalaire ou 
Kem Kem beds [Kilian, 1931 ; Sereno et al., 1996, voir Cavin et al., 2010 et Cavin et al., ce volume 
pour un détail sur l’historique, la stratigraphie et la faune de ces formations]. Ce vaste dépôt 
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continental est reconstitué comme un milieu deltaïque et saumâtre, et de nombreux restes de 
grands reptiles ont notamment été mis au jour. La faune de poissons (fig. 5, 6) forme une part 
importante de l’assemblage de vertébrés et se compose de plusieurs espèces de dipneustes et 
de cœlacanthes, ainsi que de nombreux actinoptérygiens dont quatre espèces de ginglymodes, 
une d’halécomorphe et des restes de polyptères. Les téléostéens, moins diversifiés, sont connus 
notamment par un ostéoglossomorphe, un ichthyodectiforme et un tselfatiiforme. Les fossiles 
sont le plus souvent désarticulés bien que des spécimens en connection anatomique ne sont 
localement pas rares. Faute de biomarqueurs stratigraphiques précis, l’âge des Kem Kem beds 
reste encore incertain mais la faune de vertébrés indiquerait un âge Cénomanien inférieur 
[Sereno et al., 1996 ; Cavin et al., 2010 ; Le Loeuff et al., 2012].

Au sein de l’Unité supérieure des Kem Kem beds, une petite lentille argileuse datée du 
Cénomanien inférieur, sur un gisement appelée OT1 pour Jbel Oumt Tkout, livre une faune 
particulière constituée de plantes, de mollusques, d’insectes, de crustacés, d’élasmobranches 
et d’actinoptérygiens [Dutheil, 1999a ; Garassino et al., 2006]. Elle correspond à un dépôt 
dulçaquicole très calme où la fossilisation a probablement été très rapide, comme en témoignent 
les nombreux restes de tissus mous préservés, dont des fibres musculaires [Dutheil, 1999a] ou 
des organes. Cette très bonne conservation a récemment permis à ce matériel de servir de 
modèle à une analyse chimique exploratoire par imagerie de fluorescence X, pour caractériser 
les éléments traces incorporés par les différents tissus et le sédiment lors de la fossilisation 

 Figure 4. Ichthyofaune jurassique d’Ahermoumou et El-Mers. A. Pavé dentaire de pycnodonte, MNHN. F. 

PSA  67, Ahermoumou, Toarcien. B. Note de Gabriel Colo, très probablement adressée à Camille Arambourg, 

au sujet du pavé dentaire d’Ahermoumou. C. Ecaille ganoïde, MNHN. F. PSA 214, El-Mers, Bathonien. 

Echelle (A, C) : 1cm.

Figure 4. Jurassic ichthyofauna of Ahermoumou and El-Mers. A. Pycnodont’s dentition, MNHN. F. PSA  67, 

Ahermoumou, Toarcian. B. Note from Gabriel Colo, probably addressed to Camille Arambourg, about the 

dentition of Ahermoumou. C. Ganoid scale, MNHN. F. PSA 214, El-Mers, Bathonian. Scale (A, C): 1 cm.
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[Gueriau et al., 2014]. Le site comprend entre autres plusieurs espèces de polyptères, retrouvées 
articulées, ainsi que quelques formes inédites d’actinoptérygiens, comme Diplospondichthys et 
Spinocaudichthys (fig. 7).

Au sommet de la colline de Gara Sbâa, le site d’Agoult (fig. 1) forme un niveau à calcaire 
finement lité daté du Cénomanien supérieur ou du Turonien inférieur. Initialement décrit en 
1999 par Cavin et Dutheil et Cavin [1999a] sous le nom de Daoura, la localité a depuis fait 
l’objet de nombreux travaux [Murray et al., 2007, 2013a ; Murray et Wilson, 2009, 2010, 2011, 
2013, 2014 ; Garassino et al., 2008 ; Guinot et al., 2008 ; Wilson et al., 2009 ; Bannikov et al., 2010 ; 
Cavin et al., 2001, 2010 ; Martill et al., 2011 ; Engel et al., 2012 ; Wilson et Murray, 2013 ; Krassilov 
et Bacchia, 2013 ; voir aussi Cavin et al., ce volume]. Un Clupavidae, un Macrosemiidae, trois 
clupéomorphes et trois acanthomorphes nouveaux y ont été décrits [Cavin, 1999a ; Murray 
et Wilson, 2009, 2011, 2013, 2014] mais l’assemblage comprend jusqu’à vingt-cinq taxons 
différents d’actinoptérygiens, en cours d’étude.

Des gisements situés aux alentours de la ville de Goulmima (fig. 1) contiennent des 
nodules calcaires. Ils se sont formés lors de la transgression cénomano-turonienne et se 
rencontrent maintenant dans les niveaux marno-calcaire d’une dalle carbonatée surplombant 
les niveaux des Kem Kem beds [Cavin, 1995 ; Cavin et al., 2001, 2010, ce volume]. Ces nodules 
contiennent parfois des restes subcomplets de poissons et une préparation adéquate permet 
d’obtenir des spécimens préservés en trois dimensions. Les espèces trouvées sont attribuées 
aux Aulopiformes, aux Ichthyodectiformes, aux Crossognathiformes, aux Elopomorpha ainsi 
qu’à l’énigmatique genre Araripichthys (fig. 8).

Au nord du pays, à quelques kilomètres du site archéologique de Volubilis et de la 
ville de Moulay Idriss Zerhoun, s’étend une vaste nappe de charriage sur les flancs nord 
et est de la ride du Jbel Tselfat (fig. 1). Ces niveaux charriés renferment des lambeaux de 
schistes bitumineux déposés lors d’un évènement global de sédimentation massive à la 
limite Cénomanien-Turonien [défini par Schlanger et Jenkyns, 1976] dans un environnement 
marin profond. Ils affleurent ponctuellement en deux sites appelés Aïn el Kerma et Sigda 
(qui ne diffèrent principalement que par le faciès des schistes) et ont été prospectés dès 
1934 par le paléontologue français Camille Arambourg [voir Arambourg, 1954]. La faune 
collectée (figs. 9-13) comprend une vingtaine d’espèces appartenant aux principaux clades 
de téléostéens (élopiformes, clupéomorphes, ostariophyses, acanthomorphes, aulopiformes, 
stomiatiformes, etc.) mais un pycnodonte et un aspidorhynchiforme sont également présents 
[Arambourg, 1943, 1954 ; Khalloufi et al., 2010].

Plus à l’ouest, le Plateau des Phosphates [Zouhri et al., 2008], objet d’une intense exploitation 
industrielle, est très riche en restes de vertébrés (fig. 1). La série s’étend du Maastrichtien au 
Lutétien et se retrouve dans cinq bassins distincts : Oulad Abdoun, Ganntour, Meskala, Sous 
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et Oued Ed-Dahab (Laâyoune). Ces niveaux appartiennent à un vaste ensemble phosphaté 
présent en Afrique du Nord et qui s’étend plus largement du Proche-Orient au Brésil [Bardet 
et al., ce volume]. L’assemblage d’actinoptérygiens a été décrit par Arambourg en 1935 et 1952 
sur la base de dents et d’autres fragments osseux isolés (figs. 14, 15) mais il contient également 
des spécimens en connexion anatomique, plus récemment collectés. Ce nouveau matériel 
étant en cours d’étude [voir Bardet et al., ce volume], la plupart des déterminations suivantes 
sont reprises des travaux d’Arambourg [1935, 1952] et d’Herman [1972].

 Figure 5. Ichthyofaune des Kem Kem beds, Cénomanien (1). A. Atractosteus falipoui, UERJ-PMB.67. 

Echelle : 5 cm. B. Calamopleurus africanus, holotype, BMNH 64809. Neurocrâne, vue dorsale. C. Lepidotes 

pankowskii, holotype, BMNH P.66856. Crâne. Echelle (A) : 5 cm, (B-C) : 2 cm.

Figure 5. Ichthyofauna of Kem Kem beds, Cenomanian (1). A. Atractosteus falipoui, UERJ-PMB.67. B. 

Calamopleurus africanus, holotype, BMNH 64809. Neurocranium, dorsal view. C. Lepidotes pankowskii, 

holotype, BMNH P.66856. Skull. Scale (A): 5 cm, (B-C): 2 cm.
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Cénozoïque

A l’exception des Bassins phosphatés, dont la série supérieure s’étend jusqu’au 
Lutétien, les localités cénozoïques marocaines sont rares et relativement pauvres en fossiles 
d’actinoptérygiens, de cœlacanthes ou de dipneustes. Aux alentours d’Ad-Dakhla (fig. 1), au 
sud-ouest du pays, une série de gisements a récemment été décrite [Adnet et al., 2010]. Les sites 
correspondent en partie à Rio de Oro, ancienne dénomination de cette région où quelques restes 
fossiles avaient ponctuellement été signalés [par exemple Joleaud, 1907 ; Ortlieb, 1975]. Deux 
couches fossilifères gréseuses sont recensées par Adnet et al. [2010] et ont permis la collecte, 
après lavage, d’éléments isolés de vertébrés. L’assemblage est principalement constitué de 
dents de requins mais quelques restes d’actinoptérygiens et de mammifères sont trouvés. La 
faune, quasi-similaire dans les deux niveaux, semble datée du Bartonien-Priabonien (Eocène 
moyen-supérieur) et correspond à un milieu marin, peut-être peu éloigné des côtes.

Taxons 

Actinistia

Actuellement représentés par deux espèces de cœlacanthes du genre Latimeria (l’une 
localisées dans le sud-ouest de l’Océan Indien, l’autre en Indonésie), les actinistiens ont connu 
une histoire évolutive riche et ancienne illustrée par une quarantaine de genres datés du 
Dévonien au Crétacé [Forey, 1998 ; Johanson et al., 2006 ; Zhu et al., 2012]. Ils restent pour le 
moment totalement absents du registre fossile au Cénozoïque. Les fossiles sont généralement 
retrouvés dans des environnements marins ouverts, littoraux ou dulçaquicoles et de 
nombreuses formes possédaient un poumon fonctionnel, qui pouvait être calcifié [Williamson, 
1849 ; Brito et al., 2010] ; il n’en subsiste chez Latimeria qu’un vestige utilisé comme réserve de 
graisse [Millot et Anthony, 1958, 1965].

Dans les niveaux triasiques du Bassin d’Argana, Martin [1979a, 1981] a attribué un 
fragment de mandibule à un Coelacanthidae indéterminé et quelques restes d’actinistiens sont 
retrouvés à Anoual [Sigogneau-Russell et al., 1990], mais les formes marocaines proviennent 
principalement des Kem Kem beds. Tabaste [1963] y a décrit sous le nom de Mawsonia lavocati 
un fragment de mandibule ornementé appartenant à un individu qui atteignait probablement 
deux mètres de longueur (fig. 6D). De nombreux restes crâniens provenant de la même 
région ont par la suite été décrits par Wenz [1980, 1981], Cavin et Forey [2004] et Yabumoto et 
Uyeno [2005]. Ce genre est ailleurs connu au Crétacé inférieur et au Cénomanien en Afrique 
(Égypte, Niger, République démocratique du Congo, voir Forey [1998] ; Libye, Le Loeuff 
et al., [2010]) et au Brésil (Formations de Bahia et Santana). Un second Mawsoniidae, non 
nommé et provenant également des Kem Kem beds, a été décrit par Cavin et Forey en 2004 à 
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 Figure 6. Ichthyofaune des Kem Kem beds, Cénomanien (2). A. Concavotectum moroccensis, holotype, MDE 

F37. Crâne. B. Erfoudichthys rosae, holotype, MDE F43. Crâne. C. Palaeonotopterus greenwoodi, holotype, 

BMNH P64799. Crâne incomplet. D. Mawsonia lavocati, holotype, MNHN. F. MRS 78. Angulaire. Echelle (A) : 

5 cm, (B-C) : 2 cm, (D) : 1 cm.

Figure 6. Ichthyofauna of Kem Kem beds, Cenomanian (2). A. Concavotectum moroccensis, holotype. MDE 

F37. Skull. B. Erfoudichthys rosae, holotype, MDE F43. Skull. C. Palaeonotopterus greenwoodi, holotype, 

BMNH P64799. Incomplete skull. D. Mawsonia lavocati, holotype, MNHN. F. MRS 78. Angular. Scale (A): 

5 cm, (B-C): 2 cm, (D): 1 cm.

partir d’un neurocrâne incomplet. Il présente quelques affinités avec le cœlacanthe brésilien 
Axelrodichthys araripensis.

Dipnoi
Les dipneustes sont aujourd’hui représentés par trois genres et six espèces dulçaquicoles, 

retrouvées en Amérique du Sud, en Afrique et en Australie. Du Dévonien au Trias, leur 
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répartition était beaucoup plus importante. Initialement marins, les dipneustes sont devenus 
essentiellement dulçaquicoles à partir du Permien [Cavin et al., 2007]. Leur nom français de 
dipneustes indique leur capacité à adopter une « double respiration » et leur nom anglais de 
lungfish souligne la possibilité qu’ils ont, grâce à de véritables poumons alvéolés, de respirer 
l’air. Les lépidosiréniformes, regroupant le lépidosirène sud-américain et les protoptères 
africains, peuvent ainsi survivre hors de l’eau, en période de sécheresse, en s’enveloppant 
dans un cocon de mucus dans un terrier creusé dans la boue [Fishman et al., 1986]. Comme les 
cœlacanthes, ils appartiennent au clade des Sarcopterygii et possèdent à ce titre une nageoire 
dite monobasale, qui n’est reliée aux ceintures que par un seul os : l’humérus pour la nageoire 
pectorale et le fémur pour la nageoire pelvienne.

Les restes de dipneustes sont très fréquents dans le Couloir d’Argana (fig. 3D-G). Martin 
[1979a, b, 1981] y avait initialement décrit deux espèces nouvelles : Arganodus atlantis et 
Ceratodus arganensis, principalement à partir d’os crâniens. Les différences minimes entre ces 
deux formes (crêtes dentaires courbées chez C. arganensis, plus grandes et rectilignes chez A. 
atlantis) ont conduit Kemp [1998] à considérer C. arganensis comme un synonyme d’A. atlantis 

et à l’inclure dans le genre Asiatoceratodus. Cette position n’est pas totalement partagée par 
Cavin et al. [2007], qui considère le genre Arganodus comme valide. Schultze [2004] utilise 
également le genre Arganodus dans une analyse phylogénétique, où il apparaît peu apparenté 
à Asiatoceratodus tandis qu’Agnolin [2010] reste fidèle à la taxonomie de Kemp.

Les plaques dentaires de dipneustes sont également fréquentes dans les Kem Kem 
beds. Au moins deux formes distinctes sont retrouvées : Ceratodus humei (espèce créée par 
Priem en 1914 à partir de dents du Campanien d’Égypte) et Neoceratodus africanus [Tabaste, 
1963 ; Martin, 1984a, b ; Cavin et al., 2010, voir également Cavin et al., ce volume]. Certains 
caractères, comme le nombre de crêtes dentaires (d’après Tabaste [1963] N. africanus possède 
cinq à sept crêtes par dent, C. humei seulement quatre), permettent de les identifier. Toutefois, 
ces différences morphologiques restent limitées et un grand nombre de dents présentent une 
morphologie ambigüe qui empêche de les rattacher formellement à l’un des deux taxons [voir 
Churcher et Iuliis, 2001].

Des formes proches d’Arganodus atlantis et Neoceratodus africanus sont retrouvées en 
Uruguay, dans les dépôts de la Formation Tacuarembó, datés du Kimméridgien ou du Crétacé 
inférieur [Soto et Perea, 2010]. Des formes apparentées à N. africanus sont également décrites 
dans diverses localités crétacées d’Afrique du Nord et du Brésil (voir Soto et Perea, 2010, pour 
une discussion).

Quelques restes de dipneustes sont signalés à Anoual [Sigogneau-Russell et al., 1990], 
apparentés à la famille des Ptychoceratodontidae mais sans détermination plus poussée pour 
le moment.
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Cladistia

Composés de deux genres, les polyptères (Polypterus, une dizaine d’espèces) et le poisson 
roseau (Erpetoichthys, une espèce), les Cladistia ne se rencontrent actuellement qu’en Afrique. 
Leurs principales caractéristiques sont la présence d’une nageoire dorsale divisée en plusieurs 
éléments indépendants appelés pinnules, de nageoires pectorales possédant un lobe charnu 
et la présence de deux poumons utilisés pour respirer l’air dans les eaux peu oxygénées. Ces 
attributs particuliers ont longtemps été la cause d’un débat sur leur position phylogénétique 
mais ils sont aujourd’hui inclus au sein des actinoptérygiens, dont ils constituent le groupe 
le plus basal [Stensiö, 1921 ; Daget, 1950 ; Jarvik, 1980 ; Venkatesh et al., 2001, voir Dutheil, 
2000 pour un historique]. La divergence entre Cladistia et les autres lignées d’actinoptéry-
giens (les Actinopteri) est ancienne, datant du Dévonien ou avant, mais les premiers fossiles, 
surtout des écailles et des fragments de rayons épineux de pinnules décrits en Afrique et en  

 Figure 7. Ichthyofaune du Jbel Oum Tkout (OT1), Cénomanien. A. Spinocaudichthys oumtkoutensis, 

holotype, Poi-SGM 20a. B. Serenoichthys kemkemensis, holotype, POI-SGM 1a. C. Diplospondichthys 

moreaui, holotype, Poi-SGM 60a. Echelle : 1 cm. Photo B par Dutheil/Paleopixel©

 Figure 7. Ichthyofauna of Jbel Oum Tkout (OT1), Cenomanian. A. Spinocaudichthys oumtkoutensis, holotype, 

Poi-SGM 20a. B. Serenoichthys kemkemensis, holotype, POI-SGM 1a. C. Diplospondichthys moreaui, 

holotype, Poi-SGM 60a. Scale: 1 cm. Photo B by Dutheil/Paleopixel©
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Amérique du Sud, ne sont connus qu’à partir du Crétacé supérieur [Stromer, 1936 ; Schaal, 
1984 ; Gayet et Meunier, 1991, 1992 ; Dutra et Malabarba, 2001 ; Smith et al., 2006 ; Otero et al., 
2006 ; Grandstaff et al., 2012, etc., voir Gayet et al., 2002 pour une liste partielle des taxons 
fossiles]. Les seules formes fossiles articulées connues proviennent du Miocène du Tchad (une 
espèce décrite par Otero et al. [2006]) et du Crétacé du Maroc, où au moins trois espèces dis-
tinctes sont identifiées.

Les formes articulées marocaines proviennent toutes du Cénomanien inférieur des 
argilites du Jbel Oum Tkout et seule l’espèce Serenoichthys kemkemensis [fig. 7B] a pour le 
moment été décrite par Dutheil [1998, 1999b]. Elle est initialement connue par deux spécimens 
incomplets (la tête est manquante) et possède un corps plus trapu que les formes actuelles, 
long de quelques centimètres seulement, et couvert de larges écailles ganoïdes. Quelques 
autres spécimens ont par la suite été attribués à cette même espèce [Dutheil, 2001]. Les restes 
articulés de deux autres espèces ont été signalées plus récemment [Dutheil, 2009].

Quelques épines dorsales isolées trouvées dans les Kem Kem beds sont citées et attribuées 
par Dutheil [1999a] aux genres Bartschichthys, connu par ailleurs au Santonien-Coniacien 
du Niger et à l’Albien-Cénomanien du Brésil, et Sudania, connu au Cénomanien du Soudan 
[Dutheil, 1999a ; Candeiro et al., 2011].

Redfieldiiformes

Ce clade éteint contient une quinzaine d’espèces découvertes principalement dans des 
gisements continentaux du Trias et du Jurassique inférieur, en Australie, en Afrique et en 
Amérique du Nord [Schaeffer, 1984]. Ses représentants possèdent un corps allongé couvert 
d’écailles ganoïdes et des os crâniens massifs et ornementés. Les nageoires sont bordées 
d’écailles modifiées appelées fulcres et la nageoire caudale est légèrement dissymétrique 
[Hutchinson, 1973 ; Schaeffer, 1984]. Ils sont connus au Maroc dans le Couloir d’Argana, 
où Martin [1979a, 1980a, 1982] a décrit le genre et l’espèce Mauritanichthys rugosus (fig. 3B). 
Cette forme de petite taille possède des os dermiques ornementés, une orbite située très 
antérieurement et une mâchoire bien développée. Le neurocrâne ne présente qu’une paire de 
pariétaux trapézoïdaux, contrairement à d’autres genres de Redfieldiiformes qui possèdent, 
de manière dérivée, deux paires de pariétaux [voir Schaeffer, 1984]. Ce genre est considéré par 
Martin [1979a, 1980a] et Schaeffer [1984] comme très proche de Lasalichthys et Synorichthys, 
tous deux retrouvés au Trias supérieur des Etats-Unis. Mauritanichthys partage notamment 
avec Lasalichthys une réduction de l’os post-rostral permettant un contact entre les nasaux.

Quelques fragments plus incomplets, provenant également du Couloir d’Argana, sont 
attribués avec doutes aux genres Ischnolepis et Atopocephala par Martin [1979a].
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Perleidiformes

Comme l’ensemble des taxons suivants, les Perleidiformes appartiennent au clade des 
Neopterygii, dont ils constituent des représentants basaux [Xu et Wu, 2012]. Ils sont représentés 
dans le Couloir d’Argana par l’espèce « Dipteronotus » gibbosus (fig. 3A), décrite par Martin 
[1979a, 1980b, 1982]. L’holotype est subcomplet et possède un corps élevé, surtout dans sa 
partie antérieure, ainsi que deux « nageoires dorsales ». La première est en réalité formée d’une 
série de dix écailles faitières modifiées, très allongées. La seconde nageoire est composée de 
fulcres et de rayons, et se situe très postérieurement, à proximité d’une nageoire caudale en 
apparence homocerque (le lobe supérieur, généralement plus allongé que le lobe inférieur chez 
les actinoptérygiens basaux, est réduit chez D. gibbosus). L’appartenance de cette espèce au 
genre Dipteronotus a cependant été mise en doute par Tintori [1990] qui l’apparente davantage 
à Pseudobeaconia, la courbure du profil dorsal apparaissant beaucoup moins prononcée chez 
la forme marocaine que chez les représentants du genre Dipteronotus. Martin [1979a, 1980b] 
a également attribué quelques restes plus incomplets, présentant notamment une nageoire 
pelvienne allongée et une nageoire pectorale peu développée, toutes deux munies de fulcres 
frangeants, au genre Procheirichthys [fig. 3C]. Un spécimen au crâne plus allongé est quant à lui 

 Figure 8. Ichthyofaune de Goulmima, Turonien. A. Ghrisichthys bardacki, MHNM GLM 003. B. 

Crossognathiforme indéterminé, MHNM GLM 001. C. Araripichthys corythophorus, holotype, BHN 2 P 35. 

Echelle (A, B) : 5 cm, (C) : 2 cm.

Figure 8. Ichthyofauna of Goulmima, Turonian. A. Ghrisichthys bardacki, MHNM GLM 003. B. Indeterminate 

crossognathiform, MHNM GLM 001. C. Araripichthys corythophorus, holotype, BHN 2 P 35. Scale (A, B): 5 

cm, (C): 2 cm.
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rapproché du genre Perleidus ; la préservation est cependant jugée insuffisante par Lombardo 
[1995] pour confirmer l’appartenance à ce genre.

Ginglymodi

Ce taxon comprend trois clades, les Lepisosteiformes, les Macrosemiiformes et les 
Semionotiformes selon Grande [2010], ou les Lepisosteiformes et les Semionotiformes (qui 

 Figure 9. Ichthyofaune du Jbel Tselfat, limite Cénomanien-Turonien (1). A. Belonostomus aff. crassirostris, 

MNHN.F.DTS 114G. B. Clupavus maroccanus, holotype, MNHN. F. DTS 243G. C. Nursallia gutturosum, 

holotype, MNHN. F. DTS 60D. D. Protostomias maroccanus, holotype, MNHN. F. DTS 18D. Echelle (A, B) : 

1 cm, (C, D) : 2 cm.

Figure 9. Ichthyofauna of Jbel Tselfat, Cenomanian-Turonian boundary (1). A. Belonostomus aff. crassirostris, 

MNHN.F.DTS 114G. B. Clupavus maroccanus, holotype, MNHN. F. DTS 243G. C. Nursallia gutturosum, 

holotype, MNHN. F. DTS 60D. D. Protostomias maroccanus, holotype, MNHN. F. DTS 18D. Scale (A, B): 1 cm, 

(C, D): 2 cm.
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contiennent les Macrosemiidae) selon López-Arbarello [2012]. Seuls les Lepisosteiformes sont 
représentés aujourd’hui par deux genres : Lepisosteus, quatre espèces, et Atractosteus, trois 
espèces. Les formes actuelles sont regroupées au sein des Lepisosteidae. Elles possèdent un 
crâne étiré en rostre et leur mâchoire supérieure est flanquée d’une série d’os infraorbitaires 
dentés fusionnés au maxillaire [Grande, 2010]. Les Lepisosteiformes les plus dérivés sont, 
avec le blennie Andamia, les seuls actinoptérygiens à posséder des vertèbres opisthocœles, 
c’est-à-dire munies d’un corps vertébral convexe sur la face antérieure et concave sur la face 
postérieure [Nelson, 2006]. Ils sont également les seuls actinoptérygiens actuels, avec les 
polyptères, à posséder des écailles ganoïdes.

 Figure 10. Ichthyofaune du Jbel Tselfat, limite Cénomanien-Turonien (2). A. Davichthys lacostei, holotype, 

MNHN. F. DTS 219D. B. Idrissia jubae, holotype, MNHN. F. DTS 135G. C. Kermichthys daguini, holotype, 

MNHN. F. DTS 125D. D. Paravinciguerria praecursor, MNHN. F. DTS 201G. Echelle (A, C) : 2 cm, (B, D) : 1cm.

Figure 10. Ichthyofauna of Jbel Tselfat, Cenomanian-Turonian boundary (2). A. Davichthys lacostei, holotype, 

MNHN. F. DTS 219D. B. Idrissia jubae, holotype, MNHN. F. DTS 135G. C. Kermichthys daguini, holotype, 

MNHN. F. DTS 125D. D. Paravinciguerria praecursor, MNHN. F. DTS 201G. Scale (A, C): 2 cm, (B, D): 1cm.



191

B. Khalloufi et al.

Au moins trois espèces de Lepisosteiformes fossiles sont originaires des Kem Kem 
beds. La plus étudiée est une forme originellement décrite par Cavin et Brito en 2001 sous 
le nom d’Oniichthys falipoui, avant d’être incluse dans le genre Atractosteus par Grande en 
2010 (fig. 5A). Ce taxon est connu par quelques spécimens subcomplets dans un bel état de 
préservation ; seul le squelette caudal reste pour le moment inconnu. Comme la plupart 
des Lepisosteiformes, les os crâniens sont ornementés. Comme chez les formes actuelles 
d’Atractosteus, le rostre est massif (à la différence de Lepisosteus qui possède un rostre plus étiré 
et gracile) et les différences avec les autres espèces du même genre concernent notamment le 
nombre de plaques post-orbitales, plus réduit chez A. falipoui.

Deux autres espèces ont été décrites par Grande [2010] : Obaichthys africanus, aux 
écailles ornementées de crêtes et de rainures de ganoïne et Dentilepisosteus? kemkemensis, 
dont l’attribution générique reste incertaine, aux écailles également ornementées de crêtes 
mais avec un bord postérieur formé d’une série de pointes. Ces deux genres, Obaichthys et 
Dentilepisosteus, se rencontrent aussi dans l’Albien du Membre Romualdo de la Formation 
Santana, au Brésil [Grande, 2010].

Un neurocrâne incomplet retrouvé à El-Mers a été rapproché de l’espèce Lepidotes mantelli 
par Beltan en 1957, notamment par ses pariétaux dissymétriques et ses frontaux allongés et 
ornementés antérieurement. Ce taxon, actuellement placé dans le genre Scheenstia, est depuis 
peu considéré comme un lépisostéiforme [voir López-Arbarello, 2012].

Les Semionotiformes, représentés pas l’unique genre Semionotus dans l’analyse de 
Grande [2010] et constituant le groupe frère des Lepisosteiformes selon Grande [2010] et 
López-Arbarello [2012], regroupent des formes fossiles trouvées dans des dépôts marins ou 
continentaux, dans lesquels leurs épaisses écailles ganoïdes se préservent bien. Les formes 
marocaines sont toutefois rares.

Quelques écailles rhomboïdes attribuées au genre Lepidotes et un fragment de mâchoire 
denté, rappelant également ce genre, sont retrouvés dans les niveaux bathoniens d’El-Mers 
[Termier et al., 1940 ; Lapparent, 1955]. Ce matériel, ainsi que le crâne attribué à Scheenstia 

mantelli (voir plus haut), doivent toutefois être révisés pour confirmer leur détermination.

Forey et al. [2011] ont décrit l’espèce Lepidotes pankowskii à partir d’un crâne remarqua-
blement préservé, originaire des Kem Kem beds (fig. 5C) ; sa taille indique un individu de 
près 1,60 m de long. Ce crâne présente une extension de la série des os suborbitaires en avant 
du niveau de l’orbite, caractère unique au sein des Ginglymodi. Les os sont peu ornementés 
et apparaissent totalement dénués de ganoïne. Il faut noter que si les formes jurassiques de 
Lepidotes ont des os crâniens couverts d’une épaisse couche de ganoïne, celle-ci à tendance à 
régresser chez les formes crétacées, pour se limiter à des ornementations localisées. L’absence 
de ganoïne chez L. pankowskii pourrait cependant n’être due qu’aux conditions de fossilisation 



Revue des ichthyofaunes mésozoïques et cénozoïques marocaines

192

ou à l’érosion [Forey et al., 2011]. L’attribution de cette espèce devra être testée à la lumière 
des récentes analyses phylogénétiques des Ginglymodi [Cavin, 2010 ; López-Arbarello, 2012 ; 
Deesri et al., 2014].

Les Macrosemiiformes, inclus au sein des Semionotiformes par López-Arbarello [2012], 
sont connus du Trias au Crétacé [Bartram, 1977 ; Tintori et Renesto, 1983 ; Murray et Wilson, 
2009]. L’unique famille connue, les Macrosemiidae, comprend une vingtaine d’espèces 
notamment caractérisées par un corps allongé, une nageoire dorsale très étendue, parfois 
dédoublée, et une mâchoire relativement courte. La forme marocaine décrite, qui est également 

 Figure 11. Ichthyofaune du Jbel Tselfat, limite Cénomanien-Turonien (3). A. Rharbichthys ferox. MNHN. F. 

DTS 161G. B. Ichthyotringa africana, holotype, MNHN. F. DTS 225. C. Enchodus venator, holotype, MNHN. F. 

DTS 157D. D. Rhynchodercetis yovanovitchi, holotype, MNHN. F. DTS 9G. Echelle (A, C, D) : 2 cm, (B) : 1 cm.

Figure 11. Ichthyofauna of Jbel Tselfat, Cenomanian-Turonian boundary (3). A. Rharbichthys ferox. MNHN. 

F. DTS 161G. B. Ichthyotringa africana, holotype, MNHN. F. DTS 225.C. Enchodus venator, holotype, MNHN. 

F. DTS 157D. D. Rhynchodercetis yovanovitchi, holotype, MNHN. F. DTS 9G. Scale (A, C, D): 2 cm, (B): 1 cm.
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la seule connue au Crétacé supérieur, provient du site d’Agoult et a été nommée Agoultichthys 
chattertoni par Murray et Wilson en 2009. Son corps est très effilé et possède, au sein des 
Macrosemiiformes, le plus grand nombre de rangées d’écailles le long du corps. Sa nageoire 
dorsale, formée de deux lobes, comprend également plus de rayons que les autres espèces 
du clade. La description originale n’est fondée que sur l’holotype, mais quelques spécimens 
originaires de la même localité ont par la suite été cités par différents auteurs [Bannikov et al., 
2010 ; Martill et al., 2011 ; Murray et al., 2013a].

Halecomorphi

Ce groupe, qui forme avec les Ginglymodi le clade des Holostei, est connu depuis le 
Permien et est très diversifié dans le registre fossile [Grande et Bemis, 1998 ; Hurley et al., 
2007 ; Grande, 2010]. Il n’est actuellement représenté que par l’amie chauve ou poisson-castor 
(Amia calva), espèce rencontrée dans les lacs du Canada et des Etats-Unis. Les formes fossiles 
sont quant à elles principalement retrouvées en milieu marin jusqu’au Crétacé inférieur. Les 
halécomorphes sont caractérisés par une double articulation de la mâchoire, impliquant 
à la fois l’os carré et le symplectique (ce type d’articulation n’est ailleurs connu chez les 
actinoptérygiens que chez l’aspidorhynchiforme Vinctifer, voir Brito [1988]). Bien souvent, la 
mâchoire est développée et munie de puissantes dents caniniformes.

Le seul halécomorphe formellement identifié au Maroc est l’Amiidae Calamopleurus 
africanus (fig. 5B), provenant des Kem Kem beds et décrit par Forey et Grande en 1998. Le 
matériel publié se résume à un crâne incomplet ainsi qu’à deux restes fragmentaires d’occiput 
et de dentaire. Comme pour de nombreux spécimens originaires des Kem Kem beds, la localité 
précise de collecte reste indéterminée. Ce genre est retrouvé dans les bassins du Crétacé 
inférieur du Brésil avec les espèces C. cylindricus à Ceará et C. mawsoni dans la Formation 
Ilhas, dans l’Etat de Bahia [Grande et Bemis, 1998]. Leurs différences sont peu nombreuses 
et C. africanus se distingue de l’espèce-type C. cylindricus notamment par une plaque gulaire 
et des frontaux plus étroits ainsi qu’un supramaxillaire légèrement plus allongé. L’espèce 
C. mawsoni n’étant connue que par un unique spécimen dépourvu de crâne, il n’est pour le 
moment pas possible de la comparer avec C. africanus.

Des restes correspondant à un ou deux taxons d’Amiiformes sont signalés à Agoult 
par Bannikov et al. [2010], Murray et al. [2013a] et Wilson et Murray [2013] et quelques dents 
attribuées à un Caturidae sont décrites par Dutheil [1999a, 2000] dans les Kem Kem beds.

Pycnodontiformes

Ce clade, exclusivement fossile, est l’un des plus fréquents dans les assemblages 
du Mésozoïque mais un grand nombre de formes ne restent connues que par des dents 
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isolées ou des dentitions partielles, dont les attributions systématiques restent incertaines 
[voir Poyato-Ariza, 2003]. Classiquement, les pycnodontes ont un corps discoïde et élevé, 
possèdent une nageoire caudale bien développée et des dents vomériennes et préarticulaires 
molariformes. Nursall [1996] attribue cette morphologie à une adaptation aux environnements 
littoraux qui nécessitent une nage de précision avec de brusques changements de direction par 
rapport à une nage rapide. Les dernières formes connues se rencontrent à l’Eocène [Casier, 
1966 ; Longbottom, 1984 ; Blot, 1987 ; Poyato-Ariza et Wenz, 2002].

Un pavé dentaire isolé, appartenant à un pycnodonte indéterminé, a été collecté par 
le géologue Gabriel Colo en 1954 dans les niveaux toarciens de la région de Tazarine, sur 
l’ancienne piste menant à Ahermoumou (Ribat el Kheir). Il n’a pour le moment fait l’objet 
d’aucune description (fig. 4A, B).

 Figure 12. Ichthyofaune du Jbel Tselfat, limite Cénomanien-Turonien (4). A. Tselfatia formosa, holotype, 

MNHN. F. DTS 25D. B. Heckelichthys vexillifer, MNHN. F. DTS 99. C. Tingitanichthys heterodon, holotype, 

MNHN. F. DTS 124G. D. Elopopsis microdon, MNHN. F. DTS 205D. Echelle (A, C) : 2 cm, (B, D) : 1 cm.

Figure 12. Ichthyofauna of Jbel Tselfat, Cenomanian-Turonian boundary (4). A. Tselfatia formosa, holotype, 

MNHN. F. DTS 25D. B. Heckelichthys vexillifer, MNHN. F. DTS 99. C. Tingitanichthys heterodon, holotype, 

MNHN. F. DTS 124G. D. Elopopsis microdon, MNHN. F. DTS 205D. Scale (A, C): 2 cm, (B, D): 1 cm.
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De nombreux spécimens fragmentaires ou subcomplets, provenant du Jbel Tselfat, ont été 
décrits par Arambourg [1954] sous le nom de Paleobalistum gutturosum (fig. 9C). Cette espèce 
est incluse dans le genre Nursallia par Blot [1987] et Poyato-Ariza et Wenz [2002]. Elle est 
aisément reconnaissable par la morphologie des dernières pièces hypochordales, constituants 
du squelette caudal, en forme de raquette, par des indentations au niveau des arcocentres 
(parties des vertèbres entourant la notochorde) ainsi que par des nageoires dorsale et anale 
étendues. Ce taxon présente de nombreuses affinités avec une forme signalée dans les niveaux 
du Turonien inférieur du site de Vallecillo, au Mexique [Blanco et Frey, 2001 ; Ifrim et al., 2005 ; 
voir Alvarado-Ortega et al., 2006 pour une discussion].

Quelques restes de pycnodontes sont signalés à Goulmima [Cavin, 1997a, b ; Cavin et al., 
ce volume]. Quelques spécimens subcomplets sont cités et figurés à Agoult [Cavin et Dutheil, 
1999 ; Martill et al., 2011 ; Murray et al., 2013a ; Cavin et al., ce volume] et au moins trois espèces 

 Figure 13. Ichthyofaune du Jbel Tselfat, limite Cénomanien-Turonien (5). A. Stichoberyx polydesmus, holotype, 

MNHN. F. DTS 197G. B. Lissoberyx anceps, holotype. MNHN. F. DTS 224D. C. Omosomopsis simum, holotype, 

MNHN. F. DTS 222G. D. Omosoma tselfatensis, holotype, MNHN. F. DTS 199. Echelle (A) : 2 cm, (B-D) : 1 cm.

Figure 13. Ichthyofauna of Jbel Tselfat, Cenomanian-Turonian boundary (5). A. Stichoberyx polydesmus, 

holotype, MNHN. F. DTS 197G. B. Lissoberyx anceps, holotype. MNHN. F. DTS 224D. C. Omosomopsis 

simum, holotype, MNHN. F. DTS 222G. D. Omosoma tselfatensis, holotype, MNHN. F. DTS 199. Scale (A): 

2 cm, (B-D): 1 cm.
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y sont reconnues par Bannikov et al. [2010]. Des restes indéterminés sont également retrouvés 
à Anoual [Sigogneau-Russell et al., 1990].

L’espèce Phacodus punctatus, décrite par Dixon [1850] dans l’English Chalk anglais 
(Turonien) mais également connue au Santonien et au Campanien des Etats-Unis et dans 
le Turonien du Brésil [Hooks et al., 1999], a été signalée par Arambourg [1952] dans le 
Maastrichtien du Bassin des Oulad Abdoun et des Ganntour. Le matériel marocain publié 
se résume à des dents isolées et quelques os de la mâchoire. Les restes d’autres pycnodontes 
indéterminés sont également signalés dans les niveaux maastrichtiens et cénozoïques des 
bassins phosphatés, sans détermination précise [Arambourg, 1952].

 Figure 14. Ichthyofaune du Plateau des Phosphates, Maastrichthien. A. Enchodus elegans, Ganntour, 

MNHN. F. PSA 209. B. Enchodus bursauxi, Moh Chleuh-3, MNHN. F. PSA 208. C. Enchodus libycus, Oued 

Zem, MNHN. F. PSA 210. D. Eodiaphyodus granulosus, Khouribga MNHN. F. PSA 213. E. Stratodus apicalis, 

Sidi Ali ben Larbi, MNHN. F. PSA 31. Echelle : 1 cm.

Figure 14. Ichthyofauna of the Plateau des Phosphates, Maastrichthian. A. Enchodus elegans, Ganntour, 

MNHN. F. PSA 209. B. Enchodus bursauxi, Moh Chleuh-3, MNHN. F. PSA 208. C. Enchodus libycus, Oued 

Zem, MNHN. F. PSA 210. D. Eodiaphyodus granulosus, Khouribga MNHN. F. PSA 213. E. Stratodus apicalis, 

Sidi Ali ben Larbi, MNHN. F. PSA 31. Scale: 1 cm.
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Teleostei

L’ensemble des taxons suivants (à l’exception de Diplospondichthys et Stromerichthys) 
appartient au clade des téléostéens, qui représente plus de 99 % des espèces actuelles 
d’actinoptérygiens. La monophylie du groupe repose sur une synapomorphie consensuelle, la 

 Figure 15. Ichthyofaune du Plateau des Phosphates, Paléocène A. Eutrichiurides termieri, Oued Oussen, 

Paléocène/Eocène, MNHN. F. PTA 204. B. Trichiurus plicidens, Ganntour, Yprésien, MNHN. F. PTA 203. C. 

Eutrichiurides orpiensis, Imin’Tanout, Danien, MNHN. F. PTA 202. D. Scomberodon dumonti, Oued Zem, 

Yprésien, MNHN. F. PTA 201. E. Sphyraenodus chouberti, Oued Oussen, Paléocène/Eocène, MNHN. F. PTA 

200. F. Xiphiorhynchus priscus, Oulad Abdoun, Yprésien, MNHN. F. PTA 25. Echelle : 1 cm.

 Figure 15. Ichthyofauna of the Plateau des Phosphates, Paleocene. A. Eutrichiurides termieri, Oued Oussen, 

Paleocene/Eocene, MNHN. F. PTA 204. B. Trichiurus plicidens, Ganntour, Ypresian, MNHN. F. PTA 203. C. 

Eutrichiurides orpiensis, Imin’Tanout, Danian, MNHN. F. PTA 202. D. Scomberodon dumonti, Oued Zem, 

Ypresian, MNHN. F. PTA 201. E. Sphyraenodus chouberti, Oued Oussen, Paleocene/Eocene, MNHN. F. PTA 

200. F. Xiphiorhynchus priscus, Oulad Abdoun, Ypresian, MNHN. F. PTA 25. Scale: 1cm.
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présence d’une série d’ossifications paires à la base du squelette caudal appelées uroneuraux. 
Quelques autre caractères sont proposés, bien que discutés, comme la connexion des deux 
premiers hypuraux sur le même centrum ural ou la présence d’un prémaxillaire mobile [De 
Pinna, 1996 ; Arratia, 1999].

Aspidorhynchiformes

Formé de l’unique famille des Aspidorhynchidae, ce clade comprend quatre genres 
connus au Jurassique et au Crétacé [Brito, 1997 ; Bartholomai, 2004]. Sa position phylogénétique 
– groupe-frère des téléostéens ou téléostéens basaux –, reste débattue principalement à cause 
de l’interprétation du squelette caudal et l’éventuelle présence d’uroneuraux [Brito, 1997 ; 
Arratia, 1999].

Le premier Aspidorhynchidae décrit au Maroc a été rapproché de l’espèce Belonostomus 
crassirostris par Arambourg [1954] sur la base de deux spécimens originaires du Jbel Tselfat 
(fig. 9A). Cette forme est reconnaissable par son corps allongé et couvert d’écailles ganoïdes, 
dont celles de la rangée médiane beaucoup plus hautes que les autres. Le crâne se prolonge en 
un rostre et la mâchoire supérieure est plus allongée que la mandibule. L’espèce a initialement 
été décrite par Costa [1854-1856] à partir de matériel du Cénomanien italien de Pietraroia.

Le genre a récemment été signalé dans le site d’Agoult [Bannikov et al., 2010 ; Martill 
et al., 2011].

Elopomorpha

Ce taxon principalement marin comprend aujourd’hui des formes très variées (tarpons, 
grandgousiers, anguilles, etc.) dont la larve, en forme de feuille et souvent transparente, est 
appelée leptocéphale. Les représentants fossiles retrouvés au Maroc appartiennent à deux 
groupes distincts, les Elopiformes et les Albuliformes.

Les Elopiformes comprennent actuellement deux genres (Elops et le tarpon Megalops) 
distribués en deux familles qui sont retrouvées dans le registre fossile marocain. L’espèce 
Davichthys lacostei (fig. 10A), un Elopidae, a été décrite au Jbel Tselfat par Arambourg [1954] 
dans le genre Holcolepis, avant d’être révisée par Forey [1973]. C’est une forme longue de 
quelques centimètres qui possède une mâchoire munie de petites dents disposées en plusieurs 
rangées. L’espèce se retrouve également en Italie [Leonardi, 1966] et le genre dans les sites 
cénomaniens libanais d’Hakel et d’Hadjoula [Forey, 1973]. Un taxon proche de Davichthys est 
signalé à Agoult [Bannikov et al., 2010].

Deux neurocrânes préservés en trois dimensions, originaires du Danien du Bassin 
des Oulad Abdoun, sont rapprochés par El Houssaini Darif et al. [2009] de la famille des 
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Megalopidae. Ils rappellent le genre Protarpon de l’Eocène du London Clay, en Angleterre, 
notamment par un contact entre les pariétaux et un développement prononcé des ptérotiques 
et des fosses post-temporales ainsi qu’un toit crânien à la surface relativement plane.

Les Albuliformes, avec trois familles et une trentaine d’espèces actuelles, sont inféodés 
aux eaux marines tropicales et épisodiquement saumâtres et douces [Nelson, 2006]. Le registre 
fossile marocain comprend plusieurs formes distinctes. Osmeroides rheris, décrit à partir de 
spécimens de Goulmima par Cavin [1997a], possède un crâne allongé et principalement 
caractérisé par un opercule très développé et un toit crânien fortement ornementé. Comme 
les autres membres de la famille éteinte des Osmeroididae, les os crâniens sont épais, la fossa 
dilatator profonde et le parasphénoïde bien développé.

Dans les sites daniens du Bassin des Oulad Abdoun, Phosphonatator oxyrhinchus (décrit par 
Cavin et al. [2000]) est un Albulidae peu dérivé dont seul le neurocrâne est connu ; il correspond 
probablement à un animal de près de deux mètres de long. Il présente la première vertèbre 
soudée au neurocrâne et se différencie des autres membres de la famille par certains détails du 
neurocrâne, comme un septum orbitaire non ossifié. De nombreuses dents retrouvées dans les 
niveaux daniens des Oulad Abdoun et dans les niveaux thanétiens et yprésiens de l’ensemble 
des bassins phosphatés ont été attribuées par Arambourg [1952] à l’espèce Albula oweni ; elles 
pourraient appartenir à Phosphonatator oxyrhinchus [Cavin et al., 2000].

Une forme voisine de l’Albulidae Lebonichthys (connu à Sahel Alma et à Namoura, au 
Liban, voir Forey [1973] et Forey et al. [2003]) est retrouvée à Agoult [Bannikov et al., 2010] 
mais n’a pas encore fait l’objet d’une description.

Trois espèces des bassins phosphatés sont référées aux Phyllodontidae, famille éteinte 
d’Albuliformes qui se distingue par la présence simultanée de plusieurs générations 
superposées de dents pharyngiennes [voir Estes, 1969 ; Forey, 1973]. Phyllodus toliapicus est 
retrouvé dans les niveaux thanétiens et yprésiens des Oulad Abdoun, des Ganntour et de 
Meskala, Eodiaphyodus granulosus (fig. 14D) dans les niveaux maastrichtiens de l’ensemble des 
bassins et dans les niveaux daniens des Oulad Abdoun, des Ganntour et de Meskala tandis 
que l’espèce Pseudoegertonia salvani, connue par des dents mais également par des restes 
non dentaires isolés, est abondante dans une grande partie des bassins à partir du Danien 
[Arambourg, 1952].

Osteoglossomorpha

Les membres de ce clade possèdent un complexe dentaire particulier impliquant 
plusieurs os de la mâchoire dont le basihyal, support de la langue et le parasphénoïde, qui 
forme le palais ; ce caractère est à l’origine de la racine grecque de leur nom scientifique 
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(« langue osseuse »). Ils sont exclusivement rencontrés aujourd’hui dans des environnements 
d’eau douce, à l’exception de quelques formes de Notopteridae qui peuvent vivre dans des 
eaux saumâtres [Nelson, 2006].

Le plus ancien membre connu de la famille des Notopteridae est Palaeonotopterus 
greenwoodi, décrit par Forey [1997] à partir de restes retrouvés dans les Kem Kem beds (fig. 6C). 
L’anatomie de l’espèce a été précisée par une série de révisions fondée sur du matériel sup-
plémentaire [Taverne et Maisey, 1999 ; Taverne, 2000, 2004a ; Cavin et Forey, 2001]. La mor-
phologie de cette famille est particulière puisque la nageoire anale est très développée et se 
confond avec la nageoire caudale, qui est réduite. Comme les formes actuelles de Notopteri-
dae, P. greenwoodi possède une ouverture du canal sensoriel otique qui débouche au-dessus de 
l’œil, dans l’os frontal. L’espèce était probablement durophage d’après la morphologie de ses 
plaques dentaires linguales munies de plusieurs couches de petites dents qui formaient une 
surface d’abrasion continue et extrêmement résistante [Meunier et al., 2013].

Quelques restes d’Osteoglossiformes indéterminés sont cités par Sigogneau-Russell 
et al. [1990] dans le site d’Anoual. Ces restes sont formés de squamules, qui résultent de la 
désarticulation des écailles réticulées caractéristiques de ces poissons. Si cette présence 
se confirme, il s’agit de la plus ancienne mention d’Osteoglossomorpha. D’autres localités 
africaines ont produit des squamules d’ostéoglossomorphes, en particulier la Formation 
cénomanienne de Wadi Milk au Soudan [Werner, 1994] et le site coniacien-santonien d’In 
Beceten au Niger [Gayet et Meunier, 1983].

Dans les bassins phosphatés, quelques débris osseux dont des dents et des fragments 
de mâchoire sont attribués à l’Osteoglossidae Brychetus muelleri par Arambourg [1952]. Ces 
restes proviennent des niveaux yprésiens du Bassin des Oulad Abdoun et sont aisément 
identifiables, comme le rapporte Arambourg [1952, p. 244] par leurs « grandes dents coniques 
creuses, serrées les unes contre les autres et dont la base, élargie, est fortement comprimée 
latéralement ». Comme de nombreux Osteoglossiformes, la base de la dent est entourée d’une 
fine couche osseuse tandis que son apex présente un capuchon d’acrodine (voir Bonde, 2008 
pour une discussion). Cette forme est aussi connue dans l’Eocène du London Clay où elle 
constituait le premier Osteoglossidae décrit en milieu marin [Agassiz, 1845 ; Woodward, 
1901]. L’espèce a été également signalée au Niger et aux Etats-Unis [Taverne, 2009].

Ichthyodectiformes

Connus uniquement à l’état fossile, les ichthyodectiformes sont des prédateurs 
majoritairement marins et caractérisés par un corps très allongé avec des nageoires dorsale 
et anale courtes et rejetées postérieurement. Ils sont connus du Jurassique moyen au Crétacé 
supérieur [Patterson et Rosen, 1977 ; Forey et Cavin, 2007 ; Cavin et al., 2013] et certains genres, 



201

B. Khalloufi et al.

comme la forme nord-américaine Xiphactinus, pouvaient dépasser les cinq mètres de long. 
Leur squelette caudal présente souvent une insertion forte des rayons de la nageoire caudale ; 
cette morphologie, appelée hypurostégie, est retrouvée chez des espèces actuelles comme le 
thon et indique généralement une nageoire caudale puissante adaptée à une nage soutenue.

Heckelichthys vexillifer (fig. 12B) est décrit au Jbel Tselfat par Arambourg [1954] et 
Taverne [1986, 2008]. Il s’agit d’un ichthyodectiforme de petite taille – long d’une trentaine de 
centimètres –, décrit en 1856 par le zoologiste autrichien Johann Jakob Heckel et initialement 
inclus dans le genre Chirocentrites à partir de matériel du Crétacé supérieur de Komen, en 
Slovénie. Cette espèce se différencie des formes voisines par un crâne légèrement allongé, un 
toit crânien concave et un préopercule dont la branche ventrale est très étendue. Comme de 
nombreux ichthyodectifomes, H. vexillifer possède une mâchoire prognathe bien développée 
avec une articulation quadrato-mandibulaire située très antérieurement. Aucune trace de 
dents n’est observée sur les spécimens connus ; elles sont soit absentes soit petites et non 
préservées.

Dans les niveaux turoniens de Goulmima, l’espèce Ghrisichthys bardacki (fig. 8A), incluse à 
l’origine par Cavin [1997a] dans le genre Ichthyodectes, est connue par de nombreux spécimens 
subcomplets [voir Cavin et al., 2013]. Ce taxon se caractérise notamment par les proportions 
relatives de ses dents, qui sont de taille constante sur les os prémaxillaire, maxillaire et dentaire, 
ainsi que par la présence d’un premier rayon à la nageoire pectorale très développé. 

Un autre ichthyodectiforme, Aidachar pankowskii, inclus initialement dans le genre 
Cladocyclus par Forey et Cavin [2007] et attribué à Aidachar par Mkhitaryan et Averianov [2011], 
est connu dans les Kem Kem beds. Il apparait très proche de Cladocyclus gardneri du Crétacé 
inférieur du Brésil et ne s’en différencie que par quelques caractères, tels que le crâne plus 
ramassé et le neurocrâne dépourvu de fenêtre. L’autre espèce du genre Aidachar, A. paludalis, 
provient du Turonien d’Ouzbékistan et partage avec la forme marocaine un crâne portant une 
double facette articulaire pour l’hyomandibulaire [Mkhitaryan et Averianov, 2011].

A Agoult, une espèce de Cladocyclus probablement inédite est signalée et figurée par 
Martill et al. [2011]. Bannikov et al. [2010] citent quant à eux une forme proche d’Eubiodectes.

Dans les niveaux maastrichtiens des bassins phosphatés, quelques vertèbres évoquant 
au moins deux genres d’Ichthyodectidae sont décrites par Arambourg [1952]. Ces vertèbres 
pourraient correspondre, en partie, à quelques restes non décrits de Saurodontidae retrouvés 
plus récemment dans les niveaux maastrichtiens du Bassin des Oulad Abdoun [voir Bardet 
et al., ce volume]. Plusieurs des genres de cette famille (comme Saurodon, Saurocephalus et 
Prosaurodon) possèdent un os en avant du dentaire, le prédentaire, qui termine la mandibule 
par un petit rostre. La famille n’est connue en Afrique que dans les niveaux campaniens de la 
Formation Duwi, près de l’oasis d’Ad-Dakhla, en Égypte [Youssef et al., 2011].
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Crossognathiformes
Les Crossognathiformes constituent un groupe éteint dont la monophylie et les affinités 

phylogénétiques sont débattues [Taverne, 1989 ; Cavin, 2001a ; Arratia, 2008 ; Cumbaa et 
Murray, 2008]. Ils sont connus du Jurassique au Crétacé et peut-être à l’Eocène [Taverne, 1980], 
et trois formes sont pour le moment connues au Maroc, toutes datées du Crétacé supérieur.

Goulmimichthys arambourgi, premier téléostéen décrit à Goulmima (en 1995 par Cavin), 
possède un corps pouvant atteindre une trentaine de centimètres, un crâne fusiforme et une 
crête supraoccipitale s’étendant vers l’arrière. Le genre est également connu par l’espèce G. 
roberti, dans le gisement du Turonien inférieur de Vallecillo, au Mexique [Blanco et Cavin, 2003].

L’espèce Elopopsis microdon (fig. 12D), décrite par Heckel en 1856 dans les niveaux 
cénomaniens de Komen (Slovénie), est commune au Jbel Tselfat [Arambourg, 1954]. De taille 
inférieure à G. arambourgi, elle possède un crâne plus trapu. Comme son épithète spécifique 
l’indique, elle est caractérisée par la taille réduite de ses dents, à l’exception d’une dent plus 
volumineuse portée par le prémaxillaire, propre au clade des Pachyrhizodontoidei [Cavin, 
2001a ; Khalloufi, 2010b].

Tingitanichthys heterodon (fig. 12C) n’est connu que par deux spécimens au Jbel Tselfat 
et quelques rares autres dans les sites contemporains de Cinto Euganeo et Floreste, en Italie 
[Arambourg, 1954 ; Leonardi, 1966 ; Sorbini, 1976]. Il se reconnait à sa nageoire dorsale 
très étendue qui démarre juste en arrière du crâne, ainsi qu’à ses nageoires pectorales très 
développées possédant chacune un rayon hypertrophié et segmenté en biseau. Des formes 
morphologiquement très proches, de plus grande taille, sont observées à Vallecillo (Turonien 
inférieur, Mexique). 

Clupeomorpha

Les membres de ce clade, qui comprend en autres les sardines et les anchois, se 
reconnaissent par une petite serrature osseuse ventrale. Les fossiles sont connus depuis le 
Crétacé inférieur [Grande, 1985] et certains genres, comme Armigatus ou Diplomystus, sont très 
communs dans les assemblages fossiles téthysiens du Cénomanien et du Turonien, notamment 
au Liban, en Croatie, en Italie, au Portugal et au Maroc [Leonardi, 1966 ; Radovcic, 1975 ; 
Grande, 1985 ; Jonet, 1981 ; Forey et al., 2003]. Deux spécimens ont été signalés par Arambourg 
[1954] au Jbel Tselfat. Bien qu’imparfaitement préservés, ils présentent quelques caractères 
du genre Armigatus, tels que la morphologie de leurs pièces hypohyales, formant l’extrémité 
antérieure de l’arc hyoïde, plus hautes que longues [Forey et al., 2003 ; Khalloufi, 2010b].

L’espèce Sorbinichthys africanus, décrite par Murray et Wilson [2011], provient d’Agoult ; 
elle se reconnait par ses nageoires dorsale et anale aux rayons très allongés ainsi que par la 
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présence d’un espace important, le diastème hypural, entre les lobes inférieur et supérieur 
du squelette caudal. Ce genre n’était auparavant connu qu’au Cénomanien de Namoura, au 
Liban, par l’espèce S. elusivo (décrite par Bannikov et Bacchia en 2000). De nombreux autres 
clupéomorphes sont cités à Agoult [Cavin et Dutheil, 1999 ; Bannikov et al., 2010 ; Martill 
et al., 2011], principalement attribuables à Thorectichthys (décrit par Murray et Wilson en 2013). 
Composé de deux espèces, T. marocensis et T. rhadinus, ce genre possède un corps élevé et 
une nageoire anale étendue. Les deux espèces diffèrent entre elles principalement par des 
caractères méristiques et un corps légèrement plus allongé pour T. rhadinus.

Deux formes inédites de clupéomorphes ont été signalées par Dutheil [1999a] dans les 
argilites du Jbel Oum Tkout, dont l’une rattachée au genre Diplomystus (la présence d’une 
troisième série d’écussons, postérieure à la nageoire dorsale, rapproche plutôt cette forme du 
genre Triplomystus, qui n’a été décrit par Forey et al. qu’en 2003). La seconde forme présente 
un corps plus allongé.

Ostariophysi

Ce groupe comprend les Anotophysi (une quarantaine d’espèces actuelles de poissons lait 
et apparentés) et les Otophysi (carpes, silures, piranhas, anguilles électriques). Proches parents 
des clupéomorphes [Lecointre et Nelson, 1996], les ostariophyses représentent aujourd’hui 
près de 8000 espèces dont seule une centaine est marine [Nelson, 2006]. Le registre fossile 
est connu depuis le Crétacé mais ne contient à cette époque que des formes principalement 
trouvées dans des dépôts marins [Fara et al., 2007, 2010 ; Brito et Mayrinck, 2008]. Au moins 
deux à trois espèces fossiles sont connues au Maroc.

 Erfoudichthys rosae (fig. 6B) est un téléostéen des Kem Kem beds connu par un crâne 
isolé [Pittet et al., 2010]. Il présente certains caractères de Gonorynchiformes (un clade 
d’Anotophysi), tels que de fortes dents portées par l’entoptérygoïde, mais la combinaison 
de ses autres caractères crâniens rend délicat la reconnaissance de ses affinités. Une analyse 
cladistique préliminaire le place en groupe souche des Chanidae, ou à l’extérieur des 
Ostariophysi [Pittet et al., 2010].

Murray et al. [2013a] citent un spécimen en provenance d’Agoult qu’ils apparentent 
éventuellement aux Chanoidei, principalement d’après la morphologie du squelette caudal.

Les deux autres espèces sont des Otophysi. La principale caractéristique de ce clade est 
une modification des quatre premières vertèbres en une structure unique appelée appareil 
de Weber et qui permet, grâce à une chaîne d’osselets, la transmission des sons de la vessie 
natatoire à l’oreille interne.
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Clupavus maroccanus (fig. 9B), deuxième espèce la plus commune au Jbel Tselfat (après 
l’aulopiformes Rhynchodercetis), a été décrit par Arambourg [1950, 1954, 1968] comme un 
Clupeidae [voir aussi Taverne, 1977]. La présence d’un possible appareil de Weber, proposée 
par Gayet [1981, 1985] puis Taverne [1995], le place au sein des Otophysi mais cette position 
reste très débattue [Fink et al., 1984 ; Gayet, 1986 ; Fink et Fink, 1996 ; Brito et Mayrinck, 2008]. 
Bien que nombreux, les spécimens connus présentent un état de préservation limité qui rend 
difficile l’interprétation de cette structure. Le genre compte une autre espèce, C. brasiliensis, 
décrite à partir des niveaux aptiens de la Formation Marizal, au Brésil, par Silva Santos [1985a, 
voir aussi Taverne, 1977] ; cette dernière forme est peu étudiée.

Un taxon provenant du site d’Agoult a été décrit par Cavin [1999a] sous le nom de 
Lusitanichthys africanus. Très proche morphologiquement de Clupavus, dont il ne se différencie 
que par un détail de la mâchoire, la forme du supramaxillaire postérieur, et un détail du 
squelette caudal, la finesse des épines neurales préurales 3 et 2, le genre est également présent 
au Portugal où il a été initialement décrit [Gayet, 1981]. Clupavus et Lusitanichthys sont les seuls 
représentants de la famille des Clupavidae.

Tselfatiiformes

Une trentaine d’espèces du Crétacé constituent le clade des Tselfatiiformes. Relativement 
fréquentes dans certaines localités téthysiennes, leur position au sein des téléostéens reste 
encore débattue [Cavin, 2001a ; Taverne et Gayet, 2005].

Tselfatia formosa (fig. 12A) a été décrite en provenance du Jbel Tselfat [Arambourg, 
1943, 1954]. Sa morphologie apparaît adaptée à une nage rapide, avec des nageoires 
dorsale et anale très développées et une hypurostégie du squelette caudal. Si la plupart des 
spécimens sont de petite taille (moins d’une vingtaine de centimètres), certains individus, 
incomplètement préservés, devaient mesurer plus d’un mètre. De nombreux os de la mâchoire 
et du suspensorium portent des dents de très petite taille, le toit crânien est ornementé et 
une singulière série d’éléments allongés, reliant la mandibule à la ceinture pectorale, est 
interprétée comme une série de muscles ou de ligaments ossifiés [Arambourg, 1954 ; Taverne, 
1999, 2004b ; Fielitz et Shimada, 1999]. L’espèce est également signalée en Italie, aux Etats-
Unis, en Croatie, en Allemagne et au Mexique [Sorbini, 1974, 1976 ; Bardack et Teller-Marshall, 
1980 ; Rindone, 1988 ; Maisch et Lehmann, 2000 ; Blanco et al., 2001].

Un second tselfatiiforme marocain, Concavotectum moroccensis (fig. 6A), est décrit dans les 
Kem Kem beds par Cavin et Forey [2008] à partir de nombreux restes isolés. Un crâne, d’une 
vingtaine de centimètres, est connu ; il présente une morphologie assez particulière, avec un 
profil latéral concave (d’où le nom de genre), des mâchoires édentées (alors que celles de 
Tselfatia sont munies de nombreuses plages de petites dents) et des frontaux qui s’élargissent 
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antérieurement (chez les téléostéens, les frontaux sont généralement plus étroits à l’avant qu’à 
l’arrière, voir De Pinna, 1996). Cette espèce reste, avec Paranogmius doederleini du Cénomanien 
inférieur d’Égypte et de Libye, l’un des seuls tselfatiiformes retrouvé en milieu continental 
[Cavin et Forey, 2008].

Stomiatiformes

Actuellement, les Stomiatiformes sont pour la plupart inféodés aux milieux marins pro-
fonds, bathy- et mésopélagiques. Ils présentent un grand nombre d’adaptations liées à ce type 
d’environnement, comme un squelette allégé ou la présence d’organes bioluminescents répar-
tis sur la tête et le long du corps, les photophores. Le registre fossile est avéré au Cénozoïque 
mais reste mal connu au Mésozoïque [Weitzman, 1967 ; Prokofiev, 2005 ; Carnevale, 2008 ; 
Carnevale et Rindone, 2011]. La seule espèce retrouvée au Maroc est Paravinciguerria praecursor 
(fig. 10D), décrite au Jbel Tselfat par Arambourg [1954]. Les quelques spécimens connus pré-
sentent un squelette très finement ossifié mais aucune trace de photophores ni même d’écailles 
n’est observée, peut-être simplement à cause d’un défaut de préservation. Certains caractères, 
comme le suspensorium élancé et allégé ainsi que les mâchoires très étendues et munies de 
fines et longues dents tendent à les rapprocher des Stomiatiformes actuels [Arambourg, 1954 ; 
Weitzman, 1967 ; Prokofiev, 2005 ; Khalloufi, 2010a, b ; Carnevale et Rindone, 2011]. L’es-
pèce constitue la seule mention confirmée du groupe au Mésozoïque [Khalloufi, 2010a, b ;  
Carnevale et Rindone, 2011] et elle est également signalée dans les niveaux contemporains de 
Cinto Euganeo et de Sicile, en Italie [Sorbini, 1976 ; Carnevale et Rindone, 2011].

Aulopiformes

Aujourd’hui constitués de formes marines benthiques ou vivant en milieu profond, les 
Aulopiformes étaient présents dans divers milieux et très diversifiés au Crétacé supérieur 
[Nelson, 2006 ; Silva et Gallo, 2011]. De nombreux représentants sont ainsi retrouvés au Jbel 
Tselfat, à Goulmima, à Agoult et dans les bassins phosphatés.

Le genre Enchodus (Enchodontidae) possède une très large distribution paléogéogra-
phique et comprend plus d’une vingtaine d’espèces dont un grand nombre ne restent connues 
que par des dents isolées [Chalifa, 1996 ; Fielitz, 2004 ; Silva et Gallo, 2011].

Enchodus venator (fig. 11C), trouvé au Jbel Tselfat, est représenté par quelques crânes 
et des spécimens articulés de petite taille. Comme chez de nombreuses formes du genre, la 
tête est volumineuse et les os du toit crânien, de la série operculaire et de la mandibule sont 
ornementés de stries profondes. La mâchoire est très développée et fortement dentée, avec 
notamment une puissante dent sur l’os palatin. Ce crochet palatin est rectiligne et possède une 
face externe peu arquée et lisse, et une face interne convexe et striée, ce qui le différencie des 
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crochets palatins d’autres espèces d’Enchodus, comme E. libycus [voir Arambourg, 1954]. Une 
forme apparentée est signalée dans le bassin de Pelotas, au Brésil [Coelho et al., 2002].

De nombreux petits spécimens, très proches d’E. venator, sont signalés par Cavin [1999b] 
à Goulmima, dont un retrouvé dans le contenu stomacal d’un spécimen de Goulmimichthys 
arambourgi. Leur taille, associée à une ornementation légère du toit crânien et à la faible 
ossification de certains os, suggèrent qu’il s’agisse de spécimens juvéniles.

Arambourg [1952] a signalé et décrit de nombreux fossiles d’Enchodus en provenance 
des bassins phosphatés. Enchodus libycus (fig. 14C) est connu par des restes fréquents dont des 
vertèbres, des hypuraux et des fragments de mâchoires. Ces éléments, ainsi que des crochets 
palatins pouvant dépasser cinq centimètres de long, correspondent à un prédateur de grandes 
dimensions. Les dents d’E. libycus sont striées verticalement alors que celle d’une deuxième 
espèce, E. bursauxi (fig. 14B), sont lisses. Une troisième forme, E. elegans (fig. 14A), est plus 
petite et présente des dents beaucoup plus rectilignes. Quelques vertèbres enfin, probablement 
attribuables à Enchodus, sont citées mais sans détermination spécifique. Ces différentes 
formes proviennent des niveaux maastrichtiens de la plupart des bassins phosphatés (sauf 
E. bursauxi, seulement connu aux Oulad Abdoun et aux Ganntour). Leur abondance pourrait 
en faire un marqueur biostratigraphique puisqu’à Benguérir (Bassin des Ganntour), E. elegans 
semble absent des niveaux du Maastrichtien supérieur alors qu’E. libycus et E. bursauxi ne sont 
pas retrouvés au Maastrichtien inférieur [Cappetta et al., sous presse]. Quelques spécimens 
d’E. elegans, de petite taille, se retrouvent également dans les niveaux daniens de quelques 
sites ; il s’agit de l’une des rares mentions cénozoïques du genre [voir aussi Rana et al., 2004 ; 
Silva et Gallo, 2011]. Cependant, les dépôts daniens contiennent souvent des dents de sélaciens 
remaniées du Maastrichtien [Cavin et al., 2000], et il est probable que les dents d’Enchodus 
correspondent également à des fossiles remaniés des sédiments crétacés sous-jacents.

A Agoult, Bannikov et al. [2010] signalent au moins deux espèces d’Enchodus, une espèce 
d’Eurypholis (un genre dont certains os de la série operculaire et de la ceinture pectorale portent 
une forte épine postérieure), une espèce de Nematonotus (un Aulopidae principalement connu 
au Cénomanien du Liban, voir Forey et al. [2003]) et une forme apparentée à Yabrudichthys (un 
aulopiforme aux affinités incertaines). Martill et al. [2011] y signalent également une forme de 
Saurorhamphus, forme voisine d’Eurypholis mais qui possède un crâne étiré en un rostre massif.

Au Jbel Tselfat, Arambourg [1954] a décrit l’espèce Rharbichthys ferox (fig. 11A) comme 
un Enchodontidae et cette position, soutenue ou réfutée par quelques travaux [Bertin et 
Arambourg, 1958 ; Leonardi, 1966 ; Goody, 1969 ; Sorbini, 1976 ; Taverne, 1985 ; Fielitz, 2004 ; 
Silva et Gallo, 2011], reste encore débattue. L’espèce se reconnait aisément à son crochet palatin 
extrêmement développé ainsi qu’à sa mâchoire étendue. Les os du toit crânien sont minces et 
non ornementés. L’espèce est aussi connue en Italie [Leonardi, 1966 ; Sorbini, 1976] et le genre 
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est signalé à Agoult [Bannikov et al., 2010] et dans le Bassin de Pelotas, au Brésil [Figueiredo 
et al., 2001 ; Coelho et al., 2002 ; Gallo et al., 2006].

La famille des Dercetidae est caractérisée par un corps anguilliforme bordé latéralement 
d’écussons osseux dermiques et par un crâne prolongé par un rostre effilé. L’espèce Rhyncho-

dercetis yovanovitchi (fig. 11D), décrite par Arambourg [1943, 1954], est représentée par de très 
nombreux restes au Jbel Tselfat, la plupart du temps limités à des os du rostre, mais les crânes 
isolés et les spécimens subcomplets ne sont pas rares. Elle se différencie des autres formes 
de Dercetidae par un rostre plus développé (avec la partie supérieure plus allongée que la 
partie mandibulaire) ainsi que par des pariétaux très réduits et une unique rangée d’écussons 
sur chaque flanc. L’espèce est également connue en Italie (à Cinto Euganeo et en Sicile, voir 
Leonardi, 1966 ; Sorbini, 1976 ; Taverne, 1987). Des restes attribués à Rhynchodercetis ont été 
signalés à Agoult par Cavin et Dutheil [1999], Murray et al. [2007, 2013a], Cavin et al. [2010] et 
Martill et al. [2011]. En 2010, Bannikov et al. y ont cité au moins deux espèces de Dercetidae. 
Murray et al. [2013a] ajoutent une forme peut-être attribuable à Dercetis.

Des vertèbres, des fragments de rostre et des restes crâniens incomplets, attribués à 
l’espèce Stratodus apicalis (fig. 14E), sont fréquents dans de nombreux niveaux maastrichtiens 
des bassins phosphatés, dont les Oulad Abdoun et les Ganntour [Arambourg, 1952].

La famille des Ichthyotringidae est représentée au Jbel Tselfat par l’espèce Ichthyotringa 
africana (fig. 11B, voir Arambourg [1954]). Cette forme originale possède un corps légèrement 
allongé dont le crâne, effilé et muni d’un rostre, représente la moitié de la longueur totale. 
L’espèce n’est ailleurs connue qu’à Cinto Euganeo et Floreste, en Italie, localités également 
datées de la limite Cénomanien-Turonien [Leonardi, 1966 ; Sorbini, 1976]. Le genre est quant à 
lui retrouvé en Allemagne, aux Etats-Unis et au Liban [Taverne, 2006].

Acanthomorpha

Ce clade, qui représente aujourd’hui près de 16 000 espèces marines et dulçaquicoles, 
est caractérisé par la présence de véritables épines sur les nageoires dorsale et anale. Les 
premières formes sont signalées au Crétacé supérieur [Patterson, 1964, 1993] où elles sont déjà 
relativement diversifiées.

Le plus ancien acanthomorphe d’eau douce connu, Spinocaudichthys oumtkoutensis 
(fig. 7A), provient du Cénomanien des argilites du Jbel Oum Tkout. Décrit par Filleul et 
Dutheil en 2001, il possède un corps allongé, avec une orbite très développée et une mâchoire 
étendue. Les affinités phylogénétiques de cette espèce sont difficiles à établir car elle présente 
une combinaison de caractères plésiomorphes, initialement communs à l’histoire évolutive de 
l’ensemble des acanthomorphes.



Revue des ichthyofaunes mésozoïques et cénozoïques marocaines

208

Quatre à cinq espèces sont probablement présentes à Agoult, mais seules trois ont pour 
l’instant été nommées, par Murray et Wilson [2014, voir aussi Murray et al., 2013a, b]. Errachidia 
pentaspinosa et Homalopagus multispinosus sont deux formes très proches morphologiquement 
qui appartiennent aux Aipichthyoidea, une super-famille fossile connue dans de nombreux 
gisements de l’actuel pourtour méditérranéen. En plus d’une taille plus importante,  
H. multispinosus se distingue de E. pentaspinosa par la présence de onze à douze épines dans 
la nageoire dorsale, contre cinq. Les deux espèces possèdent également 19 rayons principaux 
à la nageoire caudale, condition commune chez de nombreux téléostéens mais peu fréquente 
chez les Acanthomorpha. La troisième espèce, Maghrebichthys nelsoni, appartient au clade 
des Polymixiiformes, représenté aujourd’hui par un genre et dix espèces appelées poissons à 
barbe [Nelson, 2006]. La forme d’Agoult possède huit à neuf épines à la nageoire dorsale, deux 
supraneuraux ainsi qu’un prémaxillaire et un maxillaire denté, combinaison de caractères qui 
lui est propre au sein des Polymixiiformes. Une quatrième espèce possédant 10 épines à la 
nageoire dorsale est décrite en détail par Murray et Wilson [2014] mais sans être nommée. Elle 
pourrait appartenir aux Aipichthyoidea ou au Polymixiiformes mais l’état de préservation 
du seul spécimen connu ne permet pas de se prononcer pour le moment. Une figure publiée 
par Martill et al. [2011, fig. 11] indique une forme au corps élevé qui présente une position 
très antérieure de la ceinture pelvienne, condition dérivée au sein des acanthomorphes. Elle 
pourrait éventuellement correspondre, d’après Murray et Wilson [2014], à un Aipichthyoidea 
ou appartenir au quatrième acanthomorphe non nommé de la localité.

Quatre espèces d’acanthomorphes sont retrouvées au Jbel Tselfat mais ne restent connues 
que par quelques spécimens. Deux d’entre elles, Omosoma tselfatensis (fig. 13D) et Omosomopsis 
simum (fig. 13C) appartiennent au clade des Polymixiiformes. Le matériel attribué à ces deux 
espèces fut initialement décrit sous le nom d’Omosoma simum par Arambourg [1954] avant 
que Gaudant [1978] ne les sépare en deux taxons. Leurs différences sont peu nombreuses et 
concernent surtout la nageoire dorsale, plus développée chez O. simum. Les deux autres espèces 
retrouvées sur le même site, Lissoberyx anceps (fig. 13B) et Stichoberyx polydesmus (13A), sont des 
Beryciformes, un groupe comprenant actuellement les beryx, les poissons soldats et quelques 
140 autres espèces [Nelson, 2006]. Ces deux formes marocaines, décrites par Arambourg 
[1954] et revues par Gaudant [1978], possèdent un opercule dont le bord postérieur est formé 
de nombreuses épines. S. polydesmus présente en outre une ornementation plus marquée des 
os crâniens, sous forme de rides, et possède des écailles cténoïdes.

Au sein des Acanthomorpha, le très diversifié groupe des Perciformes (plus de 
10 000 espèces actuelles, dont les perches, daurades, maquereaux, poissons-chirurgiens, etc., 
voir Nelson [2006]) est bien représenté dans tous les milieux marins et dulçaquicoles actuels. 
Sa monophylie est cependant débattue et sa définition pourrait être beaucoup plus restreinte 
que celle qui lui est classiquement attribuée [voir Wiley et Johnson, 2010 ; Near et al., 2013 ; 



209

B. Khalloufi et al.

Betancur-R et al., 2013 pour une discussion]. Les formes fossiles marocaines proviennent 
majoritairement des niveaux cénozoïques du Plateau des Phosphates et d’Ad-Dakhla.

Phosphichthys thomasi, décrit par Arambourg [1952] à partir de matériel tunisien, est une 
espèce de grande taille connue à l’Yprésien des Oulad Abdoun par quelques vertèbres. Elle 
est considérée comme proche des perches Lates et des mérous Epinephelus (respectivement 
inclus dans les Latidae et les Serranidae). Une forme voisine est signalée par Radier [1959] 
et Patterson et Longbottom [1989] dans les niveaux phosphatés de la Vallée de Tilemsy, au 
Mali. Un neurocrâne originaire du Thanétien-Yprésien du Bassin des Oulad Abdoun évoque 
Phosphichthys par ses crêtes pariétales courtes et son prootique bien développé [El Houssaini 
Darif et al., 2009].

Les Scombroidei, inclus au sein des Perciformes, comprennent près de 150 espèces 
actuelles dont les thons et les maquereaux [Nelson, 2006]. Ils possèdent une mâchoire 
supérieure fixe qui leur permet de saisir de grandes proies, alors que la condition initiale chez 
les téléostéens est une mâchoire supérieure protrusible. Deux formes apparentées au genre 
Sphyraena (représenté aujourd’hui par les barracudas) sont décrites par Arambourg [1952] 
dans les bassins phosphatés, à partir de dents très comprimées. La première, S. fajumensis, 
est connue en Égypte dans de nombreux sites éocènes [Dames, 1883a] et se retrouve dans les 
niveaux lutétiens des Ganntour. La seconde forme, plus rare, se rencontre dans l’Yprésien des 
Oulad Abdoun ; elle n’a pas encore été rattachée à une espèce. Toutes deux possèdent des 
dents pointues et falciformes formant des crochets antérieurs ainsi que des dents latérales plus 
petites. Les dents de S. fajumensis sont légèrement plus grandes et présentent une striation sur 
la moitié inférieure de la couronne alors que celles de la seconde espèce sont lisses. Le genre 
Sphyraena est également signalé dans l’Eocène d’Ad-Dakhla [Adnet et al., 2010].

Arambourg [1952] a rapproché des dents et des fragments de mâchoires de l’espèce 
Cybium dumonti (fig. 15D), actuellement incluse dans le genre Scomberodon (voir Monsch [2004] 
pour une discussion). Ces restes sont fréquents dans les niveaux thanétiens et yprésiens des 
Oulad Abdoun et lutétiens des Ganntour. Les dents sont dressées, courtes, larges et dépourvues 
de cavité pulpaire différenciée ; certaines sont soudées par la racine aux os de la mâchoire.

Quelques petites dents coniques de l’Yprésien des Oulad Abdoun et du Thanétien des 
Oulad Abdoun et des Ganntour ont servi de base à la description de Sphyraenodus chouberti 
(fig. 15E) par Arambourg [1952]. Le genre avait originellement été décrit à partir de matériel 
du London Clay anglais [Agassiz, 1833-1844 ; Casier, 1966] ; il est considéré comme un 
Scombroidei incertae sedis [Monsch, 2004].

La famille des Trichiuridae, les poissons sabre, sont aujourd’hui formés d’une quarantaine 
d’espèces rencontrées dans les grands fonds marins [Nelson, 2006]. Ces poissons possèdent un 
corps très allongé et aplati latéralement, une nageoire dorsale très étendue et des dents fines 
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et longues. Quelques restes attribués à Trichiurides sont rapportés par Adnet et al. [2010] dans 
des niveaux éocènes d’Ad-Dakhla mais la plupart du matériel marocain connu est originaire 
des bassins phosphatés, où Arambourg [1952] décrit des restes attribués aux genres Trichiurus 
et Eutrichiurides. L’espèce Trichiurus oshushunensis est connue par des dents sigmoïdes 
trouvées dans les niveaux thanétiens et yprésiens de la plupart des bassins. Quelques dents 
présentant un plissement prononcé de l’émail sont peut-être référées à l’espèce T. plicidens 
(fig. 15B), dans le Lutétien du Bassin des Ganntour et l’Yprésien des Oulad Abdoun et des 
Ganntour. Le second genre, Eutrichiurides, diffère de Trichiurus par des dents dépourvues de 
cavité pulpaire visible et terminées par un capuchon d’émail barbelé transversal. Au moins 
trois espèces sont retrouvées dans les bassins phosphatés. E. termieri (Thanétien des Ganntour 
et Thanétien-Yprésien des Oulad Abdoun, fig. 15A) possède des dents avec des stries plus 
ou moins profondes sur une grande partie de leur surface et dénuées de véritable cavité 
pulpaire. E. goberti (Thanétien des Oulad Abdoun) possède des dents ornementées de fines 
stries régulières, verticales et serrées ; les dents possèdent également un capuchon comprimé 
qui ne forme pas de barbelure distincte. La section de la dent, subcirculaire a la base, est 
plus ou moins comprimée au-dessus. Chez l’espèce plus rare E. orpiensis (Danien de Meskala, 
fig. 15C), les dents possèdent un capuchon dont la barbelure est peu visible et leur section 
est circulaire sur toute la hauteur. La dentine, compacte, ne possède pas de cavité pulpaire et 
la surface de l’émail semble lisse mais laisse entrevoir de fines stries longitudinales sur une 
grande partie de sa hauteur.

La famille des Xiphiidae est actuellement représentée par l’espadon, Xiphias gladius, et 
deux formes sont connues dans les bassins phosphatés. Xiphiorhynchus priscus (fig. 15F) est 
représenté dans les niveaux yprésiens des Oulad Abdoun par des rostres isolés, dont la section 
transversale laisse apparaitre deux paires de canaux nutritifs [Arambourg, 1952 ; Fierstine et 
Stringer, 2007]. D’autres rostres ornementés de profondes stries longitudinales sont attribués 
à l’espèce Cylindracanthus rectus par Arambourg [1952] ; ils sont fréquents à l’Yprésien des 
Oulad Abdoun et au Lutétien des Ganntour. Ce genre est également signalé à Ad-Dakhla 
[Adnet et al., 2010].

Des dents coniques et des dents broyeuses, très fréquentes dans les niveaux thanétiens et 
yprésiens des Oulad Abdoun et des Ganntour, sont attribués par Arambourg [1952] au genre 
Sparus. Ce genre, de la famille des Sparidae, correspond actuellement à la daurade royale. 
Les dents fossiles marocaines doivent cependant être révisées pour confirmer ou préciser leur 
détermination.

La famille des Eotrigonodontidae n’est connue qu’à l’état fossile. Elle est incluse au 
sein des Tetraodontiformes, un clade de Perciformes qui comprend entre autres les fugus, les 
diodons et les poissons lune. Le matériel connu correspond à de rares dents pharyngiennes 
isolées et falciformes ainsi qu’à quelques dents orales au bord crénelé, retrouvées dans les 
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niveaux maastrichtiens des Bassins des Oulad Abdoun et de Meskala [Arambourg, 1952]. Elles 
sont attribuées au genre Stephanodus (et à l’espèce S. libycus pour certaines). Herman [1972] 
cite des restes peu fréquents d’Eotrigonodon serratus et de l’Ostraciidae Ostracion cf. meretrix 
dans les niveaux daniens et yprésiens du Bassin des Oulad Abdoun. Tabaste [1963] a créé 
l’espèce Eotrigonodon tabroumiti à partir de quelques dents des Kem Kem beds mais ce matériel 
pourrait correspondre à des dents pharyngiennes de Semionotiformes [Dutheil, 1999a, 2000].

Actinopterygii incertae sedis

Les formes suivantes restent difficiles à classer et sont pour le moment simplement 
considérées comme des actinoptérygiens ou des téléostéens à la position systématique 
indéterminée.

Dans les argilites du Jbel Oum Tkout, l’espèce Diplospondichthys moreaui (fig. 7C), décrite 
par Filleul et Dutheil en 2004, est connue par de nombreux spécimens au corps allongé. Les 
nageoires dorsale et anale semblent dépourvues de ptérygiophores et s’étendent jusqu’à la 
base du squelette caudal, qui est réduit. Le squelette axial est formé de vertèbres qualifiées de 
diplospondyles car elles possèdent un centrum divisé en deux parties. La présence de dents 
pharyngiennes et d’écussons dermiques épineux le long du corps complètent cette mosaïque 
de caractères qui rend toute tentative de classification complexe. Perçue proche des téléostéens, 
l’espèce ne semble présenter d’affinités phylogénétiques solides avec aucune forme actuelle 
ou fossile.

Stromerichthys aethiopicus est connu à partir d’écailles en provenance des Kem Kem 
beds [Tabaste, 1963]. Un temps rattaché aux Amiiformes, sa position phylogénétique reste 
mal connue. Il a été décrit dans les niveaux cénomaniens de Bahariya (Égypte) où dents et 
écailles n’ont pas été trouvées associées [Weiler, 1935]. Il est probable que les écailles attribuées 
à cette espèces appartiennent en fait au ginglymode Obaichthys africanus récemment décrit 
par Grande [2010]. Des écailles similaires ont été signalées dans des niveaux du Cénomanien 
inférieur de Charentes, en France [voir Vullo et Néraudeau, 2008].

Araripichthys est un genre aux affinités incertaines, caractérisé par un corps élevé 
recouvert de petites écailles, une nageoire dorsale très développée et des mâchoires édentées. 
Une première espèce a été décrite en provenance de l’Albien de la Formation Santana, au 
Brésil, puis une seconde, Araripichthys corythophorus (fig. 8C), a été signalée dans le Turonien 
de Goulmima [Silva Santos, 1985b ; Cavin, 1997a]. Plus récemment, le genre a été reconnu dans 
l’Aptien du Venezuela [Maisey et Moody, 2001] et dans l’Albien et le Turonien du Mexique 
[Alvarado-Ortega et Brito, 2011 et Blanco et Cavin, 2003 respectivement]. 

Idrissia jubae (fig. 10B) est un téléostéen de petite taille, à la tête volumineuse et aux 
mâchoires munies de petites dents. Il est retrouvé au Jbel Tselfat et est également connu à 
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Floreste, en Italie [Arambourg, 1954, Leonardi, 1966]. Le peu de spécimens décrits, leur faible 
état de préservation et l’absence de caractères réellement exclusifs ne permettent pas de statuer 
précisément sur ses relations phylogénétiques. Un temps perçu comme un Stomiatiformes, 
l’espèce est considérée comme un Teleostei incertae sedis [voir Arambourg, 1954 ; Weitzman, 
1967 ; Prokofiev, 2005 ; Khalloufi, 2010a, b].

La position phylogénétique d’une autre espèce du Jbel Tselfat, Kermichthys daguini 
(fig. 10C), reste problématique. Décrite par Arambourg en 1954 sous le genre Thrissopater, 
elle était initialement considérée comme un « trait d’union » entre les Elopidae et les 
Clupeomorpha, avant d’être incluse dans les « Salmoniformes » par Taverne [1993]. Certains 
auteurs y voient plutôt un Euteleostei basal [Fielitz, 2002 ; Gallo et al., 2009], un important 
groupe de téléostéens possédant une petite ossification paire au niveau du squelette caudal, le 
stégural. Seul un spécimen est connu au Maroc et un autre est signalé à Floreste par Leonardi 
[1966], tous deux assez mal préservés. L’espèce possède un corps et une tête allongés et de 
grandes écailles cycloïdes. Peu de caractères lui sont propres, si ce n’est une fusion des trois 
dernières vertèbres et d’un uroneural, au niveau du squelette caudal [Arambourg, 1954 ; 
Taverne, 1993 ; Khalloufi, 2010b].

L’espèce Protostomias maroccanus (fig. 9D), placée au sein des Stomiatiformes lors de 
sa description originale [Arambourg 1943, 1954, voir aussi Taverne, 1991] est actuellement 
considérée comme un téléostéen aux affinités phylogénétiques incertaines [Prokofiev, 2005 ; 
Khalloufi, 2010a, b]. Sa morphologie est particulière, avec un corps très allongé, des nageoires 
impaires réduites et situées très postérieurement, une hypertrophie des plaques osseuses 
infraobitaires et surtout une mâchoire courte mais qui porte d’imposantes dents caniniformes. 
La plupart des spécimens subcomplets retrouvés ont une proie entière dans leur cavité 
abdominale, restes d’un dernier repas. Cette espèce partage de nombreuses similitudes avec 
les genres Pronotacanthus, Spaniodon et Thrissopteroides, connus au Santonien de Sahel Alma 
(Liban).

Le genre Gaudryella, bien connu au Liban [Patterson, 1970 ; Forey et al., 2003], est signalé à 
Agoult par Bannikov et al., [2010]. Il est placé dans une position indéterminée et basale au sein 
des Euteleostei [Fielitz, 2002], après avoir été entre autre considéré comme un clupéomorphe 
et un « salmoniforme » [Pictet et Humbert, 1866 ; Patterson, 1970].

Discussion – évolution des paléoichthyofaunes  

au cours du temps

Malgré une superficie limitée, le Maroc offre une grande diversité de sites 
paléontologiques, dont la plupart sont encore activement fouillés. L’abondance et l’étendue 
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des régions fossilifères s’expliquent en partie par la topographie actuelle du pays, largement 
montagneux, et par le climat, chaud et sec une partie de l’année. De telles conditions, associées 
à l’érosion des roches par l’action du chergui et d’autres vents forts, sont très favorables au 
dégagement des affleurements.

Le Trias, dont la connaissance se résume principalement aux fossiles du Couloir 
d’Argana, contient une faible diversité de poissons par comparaison avec les fossiles de 
tétrapodes récoltés [voir Khaldoune et al., ce volume]. Les restes de dipneustes dominent 
l’ichthyofaune et les quelques actinoptérygiens présents appartiennent à des groupes basaux 
(Perleidiformes et Redfieldiiformes) qui n’ont plus de représentants actuels. Perleidiformes 
et Redfieldiiformes étaient auparavant inclus dans le grade des Paleonisciformes, dont 
le morphotype présente classiquement un crâne aux os massifs et peu mobiles, un corps 
couvert d’écailles ganoïdes, un squelette axial incomplètement ossifié et une nageoire caudale 
hétérocerque. Ce morphotype, très commun du Carbonifère au Trias (par exemple les faciès 
Muschenkalk allemands et français, le site italo-suisse du Monte San Giorgio mais également 
les bassins houillers carbonifères anglais de Commentry), se retrouve épisodiquement dans 
quelques rares sites du Jurassiques inférieur (tel que le Newark Supergroup américain) et 
devient absent dès le Jurassique moyen. Le registre jurassique marocain est pauvre et les restes, 
principalement composés de microfossiles très résistants (écailles ganoïdes, dents), indiquent 
des conditions de préservation peu favorables. Le biais de préservation est donc important 
et seule la présence de Ginglymodi et de Pycnodontes est confirmée. Ces clades sont parmi 
les plus abondants dans les assemblages jurassiques et permettent difficilement de situer les 
relations biogéographiques du Maroc, alors localisé sur la marge méridionale de la Téthys. Au 
niveau mondial, les faunes jurassiques renferment principalement des néoptérygiens basaux 
(holostéens, pycnodontes), nombreux, et une diversité croissante de téléostéens basaux. Cette 
tendance globale se confirme dans les localités du Crétacé marocain, exception faite d’Anoual. 
Dans ce site, malgré la présence très probable de téléostéens, l’assemblage d’actinoptérygiens 
reste largement dominé par les écailles ganoïdes. Le biais de préservation y est toutefois 
encore important.

A la base du Crétacé supérieur, les Kem Kem beds offrent un bel échantillonnage 
d’actinoptérygiens avec certains clades actuels, comme les Lepisosteidae et les Notopteridae, 
dont les formes marocaines sont parmi les plus anciens représentants. D’autres clades 
typiquement crétacés, comme les tselfatiiformes et les ichthyodectiformes, ajoutent en plus 
un cachet marin à cette faune essentiellement continentale ; la reconstitution du site comme 
un milieu deltaïque et saumâtre s’en trouve confirmée. Cet assemblage présente des affinités 
phylogénétiques fortes avec les faunes brésiliennes qui permettent de reconstituer l’histoire 
biogéographique de l’Afrique et de l’Amérique du Sud à la suite de la dislocation du 
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Gondwana occidental [voir Cavin et al., 2010, ce volume ; Maisey, 2000, 2011] et l’ouverture 
de l’Atlantique Sud.

Au Cénomanien supérieur et au Turonien inférieur, le niveau de la mer et la température 
des eaux de surface sont globalement très élevés. Les localités marocaines connues sont 
principalement marines, ce qui entraîne un important biais lors de la comparaison avec les 
sites plus anciens, majoritairement continentaux. La faune est cependant très différente avec 
une prédominance de téléostéens, qui deviennent alors très diversifiés. Les pycnodontes et les 
formes à écailles ganoïdes sont plus rares et de ces derniers, seuls un Aspidorhynchidae peu 
fréquent est connu au Jbel Tselfat (et également signalé à Agoult) et un Macrosemiidae à Agoult. 
Le registre fossile au Maroc est à cette époque un bon reflet des faunes du Crétacé supérieur 
puisque la plupart des clades suprafamiliaux d’actinoptérygiens connus à cette époque 
y sont représentés, avec seulement quelques exceptions comme les myctophiformes ou les 
anguilliformes. Les formes marocaines restent cependant peu dérivées par rapport aux espèces 
actuelles et sont généralement en position basale au sein de leur clade respectif. L’abondance 
des taxons retrouvés au Crétacé supérieur concorde avec ce qui est connu dans d’autres 
régions, comme en Angleterre, et de manière générale à un niveau mondial [Cavin et al., 2007 ; 
Lloyd et Friedman, 2012]. Le remplacement observé au sein des faunes d’actinoptérygiens 
du Maroc de la base du Crétacé supérieur d’espèces dulçaquicoles, appartenant plutôt à 
d’anciennes lignées, par des faunes marines composées de taxons plus dérivés est lié à des 
changements des connexions paléogéographiques et à des changements environnementaux. 
Mais cette succession est également une illustration, à une échelle régionale, du phénomène de 
diversification des actinoptérygiens qui semble se dérouler principalement en milieu marin. 
Elle constitue un contre-exemple à la récente hypothèse suggérant des origines dulçaquicoles 
pour les lignées d’actinoptérygiens suivies de dispersions en milieu marin [Vega et Wiens, 
2012]. Les argilites dulçaquicoles du Jbel Oum Tkout constitue cependant une intéressante 
exception avec une faune qu’il est difficile de commenter tant elle paraît singulière. Les 
clupéomorphes et les acanthomorphes, taxons généralement rencontrés dans des milieux 
marins au Crétacé supérieur, cotoient les polyptères et les ostéoglossomorphes dans un milieu 
reconstitué comme un lac ou une mare. L’absence de gisement contemporain présentant des 
conditions environnementales comparables explique probablement l’originalité de cette faune 
et rend complexe toute étude de ses relations biogéographiques.

Bien que rapprochées dans le temps, les faunes marocaines du Cénomanien supérieur-
Turonien diffèrent entre elles par leur composition et leurs relations biogéographiques. 
La faune d’Agoult présente des affinités avec la Téthys Centrale, indiquant l’arrivée de la 
transgression cénomano-turonienne par le nord-est, alors que la faune de Goulmima présente 
des affinités avec les assemblages de l’Atlantique Sud et de la Téthys occidentale, indiquant 
probablement une connexion marine à l’ouest. Quelques gisements de l’Atlantique Sud, 
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comme les Formations brésiliennes de Cotinguiba et de Pelotas, possèdent également des 
faunes à forte influence téthysienne constituées notamment d’Enchodontidae, de Dercetidae 
et du pycnodonte Nursallia [Gallo et al., 2006, 2011]. Ces affinités renforcent l’idée d’une 
connexion entre le sud de l’Atlantique Sud et la Téthys Centrale, peut-être via un corridor 
transsaharien situé à l’est du Maroc, entre l’Algérie et le Gabon, par l’intermédiaire du Fossé 
de la Benoué. Cette connexion, mise en évidence essentiellement par des ammonites [Meister 
et al., 1992, 2003], se prolonge à l’ouest jusqu’au bassin de Sergipe au Brésil. La position 
paléogéographique du Jbel Tselfat, issu d’une nappe de charriage, reste imprécise mais la 
localité devait être située sur la marge sud de la Téthys. Sa faune paraît proche des assemblages 
de la Téthys Centrale (Liban, Croatie, Italie) et occidentale (Mexique). La présence de formes 
plus rares (comme Protostomias) et l’abondance de certains taxons (comme les aulopiformes) 
rapellent la faune du site libanais de Sahel Alma, daté du Santonien et également recontitué 
comme un environnement marin profond.

Dès la fin du Crétacé, les bassins phosphatés offrent des dépôts relativement continus 
du Maastrichtien au Lutétien. Les faunes sont bien distinctes en fonction des niveaux 
et leur succession permet de mieux comprendre la mise en place des faunes cénozoïques, 
déjà très apparentées aux faunes actuelles. Pycnodontes et aulopiformes sont nombreux 
au Maastrichtien et constituent la majorité des restes d’actinoptérygiens retrouvés, les 
autres taxons, peu fréquents, étant principalement rapportés aux ichthyodectiformes et aux 
albuliformes. Dès la base du Danien, si pycnodontes et Enchodontidae sont encore retrouvés 
(mais peut-être liés, pour les Enchodontidae, à des remaniements du Crétacé comme cela 
s’observe pour les dents de sélaciens), les albuliformes et les élopiformes forment les éléments 
principaux de la faune avec la présence discrète de perciformes (surtout des Trichiuridae) ; 
ces trois derniers clades seront communs au moins jusqu’à l’Yprésien. A partir du Thanétien, 
les perciformes sont encore plus diversifiés et constituent l’essentiel de la faune, avec des 
formes proches des barracudas, des poissons sabres et des espadons actuels. La faune d’Ad-
Dakhla, bien que peu diversifiée, est très proche de celle des bassins phosphatés à l’Eocène. 
La transition Crétacé-Tertiaire est donc marquée au Maroc par un changement faunique bien 
caractérisé, avec le passage d’une faune marine dominée par les pycnodontes et les téléostéens 
non-acanthomorphes à une faune marine riche en acanthomorphes et spécialement en 
perciformes. Cette tendance observée sur les sites marocains est encore une fois très proche 
de ce qui est observé au niveau mondial. Une étude plus détaillée de la succession des faunes 
au sein de la série phosphatée devrait permettre de tester les modèles d’extinction et de 
survivance proposés pour les actinoptérygiens au passage de la limite Crétacé/Paléogène 
[Cavin, 2001b ; Friedman, 2009].
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 Conclusion

Les ichthyofaunes marocaines illustrent la succession des faunes continentales de 
la Pangée et du Gondwana, et des faunes marines de la Téthys. Bien que discontinues et 
inégalement représentées dans le temps, elles confirment et apportent un complément aux 
observations réalisées à partir du registre fossile mondial. En particulier, la diversité et la 
richesse des localités crétacées documentent sur deux points importants de l’histoire des 
actinoptérygiens : la diversification des téléostéens au Crétacé supérieur et les changements 
fauniques lors de la transition Crétacé-Paléogène avec le développement des acanthomorphes. 
L’extension stratigraphique de plusieurs taxons est également étendue avec les découvertes 
marocaines : certains clades, comme les ostéoglossiformes et les stomiatiformes ont leurs 
plus anciennes formes connues alors que d’autres, comme les macrosémiiformes, leurs 
plus récentes. La composition des faunes du Trias et du Jurassique, plus réduite, est moins 
informative et correspond à la composition des faunes généralement connues à ces périodes. 
La plupart des localités marocaines fournissent encore de nombreux fossiles et la découverte 
récente de quelques gisements (comme Agoult ou le Jbel Oum Tkout) offre d’intéressantes 
perspectives pour leur étude future.
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 Annexe 1. Liste faunique

Seuls les taxons identifiés au niveau générique ou spécifique sont indiqués.

Sarcopterygii Romer, 1955
Coelacanthiformes Berg, 1937

Mawsoniidae Schultze, 1993
Mawsonia lavocati Tabaste, 1963 [Kem Kem beds, Cénomanien inf.]

Dipnoi Müller, 1845
Ceratodontidae Günther, 1871

Arganodus (Asiatoceratodus?) atlantis Martin, 1979b [Couloir d’Argana, Carnien inf.]

Neoceratodus

Ceratodus humei Priem, 1914 [Kem Kem beds, Cénomanien inf.]

Actinopterygii Cope, 1887
Actinopterygii incertae sedis

Diplospondichthys moreaui Filleul & Dutheil, 2004 [OT1, Cénomanien inf.]

Stromerichthys aethiopicus Weiler, 1935 [Kem Kem beds, Cénomanien inf.]

Cladistia Cope, 1871a
Polypteridae Bonaparte, 1835

Serenoichthys kemkemensis Dutheil, 1999 [OT1, Cénomanien inf.]

Bartschichthys sp. [Kem Kem beds, Cénomanien inf.]

Sudania sp. [Kem Kem beds, Cénomanien inf.]

Redfieldiiformes Berg, 1940
Redfieldiidae Berg, 1940

Mauritanichthys rugosus Martin, 1980a [Couloir d’Argana, Carnien inf.]

Brookvaliidae Berg, 1940
cf. Atopocephala [Couloir d’Argana, Carnien inf.]

cf. Ischnolepis [Couloir d’Argana, Carnien inf.]

Perleidiformes Berg, 1937
Colobodontidae Andersson (Stensiö), 1916

« Dipteronotus » gibbosus (Martin, 1980b) [Couloir d’Argana, Carnien inf.]
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cf. Perleidus [Couloir d’Argana, Carnien inf.]

cf. Procheirichthys [Couloir d’Argana, Carnien inf.]

Ginglymodi Cope, 1871b
- Lepisosteiformes Hay, 1929

Scheenstia cf. mantelli (Agassiz, 1833-1844) [El Mers, Bathonien]

Lepisosteidae Bonaparte, 1835
Atractosteus falipoui (Cavin & Brito, 2001) [Kem Kem beds, Cénomanien inf.]

Obaichthyidae Grande, 2010
Dentilepisosteus? kemkemensis Grande, 2010 [Kem Kem beds, Cénomanien inf.]

Obaichthys africanus Grande, 2010 [Kem Kem beds, Cénomanien inf.]

- Macrosemiiformes Carroll, 1988 
Macrosemiidae Thiollière, 1858

Agoultichthys chattertoni Murray & Wilson 2009 [Agoult, Cénomanien sup. – Turonien inf.]

- Semionotiformes Arambourg & Bertin 1958
Semionotidae Woodward, 1890

Lepidotes pankowskii Forey, López-Arbarello & MacLeod, 2011 [Kem Kem beds, 

Cénomanien inf.]

?Lepidotes [El Mers, Bathonien]

Amiiformes Hay, 1929
Amiidae Bonaparte, 1831

Calamopleurus africanus Forey & Grande, 1998 [Kem Kem beds, Cénomanien inf.]

Pycnodontiformes Berg, 1937
Phacodus punctatus Dixon, 1850 [Oulad Abdoun, Ganntour, Maastrichtien]

Pycnodontidae Agassiz, 1833-1844
Nursallia gutturosum (Arambourg, 1954) [Jbel Tselfat, limite Cénomano-Turonien]

Teleostei Müller, 1845
stem Teleostei

- Aspidorhynchiformes Berg, 1937
Aspidorhynchidae Bleeker, 1859

Belonostomus aff. crassirostris Costa, 1854-1856 [Jbel Tselfat, limite Cénomano-Turonien]

Belonostomus sp. [Agoult, Cénomanien sup. – Turonien inf.]
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Teleostei incertae sedis
Idrissa jubae Arambourg, 1954 [Jbel Tselfat, limite Cénomano-Turonien]

Kermichthys daguini (Arambourg, 1954) [Jbel Tselfat, limite Cénomano-Turonien]

Protostomias maroccanus Arambourg, 1943 [Jbel Tselfat, limite Cénomano-Turonien]

Araripichthyidae Silva Santos, 1985b
Araripichthys corythophorus Cavin, 1997a [Goulmima, Turonien inf.]

- Osteoglossomorpha Greenwood, Rosen, Weitzman & Myers, 1966
Osteoglossidae Bonaparte, 1845

Brychetus muelleri Agassiz, 1845 [Oulad Abdoun, Yprésien]

Notopteridae Bleeker, 1851
Palaeonotopterus greenwoodi Forey, 1997 [Kem Kem beds, Cénomanien inf.]

- Ichthyodectiformes Bardack & Sprinkle, 1969
Aidachar pankowskii (Forey & Cavin, 2007) [Kem Kem beds, Cénomanien inf.]

Heckelichthys vexillifer (Heckel, 1856) [Jbel Tselfat, limite Cénomano-Turonien]

Ichthyodectidae Crook, 1892
Ghrisichthys bardacki (Cavin, 1997a) [Goulmima, Turonien inf.]

- Elopomorpha Greenwood, Rosen, Weitzman & Myers, 1966
Elopiformes sensu Forey et al., 1996

Elopidae Valenciennes, 1847
Davichthys lacostei (Arambourg, 1954) [Jbel Tselfat, limite Cénomano-Turonien]

Megalopidae Jordan & Gilbert, 1882
Protarpon sp. [Oulad Abdoun, Danien]

Albuliformes sensu Forey et al., 1996
Albulidae Bleeker, 1849

Phosphonatator oxyrhinchus Cavin, Bardet, Cappetta, Gheerbrant, Iarochène & Sudre, 2000 
[Oulad Abdoun, Danien ; ?Ganntour, ?Meskala, ?Chichaoua, Danien - Yprésien]

Osmeroididae Forey, 1973
Osmeroides rheris Cavin, 1997a [Goulmima, Turonien inf.]

Phyllodontidae Dartevelle & Casier, 1949
Phyllodus toliapicus Agassiz, 1833-1844 [Oulad Abdoun, Ganntour, Meskala, Thanétien – 

Yprésien]

Eodiaphyodus granulosus Arambourg, 1952 [Plateau des Phosphates, Maastrichtien ; Oulad 

Abdoun, Ganntour, Meskala, Danien]

Pseudoegertonia sp. [Oulad Abdoun, Ganntour, Thanétien]
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- Crossognathiformes Taverne, 1989
Elopopsis microdon Heckel, 1856 [Jbel Tselfat, limite Cénomano-Turonien]

Tingitanichthys heterodon (Arambourg, 1954) [Jbel Tselfat, limite Cénomano-Turonien]

Pachyrhizodontidae Cope, 1873
Goulmimichthys arambourgi Cavin, 1995 [Goulmima, Turonien inf.]

- Clupeomorpha Greenwood, Rosen, Weitzman & Myers, 1966
Ellimmichthyiformes Grande, 1982

Armigatidae Murray & Wilson, 2013
Armigatus sp. [Jbel Tselfat, limite Cénomano-Turonien]

Paraclupeidae Chang & Chou, 1977
Thorectichthys marocensis Murray & Wilson, 2013 [Agoult, Cénomanien sup. – Turonien 

inf.]

Thorectichthys rhadinus Murray & Wilson, 2013 [Agoult, Cénomanien sup. – Turonien inf.]

Sorbinichthyidae Bannikov & Bacchia, 2000
Sorbinichthys africanus Murray & Wilson, 2011 [Agoult, Cénomanien sup. – Turonien inf.]

- Ostariophysi Sagemehl, 1885
Erfoudichthys rosae Pittet, Cavin & Poyato-Ariza., 2010

Clupavidae Bertin & Arambourg, 1958
Clupavus maroccanus Arambourg, 1968 [Jbel Tselfat, limite Cénomano-Turonien]

Lusitanichthys africanus Cavin, 1999a [Agoult, Cénomanien sup. – Turonien inf.]

- Tselfatiiformes Nelson, 1994
Plethodidae Loomis, 1900

Concavotectum moroccensis Cavin & Forey, 2008 [Kem Kem beds, Cénomanien inf.]

Tselfatia formosa Arambourg, 1943 [Jbel Tselfat, limite Cénomano-Turonien]

- Stomiatiformes Rosen, 1973
Paravinciguerria praecursor Arambourg, 1954 [Jbel Tselfat, limite Cénomano-Turonien]

- Aulopiformes Rosen, 1973
Dercetidae Lydekker, 1889

Rhynchodercetis yovanovitchi Arambourg, 1943 [Jbel Tselfat, limite Cénomano-Turonien]

Stratodus apicalis Cope, 1873 [Plateau des Phosphates, Maastrichtien]

Enchodontidae Lydekker, 1889
Enchodus bursauxi Arambourg, 1952 [Oulad Abdoun, Ganntour, Maastrichtien]
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Enchodus elegans Dartevelle & Casier, 1949 [Plateau des Phosphates, Maastrichtien, 

Danien ?]

Enchodus libycus (Quaas, 1902) [Plateau des Phosphates, Maastrichtien]

Enchodus venator Arambourg, 1954 [Jbel Tselfat, limite Cénomano-Turonien]

Rharbichthys ferox Arambourg, 1954 [Jbel Tselfat, limite Cénomano-Turonien]

Ichthyotringidae Jordan, 1905
Ichthyotringa africana Arambourg, 1954 [Jbel Tselfat, limite Cénomano-Turonien]

- Acanthomorpha Rosen, 1973
Spinocaudichthys oumtkoutensis Filleuil & Dutheil, 2001 [OT1, Cénomanien inf.]

Aipichthyoidea Otero & Gayet, 1996
Errachidia pentaspinosa Murray & Wilson, 2014 [Agoult, Cénomanien sup. – Turonien inf.]

Homalopagus multispinosus Murray & Wilson 2014 [Agoult, Cénomanien sup. – Turonien 

inf.]

Polymixiiformes Rosen & Patterson, 1969
Polymixiidae Bleeker, 1859

Omosoma tselfatensis Gaudant, 1978 [Jbel Tselfat, limite Cénomano-Turonien]

Omosomopsis simum (Arambourg, 1954) [Jbel Tselfat, limite Cénomano-Turonien]

Pycnosteroididae Patterson, 1964
Maghrebichthys nelsoni Murray & Wilson, 2014 [Agoult, Cénomanien sup. – Turonien inf.]

Beryciformes Günther, 1880
Trachichthyidae Bleeker, 1856

Lissoberyx anceps (Arambourg, 1954) [Jbel Tselfat, limite Cénomano-Turonien]

Stichoberyx polydesmus (Arambourg, 1954) [Jbel Tselfat, limite Cénomano-Turonien]

Perciformes sensu Johnson & Patterson, 1993
Phosphichthys thomasi Arambourg, 1952 [Oulad Abdoun, Yprésien]

Sphyraenodus chouberti Arambourg, 1952 [Oulad Abdoun, Thanétien-Yprésien ; Ganntour, 

Thanétien]

Scombridae Rafinesque, 1815
Scomberodon dumonti Van Beneden, 1871 [Oulad Abdoun, Thanétien-Yprésien ; Ganntour, 

Lutétien]

Sparidae Rafinesque, 1818
Sparus sp. [Oulad Abdoun, Ganntour, Thanétien-Yprésien]
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Sphyraenidae Rafinesque, 1815
Sphyraena fajumensis (Dames, 1883a) [Ganntour, Lutétien]

Sphyraena sp. [Oulad Abdoun, Yprésien ; Ad-Dakhla, Eocène moyen-sup.]

Trichiuridae Rafinesque, 1815
Eutrichiurides goberti Arambourg, 1952 [Oulad Abdoun, Thanétien]

Eutrichiurides orpiensis (Daimeries, 1888) [Sous, Danien]

Trichiurus oshushunensis White, 1926 [Plateau des Phosphates, Thanétien-Yprésien]

Trichiurus ? plicidens Arambourg, 1952 [Oulad Abdoun, Yprésien ; Ganntour, Yprésien-

Lutétien]

Eutrichiurides termieri Arambourg, 1952 [Oulad Abdoun, Thanétien-Yprésien, Ganntour, 

Thanétien]

Trichiurides sp. [Ad-Dakhla, Eocène moyen-sup.]

Xiphiidae Rafinesque 1815
Cylindracanthus rectus (Agassiz, 1833-1844) [Oulad Abdoun, Yprésien, Ganntour, Lutétien]

Cylindracanthus sp. [Ad-Dakhla, Eocène moyen-sup.]

Xiphiorhynchus priscus (Agassiz, 1833-1844) [Oulad Abdoun, Yprésien]

Tetraodontiformes Berg, 1940
Eotrigonodontidae White, 1935

Eotrigonodon serratus (Gervais, 1852) [Oulad Abdoun, Yprésien]

Eotrigonodon tabroumiti Tabaste, 1963 [Kem Kem beds, Cénomanien inf.]

Stephanodus libycus (Dames, 1883b) [Oulad Abdoun, Sous, Maastrichtien]

Stephanodus sp. [Oulad Abdoun, Sous, Maastrichtien]

Ostraciidae Rafinesque, 1815
Ostracion cf. meretrix Daimeries, 1891 [Oulad Abdoun, Yprésien]
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 Résumé – Les sites fossilifères du Maroc conservent des fossiles de dinosaures d’une importance 
considérable pour l’étude de l’évolution et de la paléobiogéographie de ce groupe. Les premières 
découvertes, réalisées entre 1925 et 1955, dans le Jurassique des montagnes de l’Atlas et le Crétacé de 
la région des Kem Kem au Sud-Est du pays ont livré un matériel important de sauropodes, ainsi que 
plusieurs sites à empreintes. Après une période de faible activité, les travaux liés à la cartographie de 
l’Atlas marocain ont relancé les recherches et ont apporté des informations importantes au sujet de 
l’évolution des sauropodes, avec en point d’orgue la découverte du sauropode Atlasaurus imelakei. 
Par la suite, de nouveaux projets de recherche dans la région des Kem Kem ont livré des spécimens 
de plusieurs théropodes géants : Spinosaurus, Carcharodontosaurus et Deltadromeus. Des nouvelles 
reconstitutions confirment que ces taxons sont parmi les plus grands prédateurs terrestres connus. 
Plus récemment, des découvertes dans le Jurassique inférieur du Haut Atlas ont amélioré la qualité 
du registre fossile des dinosaures à cette époque, grâce notamment à la description du sauropode 
basal Tazoudasaurus naimi, et du probable abélisaure Berberosaurus liassicus. Tazoudasaurus représente 
un des plus anciens sauropodes connus. Au cours de la dernière décennie, aussi bien les sites du 
Haut Atlas que ceux des Kem Kem sont redevenus des points focaux de projets de recherche. 
Leur position stratigraphique et leur diversité contribuent à l’importance scientifique des taxons 
marocains qui vont continuer à jouer un rôle important dans l’étude des dinosaures africains. 
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 Introduction

Le Maroc est en passe de devenir une région incontournable pour l’étude de l’évolution 
des dinosaures du Gondwana. Ce développement découle d’une part du fait que des fossiles 
représentant plusieurs groupes différents ont été trouvés et d’autre part du fait que les 
ossements sont parfois remarquablement bien conservés. Au cours des dernières années la 
liste des espèces de dinosaures marocains, quoique moins impressionnante que celle des 
États-Unis ou de la Chine pour le moment, ne cesse de s’enrichir. Plusieurs sites à ossements 
et à empreintes sont connus aujourd’hui, surtout dans le Moyen Atlas et le Sud-Est du pays. Il 
existait au Maroc au moins trois lignées différentes de sauropodes dès le Jurassique inférieur 
et moyen et au moins autant de lignées de théropodes. Parmi les espèces trouvées au Maroc 
figurent deux des plus grands carnivores terrestres connus (fig. 1), ainsi que plusieurs genres 
d’herbivores connus par des squelettes remarquablement complets. 

Les dinosaures découverts au Maroc et dans toute l’Afrique du Nord, y compris les pays 
sud-sahariens comme le Niger [Lapparent, 1960 ; Taquet, 1976 ; Sereno et al., 1994, 1998] mais 
aussi dans le reste de l’Afrique, comme la Tanzanie [Janensch, 1914; Aberhan et al., 2002], 
apportent des données très importantes sur l’évolution de ce groupe et sont souvent aussi très 
importants pour établir des modèles paléobiogéographiques du Mésozoïque [Sereno et al., 
1994, 1998 ; Calvo and Salgado, 1995 ; Remes, 2006 ; Cavin et al., 2010].

Ici, nous présentons un aperçu historique de la diversité des dinosaures les plus 
importants trouvés au Maroc, plus ou moins dans l’ordre chronologique de leur description, 
ainsi que plusieurs nouvelles reconstitutions de ces animaux. Puisque certains taxons n’ont 
pas encore été décrits et figurés en détail, notre contribution consacre plus d’attention aux 
genres mieux connus et à ceux que nous avons étudiés. Pour une contribution moins centrée 
sur le Maroc et à une échelle géographique différente, Taquet [2010] offre un aperçu historique 
de la découverte des dinosaures du Maghreb. 

Liste des dinosaures sauropodes et théropodes 

marocains considérés valides dans cet article :

Sauropodes
Ordre Sauropoda Marsh, 1878

Famille Vulcanodontidae Cooper, 1984
Tazodasaurus naimi Allain et al., 2004

Famille ?Cetiosauridae Lydekker, 1888
‘Cetiosaurus’ mogrebiensis Lapparent, 1955



Les dinosaures du Maroc – aperçu historique et travaux récents

256

Eusauropoda Upchurch, 1995
Atlasaurus imelakei Monbaron et al., 1999

Super Famille Diplodocoidea Marsh, 1884
Famille Rebbachisauridae Bonaparte, 1997

Rebbachisaurus garasbae Lavocat, 1954
Théropodes

Ordre Theropoda Marsh, 1881

 Figure 1. Les géants du Crétacé marocain : deux Carcharodontosaurus à la poursuite d’un grand 

Rebbachisaurus. Le théropode géant Carcharodontosaurus, dont les ossements ont été trouves dans les 

mêmes niveaux que les restes de Rebbachisaurus, était peut être un prédateur de ce sauropode. Illustration 

par Davide Bonadonna, sous le conseil scientifique de Nizar Ibrahim ; conception : Nizar Ibrahim et Davide 

Bonadonna. Illustration basée sur le matériel fossile connu et des taxons proches.

Figure 1. Giants of the Moroccan Cretaceous: two Carcharodontosaurus chase a large Rebbachisaurus. 

The giant theropod Carcharodontosaurus, known from remains found in the same deposits as the type 

specimen of Rebbachisaurus, may have preyed on this sauropod. Illustration by Davide Bonadonna, under 

the scientific advice of Nizar Ibrahim; design: Nizar Ibrahim and Davide Bonadonna. Artwork based on known 

fossil material and closely related taxa. 
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Infraordre Ceratosauria Marsh, 1884
Abelisauria Novas, 1992

Superfamille Abelisauroidea Bonaparte, 1991
Berberosaurus liassicus Allain et al., 2007

Famille Abelisauridae Bonaparteet Novas, 1985
Abelisauridae indet

Superfamille Spinosauroidea Stromer, 1915
Famille Spinosauridae Stromer, 1915

Spinosaurus cf. aegyptiacus Stromer, 1915

Superfamille Allosauroidea Currie et Zhao, 1993
Famille Carcharodontosauridae Stromer, 1931

Carcharodontosaurus saharicus Depéret et Savornin, 1927 ; Stromer, 1931

?Coelurosauria, von Huene, 1914 
Deltadromeus agilis Sereno et al., 1996

Premières découvertes

Les premiers fossiles de dinosaures du Maroc furent trouvés en 1925 à El Mers dans le 
Moyen-Atlas [Taquet, 2010] et ensuite décrits par Termier [1936]. Les travaux de prospections 
et de fouilles systématiques entrepris par la suite, aussi bien dans le Moyen-Atlas que dans 
le Haut-Atlas Central, ont abouti à la découverte de gisements ichnologiques [Plateau et al., 
1937] et d’ossements divers [Termier et al., 1940 ; Bourcart et al., 1942 ; Lapparent, 1942 ; 
Termier, 1942]. Les fossiles récoltés dans les gisements bathoniens de Tamguert N’Tarit, dans 
la région d’El Mers ont permis à Lapparent [1955] de décrire un nouveau taxon de sauropode, 
‘Cetiosaurus’ mogrebiensis, qui, très probablement, appartient à un genre différent du taxon 
anglais Cetiosaurus [Monbaron et al., 1999]. Ainsi la plupart des caractères mentionnés par 
Lapparent sont soit très répandus chez les sauropodes, ou bien difficiles à confirmer parce 
que des éléments importants sont mal préservés [Upchurch et Martin, 2003]. Il s’agit d’un 
sauropode relativement basal, au corps massif. L’âge (Bathonien) de ce dinosaure est confirmé 
par des ammonites trouvées dans les niveaux marins intercalés dans la série détritique. Une 
description de ce taxon, qui reste un des sauropodes les moins bien connus, est en cours [Allain 
et al., 2004 ; Lang, 2008]. Le matériel consiste en au moins trois individus différents [Upchurch 
et Martin, 2003] et pourrait appartenir à deux sauropodes distincts [Lang, 2008].

À la même période, les recherches menées dans l’Anti-Atlas sur les Hamadas du Draa et 
des Kem Kem par Lavocat [1948, 1949, 1951, 1954a] ont fourni un riche matériel de vertébrés 
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fossiles. Il a été trouvé, entre autre, dans des terrains rapportés à l’Albien ou au Cénomanien, 
des dents et éléments crâniens et postcrâniens de dinosaures théropodes et sauropodes 
[Russell, 1996 ; Sereno et al., 1996 ; Cavin et al., 2010 ; Ibrahim et al., 2010]. Le matériel de 
sauropode, provenant surtout du site de Gara Sbaa, a permis à Lavocat [1954b] de décrire un 
nouveau taxon de dinosaure herbivore, Rebbachisaurus garasbae, basé sur un squelette partiel. 
Les vertèbres de ce taxon sont assez allongées. Elles sont pourvues de fines lamelles osseuses, 
et de larges fosses et cavités [Russell, 1996]. Le crâne de ce sauropode reste inconnu,comme 
la plupart de la partie axiale et appendiculaire du squelette. En attendant la redescription 
complète de l’ensemble des éléments de Rebbachisaurus [Wilson et Allain, in prep.], ce taxon 
reste, pour le moment, une forme énigmatique au sein de sa famille, les Rebbachisauridae. Il 
semble que cette lignée de dinosaures, caractérisée surtout par la forme de leur omoplate et 
leurs vertèbres dorsales, était très répandue [Salgado et al., 2004 ; Sereno et al., 2007], surtout 
sur les continents de l’hémisphère sud [voir Mannion, 2009 pour des exemples de l’hémisphère 
nord]. De nouvelles découvertes dans le Crétacé du Niger [Sereno et al., 1999] et de l’Amérique 
du Sud [Salgado et al., 2004] offrent une idée plus pertinente de la morphologie générale de 
Rebbachisaurus (fig. 1). Le genre Limaysaurus [Salgado et al., 2004] en particulier, connu sous 
le nom de Rebbachisaurus tessonei [Calvo et Salgado, 1995] dans le passé, semble être proche 
du genre marocain. La forme du Niger, Nigersaurus taqueti [Sereno et al., 1999, 2007], est 
caractérisée par un crâne plus large dans la partie antérieure que dans la partie postérieure. 
Cette dernière espèce a une denture exceptionnelle, consistant en une batterie de centaines de 
dents arrangées de façon rectiligne sur la face antérieure de la mâchoire. Il est possible que le 
crâne de Rebbachisaurus ressemble aussi bien à celui de Nigersaurus, qu’à celui des sauropodes 
proches de Diplodocus (fig. 1). Ainsi des dents isolées trouvées dans les Kem Kem, qui peuvent 
probablement être rapportées à Rebbachisaurus, rappellent celles de Dicraeosaurus [Janensch, 
1914] et Diplodocus [Upchurch et al., 2004], en ce qui concerne leur taille relativement grande 
et leur forme arrondie en coupe transversale. Dans sa morphologie générale, Rebbachisaurus 
ressemblait probablement à Limaysaurus et à Nigersaurus, mais était probablement plus 
grand que les autres membres des Rebbachisauridae. Récemment, Whitlock [2011] a placé 
Rebbachisaurus dans une position basale au sein des Rebbachisauridae, en dehors des sous-
familles Nigersaurinae et Limaysaurinae.

La période calme et la découverte du géant de l’Atlas

Pendant les deux décennies suivantes (années 1960 et 1970), les recherches de dinosaures 
au Maroc se sont arrêtées si l’on excepte la découverte par Dutuit [1972] dans le Trias supérieur 
du bassin d’Argana de fossiles d’un petit reptilien, Azendohsaurus laaroussii. L’étude détaillé 
de ce taxon par Gauffre [1993] a étayé les arguments de l’appartenance de cette espèce aux 
‘prosauropodes’. Azendohsaurus serait de ce fait le plus ancien genre appartenant au groupe 
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des sauropodomorphes, et donc l’un des premiers dinosaures connus.Les dents, fusionnées, 
ont effectivement une ressemblance remarquable avec des dents de sauropodomorphes. Les 
affinités de ce reptile ont été discutées [Jalil et Knoll, 2002] et il semblerait qu’Azhendohsaurus 
ne soit pas un dinosaure mais plutôt un Ornithodira incertae sedis. Une nouvelle 
espèce d’Azendohsaurus, trouvée à Madagascar, suggère qu’il s’agit probablement d’un 
archosauromorphe [Flynn et al., 2010]. Les caractères cranio-dentaires d’Azendohsaurus sont 
probablement le résultat de convergences anatomiques. 

Les travaux de cartographie géologique, entrepris à la fin des années 1970 et au début 
des années 1980 dans la région d’Azilal, ont relancé les découvertes. Deux gisements de 
dinosauriens ont ainsi été signalés par Jenny et al. [1980] dans le Toarcien des bassins d’Azilal et 
de Wazzant. Le gisement de Wazzant a livré des ossements de petit sauropode et les éléments 
de plusieurs squelettes d’un théropode de petite taille alors que le gisement d’Azilal a livré 
des ossements d’un sauropode de taille moyenne, probablement Tazoudasaurus [Allain et 
Aquesbi, 2008]. Le spécimen le plus important, trouvé dans les couches du Jurassique moyen 
(Bathonien-Callovien), est le squelette du grand sauropode Atlasaurus imelakei [Monbaron et 
Taquet, 1981 ; Monbaron, 1983 ; Monbaron et al., 1999] (fig. 2). Le site fossilifère de Wawmda, 
où a été découvert Atlasaurus, se situe à la bordure du synclinal de Tilougguit qui fait partie 
des larges structures synclinales du Haut Atlas Central où se sont déposés des sédiments 
détritiques et rubéfiés, communément appelées « Couches rouges » [Monbaron et al., 1999]. 
Les ossements de ce squelette, presque complet, et comprenant une partie du crâne, ont été 
mis au jour dans une lentille gréso-pélitique [Monbaron et al., 1999]. L’importance de cette 
découverte réside, en plus du fait que le squelette est presque complet, dans le fait que ce 
spécimen précède d’une dizaine de millions d’années les faunes classiques de sauropodes du 
Jurassique supérieur connues en Amérique du Nord [Chure et al., 1998] et en Afrique de l’Est 
[Janensch, 1941 ; Aberhan et al., 2002]. Ce dinosaure fut, dans un premier temps, rapproché par 
Monbaron et Taquet [1981] à la même espèce décrite par Lapparent [1955] dans le Moyen Atlas 
(‘Cetiosaurus’ moghrebiensis). Une étude plus détaillée de l’anatomie de son squelette a révélé 
de grandes différences entre ce dernier et ceux de tous les autres sauropodes jurassiques, y 
compris l’espèce marocaine d’El Mers [Monbaron et al., 1999]. Le « géant de l’Atlas » a donc été 
attribué à un nouveau genre et à une nouvelle espèce, Atlasaurus imelakei (imelake : de l’arabe, 
géant) par Monbaron et al. [1999]. Un des aspects anatomiques les plus marqués d’Atlasaurus 
est la taille des membres antérieurs, qui sont allongés dans cette espèce par rapport aux 
membres postérieurs, un caractère qui se retrouve aussi chez les brachiosaures. Du point 
de vue morphologique, Atlasaurus semble donc être plus proche des genres Brachiosaurus et 
Giraffatitan [Taylor, 2009] qui apparaissent environ 15 millions d’années plus tard, que de tout 
autre sauropode connu [Monbaron et al., 1999]. Cependant, comparé aux proportions des 
Brachiosauridae, le crâne d’Atlasaurus est grand et le cou est plus court. 
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Les relations phylogénétiques exactes d’Atlasaurus sont encore discutées. Récemment, 
Moser et al. [2006] le placent proche des camarasaures (« Camarasauromorpha »). Puisque 
le spécimen type n’a pas été décrit en détail, la systématique et la paléobiologie de ce taxon 
restent peu connues. Les circonférences du corps des os longs (humérus et fémur) semblent 
indiquer un poids d’environ 22,5 tonnes [Monbaron et al., 1999]. Une nouvelle étude récemment 
entreprise sur le poids des sauropodes, au cours de laquelle le squelette d’Atlasaurus a été 
scanné au laser [Stoinski, 2011 ; Stoinski et al., 2011], apportera peut être plus de précision sur 
le poids de l’animal. 

Un animal considérablement plus grand semble être représenté par un fémur d’âge 
jurassique de plus de 2,36 m de longueur [Charroud et Fedan, 1992], mais celui-ci n’a jamais 

 Figure 2. Atlasaurus imelakei, le géant de l’Atlas. Image du squelette exposé à Rabat (photo : Ronan Allain).

Figure 2. Atlasaurus imelakei, the giant of the Atlas. Picture of the mounted skeleton in Rabat (photograph 

by Ronan Allain).



261

N. Ibrahim et al.

été décrit en détail et semble avoir disparu [Allain com. pers.]. Sur la base de la publication 
de Charroud et Fedan [1992] il s’agit d’un des plus grands os de dinosaures jamais trouvés au 
monde [Monbaron et al., 1999]. 

La ‘redécouverte’ des sites de la région des Kem Kem 

Depuis les années 1990, les sédiments continentaux de la région des Kem Kem ont de 
nouveau fourni à des équipes internationales [Sereno et al., 1996 ; Cavin et al., 2010 ; Ibrahim 
et al., 2010 ; Ibrahim et al., 2014a] une grande quantité de fossiles divers dont ceux de plusieurs 
dinosaures, présentés ci dessous. 

Carcharodontosaurus saharicus. Un Allosauroidea dont le crâne mesure environ 1,6 m de 
long, membre de la famille des Carcharodontosauridae. Ce genre, pour le moment confiné en 
Afrique du Nord, était connu essentiellement par des dents particulières [Depéret et Savornin, 
1927] et un squelette partiel découvert en Égypte [Stromer, 1931]. Le spécimen marocain de 
Carcharodontosaurus, un crâne partiel, a récemment été décrit en tant que néotype pour ce 
genre [Brusatte et Sereno, 2007], puisque le squelette égyptien conservé à Munich a été détruit 
pendant la Deuxième Guerre Mondiale et que les dents du spécimen type décrites par Depéret 
et Savornin [1927] ont disparu [Brusatte et Sereno, 2007]. Une nouvelle reconstitution du crâne 
de Carcharodontosaurus est présentée ici (fig. 3). Les dents de ce taxon sont très ornementées 
avec de larges rainures formées par des plissements dans l’émail de la dent (fig. 4). Les 
crénelures sur les carènes mésiales et distales sont de tailles différentes. La bordure de l’émail 
a aussi une forme intéressante et très caractéristique (fig. 4). Les plissements et les crénelures 
de Carcharodontosaurus semblent être plus développées que chez les autres Allosauroidea, 
mais la fonction de ces structures n’a pas encore été établie. 

D’autres membres de la famille des Carcharodontosauridae ont été décrits par la suite 
dans le monde entier [Currie et Carpenter, 2000 ; Novas et al., 2005a ; Coria et Currie, 2006 ; 
Brusatte et al., 2009 ; Ortega et al., 2010]. Ils sont caractérisés, entre autre, par des crânes assez 
étroits et, souvent, des os crâniens ornementés (fig. 3). La forme du prémaxillaire dans la 
nouvelle reconstitution du crâne (fig. 3) reflète ces nouvelles découvertes. Un membre basal du 
groupe, Eocarcharia dinops, a été décrit au Niger [Sereno et Brusatte, 2008]. La lignée africaine 
de ce groupe existe donc au moins depuis le Crétacé inférieur (Aptien) sur le continent. Ce sont 
cependant surtout les taxons d’Amérique du Sud qui ont fourni des informations importantes 
sur l’ostéologie de ce groupe [Novas et al., 2005a ; Coria et Currie, 2006]. 

Selon une reconstruction du squelette basée sur plusieurs spécimens rapportés à ce 
taxon (fig. 5), et en accord avec d’autres estimations [Sereno et al., 1996 ; > 12 m ; et Therrien 
et Henderson, 2007, ~13 m], Carcharodontosaurus saharicus représente un des plus grands 
prédateurs terrestres connus, avec une longueur estimée ici à plus de 13 mètres. Cette tentative  
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de reconstitution, la première publiée à incorporer la majeure partie du matériel rattaché à ce 
taxon, permet de mieux apprécier la morphologie et les dimensions de ce théropode. Elle est 
basée sur le matériel crânien décrit par Stromer [1931] et Sereno et al. [1996], des vertèbres 
décrites par Russell [1996], des éléments du squelette appendiculaire figurés et décrits par 
Stromer [1934] et un morceau de dentaire attribue par Russel aux Abelisauridae [NMC 41774], 
mais qui, dans sa forme et taille, ressemble plus aux dentaires des Carcharodontosauridae 
[Ibrahim, 2011]. La reconstitution inclut aussi quelques éléments qui ne peuvent être attribués 
à Carcharodontosaurus avec certitude pour le moment, comme notamment des vertèbres 
caudales isolées, des phalanges et des vertèbres dorsales du Cénomanien du Niger, rapportées 
à Carcharodontosaurus par Lavocat [1954]. Par rapport à la plus récente reconstitution du 
crâne [Sereno et al., 1996], la forme du dentaire est plus ‘carrée’ à son extrémité antérieure 
(fig. 3), tenant compte de la morphologie connue d’autres Carcharodontosauridae [Coria et 

 Figure 3. Reconstitution du crâne de Carcharodontosaurus, basée sur le matériel décrit par Sereno et al. 

[1996] et Acrocanthosaurus [Currie et Carpenter, 2000]. Longueur du crane : environ 1.55 m.Illustration 

scientifique : Carol Abraczinskas.

Figure 3. Reconstructed skull of Carcharodontosaurus saharicus, based on material described by Sereno 

et al. [1996] and Acrocanthosaurus [Currie and Carpenter, 2000]. Length of skull : about 1.55 m. Scientific 

drawing by Carol Abraczinskas.

Abréviations/Abbreviations : antfo, antorbital fossa/fosse antéorbitaire ; j, jugal ; l, lacrimal ; lfo, lacrimal fossa/

fosse du lacrimal ; m, maxilla/maxillaire ; mf, maxillary fenestra/fenêtre maxillaire ; m1, maxillary tooth 1/

dent maxillaire 1 ; n, nasal ; nfo, narial fossa/fosse nasale ; p, parietal/pariétal ; pm, premaxilla/prémaxillaire ; 

pm1, premaxillary tooth 1/ dent prémaxillaire  1 ; po, postorbital ; sq, squamosal ; q, quadrate/carré ; qj, 

quadratojugal. 
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Currie, 2006]. Les parties inconnues du squelette axial, des membres antérieurs, des ceintures 
scapulaire et pelvienne, aussi bien que la forme et la taille des épines neurales sont basées 
sur Acrocanthosaurus, Mapusaurus, Giganotosaurus et Tyrannotitan [Currie et Carpenter, 2000 ; 
Novas et al., 2005 ; Coria et Currie, 2006]. Acrocanthosaurus est un Allosauroidea connu 
par des squelettes quasiment entiers et est considéré par la plupart des auteurs comme un 
Carcharodontosauridae [Sereno et al., 1996 ; Brusatte et Sereno, 2008 ; voir Coria et Currie, 
2006 pour une opinion différente]. Les trois autres taxons utilisés ici pour la reconstitution sont 
universellement rattachés aux Carcharodontosauridae.

 Figure 4. Dent de Carcharodontosaurus saharicus [UCRC PV600]. Echelle : 2 cm.Illustration scientifique: 

Carol Abraczinskas.

Figure 4. Tooth of Carcharodontosaurus saharicus [UCRC PV600]. Scale : 2 cm.Scientific drawing by Carol 

Abraczinskas.

Abréviations/Abbreviations : b, band/bande ; em, enamel margin/bordure de l’émail ; ew, enamel wrinkles/ 

plissements dans l’émail ; ser, serrations/dentelures. 
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La présence d’une deuxième espèce de Carcharodontosaurus au Maroc, suggérée 
récemment par Cau et al. [2011], semble improbable, tenant compte de la qualité limitée du 
matériel, et la possibilité de variabilité individuelle. 

Deltadromeus agilis. Un deuxième théropode des Kem Kem décrit par Sereno et al. 
[1996], Deltadromeus agilis, est représenté par des ossements postcrâniens dont en particulier 
des ossements appendiculaires très graciles (fig. 6). Deltadromeus a été décrit dans un premier 
temps comme l’un des premiers représentants de la radiation des coelurosaures. Cependant, 
plus récemment, Sereno et al. [2002 et 2004] ont réinterprété ce taxon en tant que possible 
Noasauridae primitif, en se basant sur la morphologie du métatarse IV. Pour le moment, cette 
classification, ainsi que celle par exemple de Carrano et Sampson [2008] de Deltadromeus entant 
qu’Abelisauroidea, doivent être considérées comme incertaines. Il est possible que les affinités 
de Deltadromeus ne pourront être élucidées avec certitude que lorsque du matériel crânien sera 
découvert. Le genre Bahariasaurus d’Égypte [Stromer, 1934] représente probablement la même 

 Figure 5. Squelette de Carcharodontosaurus, reconstitution. Spécimens utilisés dans la reconstitution : 

1, IPHG 1922 X 46 [Stromer, 1931] ; 2, spécimens MNHN sans numéro de collection, figurés par Lapparent 

[1960] ; 3, NMC 41858 [Russell, 1996] ; 4, NMC 41850 [Russell, 1996] ; 5, NMC 41859 [Russell, 1996] ; 

6, UCRC PV 600 [Sereno et al., 1996]. Les points d’interrogation marquent des éléments rapprochés à ce 

taxon avec plus d’incertitude que les autres. Échelle : 1 m. Reconstitution: Marco Auditore et Nizar Ibrahim.

Figure 5. Skeletal reconstruction of Carcharodontosaurus. Specimens used in this reconstruction: 1, IPHG 

1922 X 46 [Stromer, 1931]; 2, MNHN specimens with no collection number, figured by Lapparent [1960]; 

3, NMC 41790 [Russell, 1996]; 4, NMC 41774 [Russell, 1996]; 5, NMC 41856 [Russell, 1996]; 6, NMC 41857 

[Russell, 1996]; 7, NMC 41858 [Russell, 1996]; 8, NMC 41850 [Russell, 1996]; 9, NMC 41859 [Russell, 

1996]; 10, UCRC PV 600 [Sereno et al., 1996]. Question marks indicate elements tentatively referred to this 

taxon. Scale bar: 1 m. Reconstruction: Marco Auditore and Nizar Ibrahim. 
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forme que Deltadromeus, mais est considéré comme par certains un nomen dubium puisque 
le matériel type ne semble pas être diagnostique [Stromer, 1934, 1936; Sereno et al., 1996]. 
Un fémur long de 122 cm, rapporté à Bahariasaurus par Stromer et pratiquement identique à 
celui du spécimen type de Deltadromeus, suggère que ce dinosaure pouvait atteindre une taille 
proche de celle de Carcharodontosaurus [Sereno et al., 1996]. D’un point de vue paléobiologique, 
il semble hors de doute que, malgré sa taille considérable, Deltadromeus représente un des 
dinosaures les plus agiles découverts à ce jour en Afrique, pourvu de membres extrêmement 
fins. 

Abelisauridae. La présence d’Abelisauridae en Afrique a été sujet à controverse [Russell, 
1996 contra Sampson etal, 1998 ; Carrano et al, 2002] avant que Sereno et al. [2004], Mahler 
[2005]et plus récemment D’Orazi Porchetti et al., [2011] ne prouvent la présence indubitable 
d’Abelisauridae en Afrique du Nord, entre autre grâce à la description de fragments de 
mâchoire exhumés dans les terrains du Crétacé de Kem Kem [Mahler, 2005]. Le spécimen 
décrit en 2005 ressemble fortement à celui de Rugops primus, du Cénomanien du Niger 
[Mahler, 2005] et représenterait un animal d’une taille comparable, soit environ 6 à 7 mètres 
de longueur, avec un crâne court et ornementé et des dents relativement petites [Sereno et al., 
2004]. 

Spinosaurus aegyptiacus. Parmi les espèces de théropodes des Kem Kem figure aussi 
le taxon énigmatique Spinosaurus [Stromer, 1915 ; Ibrahim et al., 2014b], un dinosaure au 
museau étroit et allongé, et pourvu de grandes épines dorsales atteignant environ 2 m de 
hauteur (fig. 7), découvert en Égypte par le paléontologue allemand Ernst Freiherr Stromer 
von Reichenbach. Le spécimen type a été détruit pendant la Seconde Guerre Mondiale, le 

 Figure 6. Deltadromeus agilis, reproduit de Sereno et al. [1996]. Longueur du squelette, environ 7 m.

Figure 6. Deltadromeus agilis, from Sereno et al. [1996]. Length of skeleton, about 7 m.
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 Figure 7. Squelette (A) et reconstitution de la tête (B, C) de Spinosaurus. A) Squelette deSpinosaurus, en 

position de nage. Reconstitution par Marco Auditore B) Tête de Spinosaurus avec mâchoire fermée et ouverte 

(C), reconstitution par Davide Bonadonna, sous le conseil scientifique de Simone Maganuco ; longueur du 

crâne : environ 1,60 m. Échelle : A) 2 m.

Figure 7. Skeleton (A) and reconstruction of the head (B, C) of Spinosaurus. A) Reconstruction of Spinosaurus, 

in swimming pose. Reconstruction by Marco Auditore B) Head of Spinosaurus with closed and open jaws (C), 

reconstruction by Davide Bonadonna, under the scientific advice of Simone Maganuco; length of skull: about 

1.6 m. Scale bar in A): 2 m.

même jour que le squelette partiel de Carcharodontosaurus saharicus. L’espèce marocaine du 
genre, Spinosaurus maroccanus [Russell, 1996], ne diffère pas de la forme égyptienne décrite par 
Stromer [1915] et représente probablement la même espèce, Spinosaurus aegyptiacus [Sereno 
et al., 1998; Dal Sasso et al., 2005; Ibrahim et Sereno, 2011 ; Ibrahim et al., 2014b]. Des fossiles 
de ce genre trouvés au Maroc, décrits par Buffetaut [1989a et b] et plus récemment par Milner 
[2003], Dal Sasso et al.[2005] et Ibrahim et al., 2014b, suggèrent que ce théropode pouvait 
atteindre une longueur d’environ 15 mètres (fig. 7), des dimensions qui surpassent celles de 
tous les autres théropodes connus à ce jour [Coria et Salgado, 1996 ; Brochu, 2003]. Le rostre 
décrit par Dal Sasso et al. [2005] ainsi qu’une large mandibule figurée par Milner [2003] dans 
une description préliminaire permettent aussi plus de précisions dans les reconstructions du 
crâne de ce taxon (voir fig. 7). La position des narines externes en particulier est remarquable, 
puisque elles se situent bien plus postérieurement que chez d’autres théropodes (fig. 7). 
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Therrien et Henderson [2007] ont suggéré que les estimations de la longueur de 
Spinosaurus sont peut être trop exagérées, mais ne mettent pas en doute le fait que Spinosaurus 
doit être considéré comme l’un des plus grands théropodes découverts à ce jour. 

La découverte d’autres espèces de Spinosauridae a fourni de nouvelles informations sur 
la position systématique, la morphologie et le mode de vie probable de Spinosaurus. Il forme 
avec le taxon Irritator [Sues et al., 2002] la sous-famille Spinosaurinae, qui peut être différentiée 
de la sous-famille des Baryonychinae sur la base de caractères dentaires et crâniens [Sereno 
et al., 1998], comme par exemple le nombre plus élevé de dents chez les Baryonychinae. 

Baryonyx walkeri, du Barrémien d’Angleterre est le Spinosauridae le plus complet que 
l’on connaisse en Europe. Il a fourni d’importantes données sur le régime alimentaire de 
ces prédateurs. Des restes du poisson Lepidotes sp. ont été trouvés dans la cage thoracique 
de l’animal [Charig et Milner, 1997], indiquant que le museau étroit, semblable à celui de 
crocodiles piscivores, ainsi que les membres antérieurs puissants et pourvus de grandes 
griffes, étaient peut être des adaptations à un régime piscivore [voir aussi Taquet, 1984]. 
Des analyses par éléments finis du rostre de Baryonyx suggèrent que le fonctionnement des 
mâchoires de ce dernier diffère de celui des autres dinosaures théropodes, mais est assez 
comparable à celui des crocodiles piscivores [Rayfield et al., 2007]. Par ailleurs, la plupart des 
fossiles de Spinosauridae ont été trouvés dans des dépôts fluviaux ou deltaïques riches en 
poissons [Milner, 2003]. En effet, les dépôts des Kem Kem marocains représentent un grand 
système fluviatile, dans lequel existait de grands vertébrés aquatiques de plusieurs mètres de 
longueur, comme par exemple le cœlacanthe géant Mawsonia lavocati [Yabumoto et Uyeno, 
2005]. Il a cependant aussi été proposé que le paléoenvironnement des Kem Kem était sujet à 
des périodes arides [Russell et Paesler, 2003]. Des analyses d’isotopes d’oxygène de dents de 
dinosaures théropodes et de reptiles aquatiques semblent indiquer que certains spinosaures 
étaient mieux adaptés à un mode de vie semi-aquatique que les autres theropodés [Amiot 
et al., 2010]. Il a aussi été suggéré cependant que la forme marocaine est moins adaptée à ce 
mode de vie que d’autres Spinosauridae [Amiot et al., 2010]. Un squelette partiel décrit en 2014 
confirme pour la première fois que le squelette de Spinosaurus avait une série d’adaptations 
pour un mode de vie semi-aquatique : des membres postérieurs courts, des griffes aplaties, peut 
être reliées avec des palmures, une densité osseuse semblable à celle d’animaux aquatiques 
ou semi-aquatiques et en particulier la cavité médullaire pratiquement close (Ibrahim et al., 
2014b). 

Malgré la spécialisation apparente de leur crâne, ces animaux se nourrissaient 
probablement parfois d’autres types de proie. Des restes du dinosaure Iguanodon trouvés dans 
les environs de la cage thoracique de Baryonyx [Charig et Milner, 1997], ainsi qu’une dent 
de Spinosauridae trouvée dans une vertèbre cervicale de ptérosaure [Buffetaut et al., 2004] 
confirment cette hypothèse. 
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Des fossiles de Spinosauridae ont aujourd’hui été mis au jour en Afrique, en Asie, en 
Europe et en Amérique du Sud, et peut-être même en Océanie [Stromer, 1915 ; Charig et 
Milner, 1997 ; Sereno et al., 1998 ; Sues et al., 2002 ; Dal Sasso et al., 2005 ; Buffetaut et al., 2008 ; 
Amiot et al., 2010 ; Barrett et al., 2011 ; Allain et al., 2012 ; Ibrahim et al. 2014b].  

Le taxon Sigilmassasaurus brevicollis [Russell, 1996], décrit sur la base de vertèbres larges et 
massives provenant de la région des Kem Kem, mais achetés à des particuliers [Russell, 1996] 
est un synonyme plus récent de Spinosaurus aegyptiacus. En effet, des vertèbres identiques à 
celles de Sigilmassasaurus ont été trouvées à proximité de restes de « Spinosaurus B » en Égypte 
et ont aussi été trouvées parmi les restes d’Ichthyovenator [Stromer, 1934 ; Ibrahim et al. 2014b ; 
Allain, 2014].

D’autres genres, comme Kemkemia, identifié en tant que néothéropode par Cau et 
Maganuco [2009] et provenant des mêmes couches rouges dans la région des Kem Kem, ont 
été décrits. Le matériel est généralement plus ou moins fragmentaire. Plusieurs auteurs ont 
décrit de tels ossements, correspondant à des dents ou griffes de dinosaures isolés [Russell, 
1996 ; Kellner et Mader, 1997 ; Amiot et al., 2004 ; Novas et al., 2005 ; Richter et al., in press]. Il 
est difficile d’établir les affinités de ces spécimens, et les hypothèses proposées par les auteurs 
ne peuvent être considérées que comme très incertaines. Ainsi Kemkemia a été réidentifié par la 
suite comme un crocodyliforme [Lio et al., 2012]. L’identification de dents de Dromaeosauridae 
par Amiot et al. [2004] doit aussi être considérée avec prudence. 

Bien que la plupart des spécimens soient représentés par des ossements isolés, la région 
des Kem Kem a fourni l’un des assemblages de dinosaures les plus diversifiés d’Afrique. 
Il semble que les théropodes soient les plus abondamment représentées, suivis par les 
sauropodes, alors qu’aucun ornithischien n’a été décrit [Russell, 1996 ; Sereno et al., 1996] à 
l’exception d’empreintes qui suggèrent la présence de ce groupe [Sereno et al., 1996]. Bien 
que l’abondance des théropodes a récemment été mise en question [McGowan et Dyke, 2009 ; 
Dyke, 2010], les travaux extensifs réalisés sur le terrain par des équipes internationales en 1995 
et 2008 n’ont pas abouti à la découverte de matériel abondant de dinosaures herbivores [Sereno 
et al., 1996 ; Ibrahim, 2011]. La proposition que la coexistence des grands théropodes des Kem 
Kem est une illusion due au processus de ‘time averaging’ [Dyke, 2010] est très improbable, 
vu que les même genres, ou des genres très proches à ceux des Kem Kem ont été trouvés 
en Égypte (Carcharodontosaurus, Spinosaurus, Deltadromeus) et au Niger (Carcharodontosaurus, 
Spinosaurus, Rugops) dans des niveaux d’âges approximativement équivalents [Stromer, 1936 ; 
Sereno et al. 2004 ; Smith et Lamanna, 2006 ; Brusatte et Sereno, 2007 ; Ibrahim 2011 ; Ibrahim et 

al., 2014]. Il reste à ajouter que, à cette échelle, un biais de collecte favorisant certains groupes, 
comme il a été invoqué par certains auteurs [McGowan et Dyke, 2009 ; Cavin et al., 2010], 
semble improbable [Ibrahim, 2010 ; Ibrahim, 2011 ; Läng et al., 2013]. En effet, les collections 
du Muséum national d’Histoire naturelle (Paris) renferment toutes les collectes de surface 
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réalisées par Lavocat dans les années 1950 et dans ces collections, les dinosaures ne constituent 
qu’une relativement petite partie du matériel mais les théropodes y sont présents en très 
grande majorité. 

Nouvelles découvertes

Récemment, les couches du Jurassique inférieur (Lias) du Haut Atlas, dans la région 
d’Ouarzazate, ont livré les fossiles d’un dinosaure sauropode associés à des restes de 
dinosaures théropodes d’affinités encore incertaines ainsi que des débris de végétaux divers 
[Allain etal., 2004]. Ce sauropode, Tazoudasaurus naimi [Allain et al., 2004], éclaircit l’histoire 
de ce groupe pendant le Jurassique inférieur, une période très mal connue en raison de la 
rareté des dépôts continentaux de cette époque. L’âge des dépôts marocains est bien délimité 
et la stratigraphie des niveaux fossilifères a été décrite en détail [Montenat et al., 2005]. Les 
fossiles du spécimen type, qui consistent en une mandibule gauche complète dont le dentaire 
porte 18 dents (fig. 8A), de nombreux autres éléments du crâne et du squelette postcrânien 
(vertèbres cervicales et dorsales, éléments pectoraux et pelviens ; voir aussi figure 8B et C), en 
font le sauropode basal le plus complet connu à ce jour. Les dents portant des crénelures, la 
mandibule ressemblant a celle des ‘prosauropodes’et le squelette axial primitif confirme qu’il 
s’agit d’un des plus anciens sauropodes. En tout, plus d’une dizaine d’individus de stades 
ontogénétiques différents, représentés par des centaines d’ossements et de fragments, ont été 
trouvés [Peyer et Allain, 2010]. Il est fort possible que cette espèce soit grégaire [Allain et 
Aquesbi, 2008]. La taille d’un individu adulte a été estimée à environ une dizaine de mètres, 
avec un poids de 8 tonnes [Peyer et Allain, 2010]. La mâchoire inférieure ressemble à celles 
d’autres sauropodes primitifs, connus notamment de Chine. Les genres chinois Shunosaurus 
[Zhang, 1988] et Abrosaurus [Ouyang, 1989] ont permis d’effectuer la première reconstitution 
du crâne de Tazoudasaurus [Peyer et Allain, 2010] (fig. 8A). La fenêtre mandibulaire dans ces 
taxons est pratiquement identique et est bordée par le dentaire, le surangulaire et l’angulaire 

[Peyer et Allain, 2010]. Il semble que, comme chez Atlasaurus, le crâne était assez large dans sa 
partie postérieure [Peyer et Allain, 2010]. Plusieurs vertèbres cervicales, dorsales et caudales 
ont aussi été trouvées, ainsi que tout le squelette appendiculaire [Allain et Aquesbi, 2008 ; 
Peyer et Allain, 2010].

Cette espèce marocaine est cependant particulièrement proche de Vulcanodon, sauropode 
du Toarcien du Zimbabwe [Raath, 1972] et les deux taxons diffèrent très peu - surtout 
dans l’anatomie des vertèbres caudales. Ainsi les deux taxons sont inclus dans la famille 
Vulcanodontidae [Allain et Aquesbi, 2008]. L’importance de Tazoudasaurus est accentuée par 
le fait qu’aucun matériel crânien n’est connu pour Vulcanodon. Les deux taxons partagent 
une série de caractères, entre autre la forme de la diaphyse du tibia, fortement comprimée, 
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 Figure 8. Tazoudasaurus naimi, (A) reconstitution du crâne avec quelques éléments connus (A) ; (B) vertèbre 

dorsale du spécimen type ; (C) reconstitution du squelette. A), B) et C) d’après Allain et al. [2004] et Peyer 

et Allain [2010]. 

Figure 8. Tazoudasaurus naimi, (A), skull reconstruction with some known elements shown; (B) dorsal 

vertebra; (C) reconstruction of the skeleton. A), B) and C) modified from Allain et al. [2004] and Peyer and 

Allain [2010].  

Abréviations/Abbreviations : a, angular/angulaire ; antfe, antorbital fenestra/fenêtre antéorbitaire ; d, dentary/

dentaire ; en, external naris/narine externe ; f, frontal/frontal ; j, jugal ; l, lacrimal ; m, maxilla/maxillaire ; 

n, nasal ; pa, parietal/pariétal ; pm, premaxilla/prémaxillaire ; po, postorbital ; prf, prefrontal/préfrontal ; q, 

quadrate/carré ; qj, quadratojugal ; sq, squamosal ; sa, surangular/surangulaire.



271

N. Ibrahim et al.

et l’aplatissement dorsoventral des phalanges unguéales postérieures II et III [Allain et 
Aquesbi, 2004]. Allain et Aquesbi [2008] placent Tazoudasaurus et Vulcanodon à la base du clade 
Gravisauria. Les caractères de ces deux espèces confirment la nature des changements majeurs 
qui se produisaient sur le squelette des sauropodes durant les quelques millions d’années qui 
séparent le sauropode triasique Antetonitrus [Yates et Kitching, 2003] et le sauropode liasique 
Tazoudasaurus d’une part, et le sauropode du Bathonien, Atlasaurus, d’autre part [Taquet, 2004]. 
La main de Tazoudasaurus en particulier est très importante, car préservée en articulation. 
En effet, il est possible d’observer que les métacarpiens étaient étalés et que la main était 
digitigrade.

Quelques ossements d’un théropode appartenant au groupe des Abelisauroidea ont été 
trouvés dans les mêmes dépôts, à une centaine de mètres du spécimen type de Tazoudasaurus. 
Il est fort probable que l’ensemble des dinosaures trouvés sur le site de Tazouda a péri suite 
à une coulée de boue [Allain et Aquesbi, 2008]. Ce théropode basal, nommé Berberosaurus 

liassicus, est représenté par quelques os postcrâniens, notamment une vertèbre cervicale, le 
sacrum et deux fémurs, et représente peut être le plus ancien Abelisauroidea [Allain et al., 
2007], étant plus dérivé que les taxons africains Elaphrosaurus et Spinostropheus [Sereno et al., 
2004], mais plus primitif que les Abélisauridae. L’axis, un postorbitaire, la boite crânienne et 
des dents de Berberosaurus sont actuellement en cours d’étude (Allain com. pers). Il faudra 
attendre leur description pour pouvoir évaluer avec plus de précision l’importance de ce petit 
théropode. Ainsi Carrano et Sampson [2008] ont identifié Berberosaurus comme un cératosaure 
basal, exclu des Neoceratosauria. Xu et al. [2009] proposent quant à eux que Berberosaurus 
est un membre des Dilophosauridae. Rauhut [2005] a décrit d’autres spécimens africains, du 
site de Tendaguru (Jurassique supérieur), qui semblent eux aussi avoir des affinités avec les 
Abelisauroidea. 

Des spécimens de dinosaures théropodes et sauropodes ont aussi été trouvés dans 
les formations d’Azilal et de Wazzant [Jenny et al., 1980 ; Taquet, 1984]; ces niveaux sont 
probablement des équivalents latéraux de la série de Toundoute où se situe le site à 
Tazoudausaurus [Allain et al., 2008]. Un petit théropode du Jurassique inférieur de cet intervalle, 
différent de Berberosaurus, est en cours de description [Allain et al., 2007]. 

La disposition des masses continentales dans le Jurassique inférieur laisse ouvert 
la possibilité que les dinosaures trouvés dans la région de Tazouda fréquentaient aussi 
l’Amérique du Nord [Allain et al., 2004]. 

 Au cours de ces dernières années, les phosphates du Crétacé supérieur marocain ont 
aussi commencé à livrer des premiers fossiles de dinosaures: Pereda Superbiola et al. [2004] 
ont décrit un membre postérieur d’un dinosaure sauropode et Buffetaut et al. [2005] signalent 
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la présence d’une dent isolée de théropode dans le bassin d’Ouled Abdoun qui pourrait avoir 
des affinités avec les dents de théropodes abelisauridés. 

Finalement, récemment, une équipe internationale a repris le travail dans la région des 
Kem Kem [Ibrahim et al., 2010 ; Martill et al., 2011 ; Ibrahim, 2011 ; Martill et Ibrahim, 2012 ; 
Ibrahim et al., 2014a ; Ibrahim et al., 2014b] et a établi une collection de vertébrés des Kem Kem 
à la Faculté des Sciences Aïn Chock (Casablanca). Parmi les découvertes figurent aussi des 
nouveaux spécimens de dinosaures, dont des ossements d’un animal surpassant largement la 
taille du Rebbachisaurus de Lavocat [1954]. Des nouveaux travaux dans la région ont aussi été 
entrepris par Cavin et al. [2010].

Empreintes de dinosaures

L’Atlas marocain abrite des gisements ichnologiques des plus célèbres au monde avec 
de remarquables empreintes de sauropodes (fig. 9)et de théropodes. De nombreuses pistes 

 Figure 8. Empreintes de dinosaures d’âge jurassique dans la région d’In Tanout. Photo : Didier Dutheil. 

Figure 8. Dinosaur tracks from the Jurassic of Morocco, near In Tanout. Photograph provided by Didier 

Dutheil. 
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d’empreintes de dinosaures ont été signalées et décrites dans le Moyen et le Haut Atlas 
marocains [ex : Ambroggi et Lapparent, 1954 ; Choubert et al., 1956 ; Dutuit et Ouazzou, 1980 ; 
Jenny et Jossen, 1982 ; Ishigaki, 1986]. Parmi ces empreintes figurent notamment celles de 
dinosaures du Lias moyen qui ont été décrites en détail par Ishigaki [1986]. Récemment des 
empreintes de stégosaures ont aussi été décrites [Belvedere et Mietto, 2010].

Un autre site à empreintes, rare au Maroc car d’âge crétacé, a été signalé par Sereno et al. 
[1996] dans la région des Kem Kem et a été décrit en détail récemment [Ibrahim et al., 2014a]. 
La couche principale se trouve à quelques mètres sous la dalle cénomano-turonienne des 
Kem Kem [Martill et al., 2011]. Ce site contient un grand nombre d’empreintes de théropodes 
[Ibrahim et al., 2014a].

 Conclusions

La richesse du patrimoine paléontologique du Maroc est due, en grande partie, à la 
présence de niveaux très mal connus autre part dans le monde. Ainsi, les couches du Jurassique 
inférieur qui ont conservé Tazoudasaurus et celles du début du Crétacé supérieur des Kem 
Kem représentent des sites d’une grande importance. Plusieurs scénarios sur l’évolution 
des saurischiens pendant le Jurassique inférieur et le Crétacé reposent en grande partie sur 
les découvertes marocaines [Sereno et al., 1996 ; Monbaron et al., 1999 ; Mahler, 2005 ; Allain 
et al., 2007]. L’excellente préservation de certains spécimens a aussi permis de reconstituer 
l’anatomie de groupes de dinosaures peu connus ailleurs dans le monde, comme par exemple 
le sauropode basal Tazoudasaurus. 

Les sauropodes jurassiques marocains, représentés par au moins trois formes différentes, 
documentent une richesse taxonomique unique en Afrique du Nord. En conjonction avec 
les nouvelles découvertes d’Algérie [Mahammed et al., 2005 ; Läng et Mahammed, 2010], 
ces découvertes vont certainement continuer à jouer un rôle important dans les études sur 
l’évolution des sauropodes du Maghreb. 

Les dinosaures des Kem Kem permettent de mieux comprendre l’évolution des 
saurischiens pendant le Crétacé et offrent aussi des informations sur un environnement 
énigmatique, caractérisé par la présence de plusieurs grands théropodes dans le même 
écosystème. Ainsi, la nouvelle reconstitution de Carcharodontosaurus confirme qu’il s’agit d’un 
des plus grands théropodes connus, tout comme Spinosaurus et peut-être Deltadromeus.

Dans un contexte africain, les dinosaures du Maroc jouent un rôle clé, vu la rareté de 
sites à vertébrés d’âge mésozoïque connus sur le reste du continent [Ibrahim et al., 2010]. 
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Cependant, des nouveaux sites en Angola [Mateus et al., 2011] ou en Libye [Le Loeuff et al., 
2010] par exemple, vont certainement contribuer à une meilleure interprétation du contexte 
des découvertes marocaines. Les découvertes de l’Afrique du Sud, du Zimbabwe, de 
Tanzanie, du Niger et Madagascar [Raath, 1972 ; Sereno et al., 1998 ; Sampson et al., 1998 ; 
Aberhan et al., 1999 ; Yates et Kitching, 2003 ; Sereno et al., 2007], quand à elles, ont déjà offert 
un aperçu des faunes de dinosaures précédant et suivant les épisodes documentées par les 
espèces marocaines. Alors que l’exploration du reste du continent africain promet d’éclaircir 
l’évolution et la paléobiologie des dinosaures du Gondwana, le Maroc reste un pays avec un 
potentiel considérable : de nombreux sites restent encore à découvrir, et ceux qui sont connus 
continuent à livrer de nouveaux spécimens.  

Il est bien possible que les nouvelles découvertes de dinosaures marocains vont être 
exposées au Maroc : des premiers pas ont été faits dans cette direction, avec la création de 
nouvelles collections de recherche au Maroc [Allain et al., 2004, 2007 ; Ibrahim et al., 2010 ; 
Ibrahim et al., 2014b].  
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 Résumé – Dans le synclinal d’Anoual, Haut Atlas oriental, fût découvert en 1983 dans les « Couches 
rouges » de la transition Jurassique-Crétacé un gisement exceptionnel de microvertébrés. Ce 
gisement a fourni un assemblage de microvertébrés considéré comme l’un des plus diversifiés des 
faunes mésozoïques de l’ensemble de l’Afrique. Il comprend des « poissons », des amphibiens, 
des tortues, des crocodiles, des dinosaures, des ptérosaures et des mammifères parmi les très 
rares connus au Mésozoïque en Afrique (dont les plus anciens thériens africains). Par sa diversité 
exceptionnelle et sa situation paléogéographique au nord du Gondwana, le gisement d’Anoual 
revêt une importance particulière puisqu’il est l’un des plus importants connus à ce jour pour le 
Crétacé basal.
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Microvertebrates at the Jurassic-Cretaceous 
transition in the Anoual Syncline  
(Eastern High Atlas, Morocco)

 Key-words – Vertebrates, Jurassic, Cretaceous, Anoual, Morocco

 Introduction

Like in other parts of North Africa, Mesozoic continental deposits (“Red Beds”) are 
widely exposed in several synclines of the High Atlas of Morocco. A Middle Jurassic to Upper 
Cretaceous age is usually assigned to these deposits, a time interval of utmost significance 
for the understanding of the faunal and floristic evolution on the planet. In the “Red Beds” 
of the Anoual Basin, a microvertebrate locality was discovered in the 1980s, which provided 
one of the most diversified Mesozoic fauna of Africa. As such, it has greatly improved our 
understanding of this transitional period marked by global diversification of several groups 
of vertebrates and important geodynamic events.

The purpose of this paper is to present a concise summary of the data obtained at 
Anoual, confirming the major interest of this locality for exploring the paleobiodiversity and 
paleoenvironments at the Jurassic-Cretaceous boundary in Gondwana.

Geological setting

The “Red beds” sequence in the Anoual syncline (figs. 1B, 2), in the eastern Atlas 
of Morocco (fig. 1A) is organized into three main lithostratigraphic units: the Anoual 
Formation, the Ksar Metlili Formation and the Dekkar Group [Haddoumi et al., 1998; 2008]. 
The Anoual Formation corresponds to a deltaic plain and alluvial deposits followed by a 
marine transgression of terminal Lower Bathonian age. The Ksar Metlili Formation that 
yielded vertebrates is limited by two major sedimentary breaks[Haddoumi et al., 1998; 
2008]; it is localized in some subsiding areas and corresponds to another fluvio-deltaic 
cycle. The vertebrate locality itself was primarily attributed to the Berriasian on account of 
the nannofossils [Sigogneau-Russell et al., 1990]; more recently, charophytes (Porocharaceans) 
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were found 5 meters above the locality level [Haddoumi et al., 2008; Mojon et al., 2009], which 
clarified the stratigraphic attribution by placing the formation within an uppermost Tithonian-
lower Berriasian interval. Finally, the Dekkar Group corresponds to a new sedimentary cycle 
of general extension.

Fauna

The Anoual locality has yielded the most diversified Mesozoic microvertebrate fauna for 
the whole of Africa [Sigogneau-Russell et al, 1998]. It includes the following groups:

- Sélachians: two species have been recognized, one of them being a new species of Lissodus. 
The other one, Ergetonodus basanus Duffin and Sigogneau-Russell, 1993, suggests an age 
slightly younger than that given by other data.

“Fishes” are very abundant (teeth and ganoid scales) and varied: semionotiforms, 
pycnodonts, osteoglossiforms, cypriniformes. Coelacanths and dipnoi have also been 
recognized Amphibians have been the subject of several studies: a new genus of Caecilians 

(Rubricacaecilia monbaroni Evans and Sigogneau-Russell 2001) is one of the rare fossils of 
this group and its oldest representative in Gondwana. The Albanerpetontidae are present with 
a new genus and species, Albanerpeton unicus Gardner 2001, which indicates that the clade 
had settled in Africa no later than the basal Cretaceous. Finally, a discoglossid close to the 
north American genus Enneabatrachus, and a new species of the genus Aygroua (A. anoualensis 
Jones et al. 2003) have been identified, the ltater being considered as a primitive pipimorph

Lepidosaurians: Squamata and Sphenodonts have been preserved. The latter are 
particularly interesting as being the first post Jurassic representatives in Africa. While a 
small dentary recalls that of the North American Jurassic genus Theretairus, a new genus 
and species, Tingitana anoualae Evans and Sigogneau-Russell 1997, identified on its dental 
morphology, seems to belong to a line different from that of its Laurasian contemporaries. 
Presence of Squamata is testified by the genus Paramacellodus [Richter, 1994; Broschinki 
and Sigogneau-Russell, 1996], a lacertilian typical of the Laurasian localities of the 
Jurassic-Cretaceous transition. Finally, a new species of lizard, Tarratosaurus anoualensis 
Broschinsky and Sigogneau-Russell 1996, adds to the diversity of lepidosaurians in 
this locality.

Turtles have tentatively been attributed to three taxa, Chelonii indet., Pelomedusoids 
indet., Taquetochelys sp. [Gmira, 1995]

Crocodile teeth and fragmentary plates belong to at least two morphotypes [Sigogneau-
Russell et al., 1998]
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Dinosaurs: their remains are abundant at Anoual, but very fragmentary. So far, only 
teeth have been described [Knoll and Ruiz-Omenaca, 2009]. Their morphological 
diversity suggests the presence of a great variety of forms. So far, three groups have 
been recognized: Theropoda indet., Maniraptora indet. and Velociraptorinae indet. 
The similarity of the latter to Laurasian forms suggests a transtethysian passage at the 
Jurassic-Cretaceous transition.

Pterosaurs: isolated teeth attest to the presence of two groups. The rarest and most robust 
were tentatively attributed to the Ornithocheiridae, while the most slender, also more 
abundant, recall those of the Gnathosaurinae; in this latter case, the Moroccan form 
would then be the last representative of the subfamily [Knoll, 2000].

Mammals: they greatly contribute to document the gap between the lowest Jurasssic and 
the Late Cretaceous mammals in Africa. Moreover, twelve of the fifteen genera described 
so far in this locality are new. Five subclasses have been documented: Multituberculata, 
‘Triconodonta’, ‘Symmetrodonta’, ‘Pantotheria’ and Tribosphenida.

Multituberculata are rare in Gondwana, and even more so at Anoual, in contrast to 
their abundance in the Laurasiatic localities. Hahnodon taqueti Sigogneau-Russell 1991 and 
Denisodon moroccensis Hahn and Hahn 2003, both known by a single tooth, seem to be close to 
the Paulchoffatiidae. Similarly, several of the ‘Triconodonta’ can be related to northern forms: 
Gobiconodon palaios Sigogneau-Russell 2003, Kryptotherium polysphenos Sigogneau-Russell 
2003, while Ichthyocodon jaworowskorum Sigogneau-Russell 1995, a possibly aquatic form, has 
been considered as close to an Argentinian Jurassic genus, Argentoconodon [Gaetano and Rougier 
2011]. Dyskritodon Sigogneau-Russell 1995 remains as an eutriconodont fam. inc. sed. Among 
the ’Theria’, the genera Thereuodon Sigogneau-Russell 1989 as well as Atlasodon Sigogneau-
Russell 1991, Microderson Sigogneau-Russell 1991 and Donodon Sigogneau-Russell 1991 are 
still of disputed familial and sometimes ordinal allocations. The presence of peramurans 
(Minimus richardfoxi Sigogneau-Russell 1999 and Afriquiamus nessovi Sigogneau-Russell, 
1999) testifies to the vast geographic and stratigraphic distribution of this pre-tribosphenic 
clade. As for the tribosphenic line itself, two genera, Tribotherium africanum Sigogneau-Russell 
1991 and Hypomylos phelizoni Sigogneau-Russell 1992 were its first representatives described 
in the Mesozoic of Africa. Their relationships with the ultratethysian forms remain unsettled. 

Paleobiogeography

Given the uncertainties of the systematic position and relationships of most of the 
mammalian taxa, often due to unsufficient data, it is difficult to determine the paleogeographic 
relations of the Anoual fauna: if the theropods, some lower vertebrates and mammals seem 
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to suggest the existence of exchanges with Laurasia, other taxa point out to a persisting 
endemism, hence some long isolation.

 Conclusion

This presentation, however short, suffices to justify the major importance of the Anoual 
locality, for its age, its geographic situation and the diversity of its fauna; as such, it is being 
reexploited and studied



291

 -     
   �

(  )

  .        :  

 -    “  ”  1983           : 
         .          
 )               
                   (

 .  

                  
.             





293

S. Zouhri et al.

 Introduction

Comme dans d’autres pays du Nord de l’Afrique, des dépôts continentaux du 
Mésozoïque (souvent qualifiés de « Couches rouges » ou encore de «Continental intercalaire») 
affleurent largement dans plusieurs synclinaux du Haut Atlas du Maroc ; ils succèdent à la 
fermeture du sillon marin atlasique téthysien au cours du Jurassique moyen. Cependant, 
leur position paléogéographique et leur âge restent assez controversés : une situation entre le 
Jurassique moyen et le Crétacé supérieur leur est le plus souvent assignée. Incontestablement, 
cet intervalle de temps est d’une importance capitale pour la compréhension de l’évolution 
des faunes et des flores de la planète au cours de cette période clé.

Dans le synclinal d’Anoual, Haut Atlas oriental, ces « Couches rouges » sont divisées en 
trois unités lithostratigraphiques : formation d’Anoual, formation de Ksar Metlili et groupe  
de Dekkar, séparées par des discordances. Elles documentent donc en partie un intervalle de 
temps entre le Jurassique moyen et le Crétacé supérieur [Haddoumi et al., 1998 ; 2008]. Dans 
la formation de Ksar Metlili, dans des dépôts de plaine fluviatile et deltaïque du Jurassique 
terminal (Tithonien supérieur ?) ou Crétacé basal (Berriasien inférieur ?) fût découvert en 1983 
un gisement de microvertébrés qui a livré l’une des faunes les plus diversifiées du Mésozoïque 
africain : cet assemblage comprend en effet des sélaciens, poissons osseux, dipneustes, 
amphibiens, tortues, squamates, ptérosaures, dinosaures et mammifères [Sigogneau-Russell 
et al., 1998]. Cette découverte a permis d’améliorer considérablement nos connaissances sur 
cette période cruciale, comportant des changements globaux et significatifs de la diversification 
de plusieurs groupes de vertébrés et de la radiation de plantes à fleurs (angiospermes), 
changements qui ont profondément modifiés les écosystèmes de notre planète. L’intérêt de 
cette faune est encore accru par le fait que, sur le plan géodynamique, l’époque représentée 
correspond à la phase la plus active de la fragmentation du Gondwana, qui a elle même 
profondément influencé l’évolution des faunes et flores ainsi que leur distribution.

L’extraction de la faune d’Anoual à partir du sédiment encaissant, à travers un procédé 
chimique précis et tri à la loupe binoculaire du sédiment obtenu, se poursuit depuis une 
trentaine d’années. La plupart des taxa de cette faune ont fait l’objet d’une étude exhaustive, 
avec une attention particulière réservée aux mammifères [Sigogneau-Russell., 1989 et sq]. 
Le but de cet article est de présenter une brève synthèse des résultats de ces travaux, qui 
ont révélé le bassin d’Anoual comme une région clé pour explorer la paléobiodiversité et 
les paléoenvironnements de la transition Jurassique-Crétacé des faunes africaines au sein 
du Gondwana, ainsi que leurs hypothétiques affinités biogéographiques avec le continent 
Laurasiatique ; ces caractéristiques justifient l’intérêt de la reprise récente des prospections et 
de fouilles méthodiques dans cette région.
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 Figure 1. A - Situation d’ensemble du domaine atlasique. B - Carte géologique simplifiée du synclinal 

d’Anoual et localisation du site à vertébrés. D’après Haddoumi et al. [2008], modifié. C – Image satellite des 

Synclinaux d’Anoual et de Ksar Jilali.

Figure 1. A - Location of the Atlasic Belts. B - Simplified geological map of the Anoual syncline and Location 

of the vertebrate site. After Haddoumi et al. [2008]. C – Landsat image of Anoual and Ksar Jilali synclines.

Contexte géologique

Comme indiqué ci-dessus, la série rubéfiée (Couches rouges) de la région d’Anoual 
(figs 1B et 2), succédant aux dernières formations marines jurassiques, est organisée en 
trois grands ensembles lithostratigraphiques : la formation d’Anoual, la formation de Ksar 
Metlili et le groupe de Dekkar, séparés par deux importantes ruptures de l’enregistrement 
sédimentaire [Haddoumi et al., 1998 ; 2008]. La formation d’Anoual correspond à des dépôts 
de plaine deltaïque à dominante fluviatile, suivis d’une ultime incursion marine d’âge 
bathonien inférieur. La formation de Ksar Metlili où se trouve le gisement à vertébrés (figs 1, 
2 et 3) est uniquement localisée dans certaines aires subsidentes et représente un deuxième 
cycle fluvio-deltaïque du Tithonien terminal-Berriasien inférieur. Le groupe de Dekkar traduit 
l’installation d’une nouvelle aire de sédimentation recouvrant l’ensemble de la région avec 
trois environnements successifs : cônes alluviaux associés à une sédimentation lacustre du 
Barrémien ?-Aptien, puis dépôts de plaines alluviales, enfin plaines et lagunes côtières au 
Cénomanien.

Le gisement à vertébrés avait été attribué au Berriasien probable grâce à des nannofossiles 
[Sigogneau-Russell et al., 1990]. Plus récemment, à 5 mètres au-dessus du gisement (fig. 3), des 
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 Figure 2. Colonne stratigraphique synthétique des “Couches rouges” dans les environs d’Anoual et position 

stratigraphique du gisement à vertébrés. D’après Haddoumi et al. [2008], modifié.

Figure 2. Synthetic stratigraphic log of the “Red Beds” near Anoual and stratigraphic position of the vertebrate 

site. After Haddoumi et al. [2008], modified.
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gyrogonites de charophytes Porocharacées ont été découvertes [Haddoumi et al., 2008 ; Mojon 
et al., 2009]. Elles correspondent à Porochara maxima (dét. Mojon), espèce caractéristique du 
Tithonien terminal d’Algérie occidentale et du Berriasien inférieur du Jura franco-suisse. La 
présence de Porochara maxima permet de préciser cette attribution stratigraphique en plaçant la 
formation de Ksar Metlili et donc son gisement à micovertébrés dans un intervalle Tithonien 
terminal-Berriasien inférieur.

Faunes d’Anoual

Le gisement d’Anoual a fourni une faune de microvertébrés de la transition Jurassique-
Crétacé considérée comme l’une des plus diversifiées des faunes mésozoïques de l’ensemble 
de l’Afrique [Sigogneau-Russell et al., 1998 ; Fig. 1]. Elle comprend des « poissons », des 
amphibiens, des tortues, des crocodiles, des dinosaures, des ptérosaures et des mammifères. 
Certains de ces taxa (tortues, crocodiles) n’ont pas encore fait l’objet d’une étude détaillée. 

Parmi les « poissons », seuls les Sélaciens ont fait l’objet d’une analyse. Les requins 
hybodontoïdes recensés dans le gisement d’Anoual représentent deux espèces [Duffin et 

 Figure 3. Emplacement du gisement à microvertébrés (a) et du niveau à charophytes (b) du Tithonien 

terminal-Berriasien basal. Secteur de Ksar Metlili, photo Haddoumi.

Figure 3. Location of the micromammal (a) and characea levels (b) in the uppermost Tithonian-lowermost 

Berriasian in the Ksar Metlili area, photo Haddoumi.
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Sigogneau-Russell, 1993], dont une nouvelle espèce du genre Lissodus d’eau douce ou saumâtre. 
Cependant ce nouveau taxon n’apporte aucune précision quant à l’âge du gisement. Le 
deuxième hybodontide d’Anoual (Egertonodus basanus) confirme un âge Crétacé inférieur, tout 
en suggérant une datation un peu plus récente (Valanginien à Aptien) que celle (Berriasien ?) 
généralement admise pour ce site

Les « poissons » osseux sont amplement représentés par des dents et des écailles ganoïdes 
qui ont permis de reconnaître le genre Lepidotes, des semionotiformes, des pycnodontes, des 
osteoglossiformes, des dipneustes et probablement aussi des cypriniformes et des coelacanthes.

Les tortues seraient représentées par trois taxa différents identifiés avec beaucoup 
de réserve d’après des petits fragments de carapaces [Gmira, 1995] : Chelonii indet. 
Pelomedusoides indet., cf. Taquetochelys sp.

Ils sont représentés par des dents isolées et des fragments de plaques suggérant la 
présence de deux morphotypes différents [Sigogneau-Russell et al., 1998].

Lissamphibiens

Les Amphibiens sont représentés par des fossiles attribués au groupe des Caeciliens, 
amphibiens apodes et fouisseurs (Lissamphibiens, Gymnophiones) dont les fossiles 
sont extrêmement rares, d’où de nombreuses questions quant à l’origine, les relations 
phylogénétiques et la distribution des premiers représentants de ce groupe. Ce matériel, qui a 
été rapporté à un nouveau genre et une nouvelle espèce, Rubricacaecilia monbaroni, par Evans 
et Sigogneau-Russell [2001], est le plus ancien représentant de ce groupe au Gondwana. 

Les fossiles d’amphibiens d’Anoual englobent aussi des Albanerpetontidae. La première 
mention de ce clade à Anoual et par conséquent au Gondwana a été soulignée par Broschinski 
et Sigogneau-Russell [1996]. Par la suite, Gardner et al. [2003] ont identifié un nouveau genre 
et une nouvelle espèce d’Albanerpetontidae (Anoualerpeton unicus). Ce taxon fournit un âge 
minimum du Crétacé basal pour la mise en place du clade en Afrique.

Deux grenouilles ont été également décrites dans ce gisement d’après un matériel 
qui, bien que fragmentaire, a permis de reconnaître un genre interprété comme étant un 
discoglossidé proche du genre nord-américain Enneabatrachus. Le deuxième taxon serait une 
nouvelle espèce Aygroua anoualensis [Jones et al., 2003] ; définie d’après ses vertèbres procoèles 
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et sa mâchoire spécialisée. Il représente probablement un mésobatracien et plus précisément 
un pipimorphe primitif. 

L’intérêt des dinosaures d’Anoual réside d’une part dans le fait que l’évolution des 
dinosaures à l’aube du Crétacé est encore très mal connue à l’échelle mondiale [Weishampel 
et al., 2004] et d’autre part du fait qu’aucun autre site à dinosaures de cette époque n’est 
connu dans l’ensemble du Gondwana. Bien que ornithischiens et saurischiens soient très 
bien représentés à Anoual, seules les dents de théropodes ont été décrites [Knoll et Ruiz-
Omenãca, 2009]. Celles-ci sont morphologiquement diversifiées ; suggérant une grande 
diversité spécifique. La détermination a été limitée à quatre catégories : Theropoda indet., 
Maniraptoriformes, Maniraptora indet., et Velociraptorinae indet. La plupart de ces taxa 
pourraient se rapporter aux Dromaeosauridae, ce qui attesterait alors d’une apparition 
précoce de ce groupe. La présence probable de dromæsauridés vélociraptorinés à Anoual en 
même temps qu’en Laurasie suggère l’existence d’échanges transthétysiens à la transition 
Jurassique-Crétacé.

Les Lépidosauriens sont représentés à Anoual par un matériel réduit appartenant à des 
squamates et des sphénodontes. Les sphénodontes constituent un apport très intéressant 
puisqu’il s’agit des premieres archives post-jurassiques du groupe en Afrique. Une partie 
de ce matériel a été attribuée à un nouveau genre et une nouvelle espèce, Tingitana anoualae 
Evans et Sigogneau-Russell, 1997 définie sur la base de la morphologie dentaire supérieure ; 
ce genre semble appartenir à une lignée distincte de ses contemporains laurasiatiques. Un 
deuxième taxon est représenté dans ce gisement par un petit dentaire qui évoque celui du 
genre nord-américain Theretairus du Jurassique supérieur mais qui n’a pas été déterminé 
spécifiquement faute de matériel diagnostique suffisant [Evans et Sigogneau-Russell, 1997]. 
Les deux sphénodontes d’Anoual diffèrent par la taille, le nombre des dents lactéales et la 
forme du processus coronoïde du dentaire.

Les squamates sont représentés à Anoual par des taxas typique de la transition Jurassique-
Crétacé, en particulier le genre Paramacellodus, un lacertilien pourvu d’ostéodermes et 
largement répandu dans les localités laurasiatiques [Richter, 1994 ; Broschinski et Sigogneau-
Russell, 1996]. Ce groupe est également représenté par une nouvelle espèce de lézard fouisseur, 
Tarratosaurus anoualensis, Broschinski et Sigogneau-Russell, 1996 et probablement par un autre 
taxon identifié d’après un os frontal [Broschinski et Sigogneau-Russell, 1996]. 
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Les restes de Ptérosaures d’Anoual consistent en un ensemble de dents isolées attestant 
la présence de deux groupes distincts d’après leur morphologie [Knoll, 2000]. Les dents les 
plus rares et les plus robustes sont attribuées sous réserve aux Ornithocheiridés. Les dents les 
plus nombreuses sont de formes allongées et assez semblables à celles des Gnathosaurinés. 
Cette identification ne serait pas en désaccord avec l’âge (Crétacé inférieur) suggéré pour la 
lentille qui a fourni les microvertébrés d’Anoual. En outre, si la présence des Gnathosaurinés 
est confirmée, la faune Anoual devra être considérée comme contenant les rares et derniers 
représentants des Gnathosaurinés, tout en étant la première découverte africaine de cette sous 
famille [Knoll, 2000]. 

Mammifères

Les mammifères d’Anoual représentent des taxons décrits pour la première fois en 
Afrique et même en Gondwana [Sigogneau-Russell et al., 1988 ; Sigogneau-Russell, 1989 ; 
Sigogneau-Russell, 1991a, b, c, 1992, 1995 ; Sigogneau-Russell et al., 1990 ; Sigogneau-Russell 
et Ensom, 1998 ; Hahn et Hahn, 2003 ; Sigogneau-Russell, 2003]. Ils ont permis de jalonner 
le grand vide africain pour les mammifères mésozoïques. Sigogneau-Russell et al. [1998] 
ont donné un aperçu sur l’état d’avancement des travaux concernant ce gisement. Depuis, 
plusieurs nouveaux taxa ont été rajoutés à la liste faunique de ce gisement. A ce jour, quinze 
genres de mammifères, dont douze sont nouveaux, ont été décrits. Ils se répartissent en cinq 
sous-classes : Multituberculata, ‘Triconodonta’, ‘Symmetrodonta’, ‘Pantotheria’ = Cladotheria 
et Tribosphenida. Enfin de nouvelles espèces sont en cours d’étude.

Les fossiles de multituberculés sont rares en Gondwana, confinés au Crétacé supérieur de 
Madagascar [Krause et al., 1999] et d’Argentine [Kielan et al., 2004] et au Crétacé inférieur du 
Maroc. Alors que leurs congénères contemporains laurasiatiques sont souvent abondamment 
représentés, la rareté des multituberculés d’Anoual reste inexpliquée. Hahnodon taqueti 
Sigogneau-Russell, 1991 fût le premier multituberculé décrit sur le continent africain. Le 
second Hahnodontidae d’Anoual, Denisodon moroccensis, a été identifié d’après les caractères 
morphologiques d’une molaire inférieure [Hahn et Hahn, 2003]. Le rapprochement de ces 
taxons avec les paulchoffatiides laurasiatiques suggère à nouveau des échanges entre l’Afrique 
et la Laurasie durant le Jurassique et le début du Crétacé [Sigogneau-Russell, 1991].

La faune mammalienne d’Anoual comprend un certain nombre de taxa « non-thériens ». 
Cet assemblage très hétérogène comporte des formes (Gobiconodon palaios et Kryptotherium 

polysphenos) qui peuvent être rattachées aux Triconodontes de Laurasie. En revanche, 
Dyskritodon amazighi représente une famille inconnue en Laurasie. Quant à Ichthyoconodon 
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jaworowskorum, forme très spécialisée, il pourrait s’agir d’une forme semi-aquatique et 
piscivore [cf. Gaetano et Rougier, 2011].

Les dents de Thereuodon, dont une espèce a été décrite dans des niveaux contemporains 
d’Angleterre, pourrait en fait appartenir à la denture lactéale d’un Dryolestidae. L’unique 
molaire d’Atlasodon, qui unit caractères primitifs et spécialisés, a vu elle aussi son identification 
disputée. Quant à Microderson, il fut originellement placé dans la famille des Spalacotheriidae ; 
mais les caractères spécialisés de l’unique molaire supérieure publiée la différencient de cette 
famille. Les fossiles de cette espèce témoignent de la présence au Maroc d’une famille de 
cladothères limitée jusqu’ici à cette partie nord du Gondwana.

Les ‘peramurans’ établissent une liaison morphologique entre les ‘symmétrodontes‘ et 
les mammifères tribosphéniques. Il s’agit de représentants d’un grade évolutif dont la vaste 
répartition géographique et stratigraphique laisse supposer une importante diversification, 
en même temps qu’une origine précoce de la lignée tribosphénique [Sigogneau-Russell, 1999]. 
Les genres africains Minimus et Afriquiamus diffèrent des ‘Peramurans’ laurasiatiques par 
les caractères morphologiques de leurs molaires. Le genre Hypomylos n’est connu que par 
des molaires inférieures, le genre Tribotherium par des molaires inférieures et supérieures qui 
sont nettement distinctes de celles des Tribothères laurasiatiques. Tribotherium fût le premier 
mammifère tribosphénique (ensemble dont font partie les mammifères modernes) découvert 
dans le Mésozoïque d’Afrique [Sigogneau-Russell, 1999].

 Figure 4. Reconstruction paléogéographique montrant la situation du gisement d’Anoual (Synclinal d’Anoual, 

Maroc) à la transition Jurassique-Crétacé [Blakey, 2009, modifié].

Figure 4. Paleogeographic reconstruction showing location of the site of Anoual (Anoual Syncline, Morocco). 

Paleogeographic peri-Tethyan context for the Jurassic-Cretaceous transition [Blakey, 2009, modified].
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Paléobiogéographie 

La situation paléogéographique d’Anoual fournit des données sur les événements qui 
ont affecté la dispersion des faunes terrestres au cours da la transition Jurassique-Crétacé. 
Néanmoins, l’absence dans ce site d’australosphénidiens connus dans le Mésozoïque 
d’Amérique du Sud, couplée avec la présence de boréosphénidiens, constitue un paradoxe. 
Finalement, la découverte d’espèces mammaliennes endémique, alors que l’Atlantique Sud 
n’est pas encore ouvert, suggère un provincialism précoce. 

 Conclusions

Au total, la faune d’Anoual découverte et déjà rendue célèbre depuis les années 80, 
revêt une importance particulière, à la fois par sa diversité exceptionnelle dont notamment la 
présence de mammifères parmi les très rares connus au Mésozoïque en Afrique (dont les plus 
anciens thériens africains) et par sa situation paléogéographique au nord du Gondwana ; ce 
qui fait de ce gisement l’un des plus importants connus à ce jour pour le Crétacé basal. 
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 Annexe

Liste faunique

Chondrichthyes: Elasmobranchii: 
 Hybodontiformes
    Lissodus marocensis Duffin et Sigogneau-Russell, 1993
    Egertonodus basanus (Egerton, 1845)
Osteichthyes

Holostei
 Lepisosteiformes
   ?Lepisosteiformes indet.
 Semionotiformes
   Lepidotes sp.
Pycnodontiformes
   Pycnodontiformes indet.

Teleostei
 Osteoglossomorpha
   Osteoglossiformes indet.
 Ostariophysi
   ? Cypriniformes indet.

Sarcopterygii
 Coelacanthiformes
   Coelacanthiformes indet.

 Dipnoi
   ?Ptychoceratodontidae indet.
Lissamphibia
 Albanerpetontidae
   Anoualerpeton unicus Gardner, Evans & Sigogneau-Russell, 2003
 Gymnophiona 
   Rubricacaecilia monbaroni Evans & Sigogneau-Russell, 2001
 Anura
  Discoglossidae 
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    Aff. Enneabatrachus sp. Evans Milner, 1993
 Mesobatrachia 
    Aygroua anoualensis Jones, Evans & Sigogneau-Russell, 2003
Testudines
 Chelonii indet., 
 ?Pelomedusoides indet., 
    cf. Taquetochelys sp
Lepidosauria 
 Rhynchocephalia
   Sphenodontia
    Tingitana anoualae Evans & Sigogneau-Russell, 1997

    genre et espèce indet.
   Squamata 
    Paramacellodus marocensis Richter, 1994
Dinosauria 
 Ornithischiens
 Saurischia 
    Theropoda indet.
   Tetanurae
    Coelurosauria
     Maniraptoriformes indet.
   Maniraptora 
    Maniraptora indet. Morphotype I
    Maniraptora indet. Morphotype II
    Maniraptora indet. Morphotype III
   Dromaeosauridae 
    Velociraptorinae 
    Velociraptorinae indet. Morphotype I
    Velociraptorinae indet. Morphotype II
    Velociraptorinae indet. Morphotype III
Pterosauria
   Ornithocheiridae, gen. et sp. Indet
    Gnathosaurinae, gen. et sp. Indet
Mammalia
 Multituberculata 
 Plagiaulacida 
   Hahnodontidae Sigogneau-Russell,1991 
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    Hahnodon taqueti Sigogneau-Russell,1991 
    Denisodon moroccensis Hahn et Hahn, 2003 
   Hahnodontidae, gen. et sp. Indet.
Eutriconodonta 
   Famille indet
    Dyskritodon amazighi Sigogneau-Russell, 1995 
    Ichthyoconodon jaworowskorum Sigogneau-Russell, 1995
    Gobiconodon palaios Sigogneau-Russell, 2003
    Kryptotherium polysphenos Sigogneau-Russell, 2003
‘Symmetrodonta’ 
   Thereuodontidae
    Thereuodon dahmani Sigogneau-Russell, 1989
   Famille indet.
    Atlasodon monbaroni Sigogneau-Russell 1991
    Microderson laroussii Sigogneau-Russell 1991

   Famille Donodontidae Sigogneau-Russell,1991 
    Donodon perscriptoris Sigogneau-Russell,1991
Zatheria
   Famille indet.
    Minimus richardfoxi Sigogneau-Russell, 1999 
    Afriquiamus nessovi Sigogneau-Ruseell, 1999
   Peramuridae 
    Peramus sp. 
‘Tribotheriens’ Butler, 1987
   Famille indét 
    Tribotherium africanum Sigogneau-Russell, 1991
    Hypomylos phelizoni Sigogneau-Russell, 1992
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 Mots-clés – Afrique du Nord, Paléobiogéographie, Pisces, Archosauria, Chelonia

 Résumé – Le plateau des Hamadas, situé au sud du Haut Atlas marocain, contient de nombreux 
fossiles de vertébrés qui constituent une succession de faunes provenant d’environnements divers 
sur une période de près de 10 millions d’années à la base du Crétacé supérieur. La base de la 
série crétacée est constituée des formations Ifezouane et Aoufous, correspondant à des plaines 
alluviales et des deltas pour la première, et à des milieux paraliques et de sebkhas pour la seconde. 
Les fossiles de l’assemblage composite des « Kem Kem beds » se trouvent le long d’une falaise de 
250 km située le long de la frontière algérienne et au nord-est de la ville d’Erfoud. Les origines 
géographique et stratigraphique de nombreuses découvertes scientifiquement importantes 
sont imprécises car les fossiles sont souvent découverts par les personnes de la région qui les 
exploitent dans un but commercial. La majorité des spécimens semblent provenir du sommet 
de la formation Ifezouane. Cet assemblage, comprenant des requins, des poissons osseux, des 
amphibiens, des squamates, des tortues, des crocodiles, des dinosaures sauropodes et théropodes 
ainsi que des ptérosaures, fait partie d’un ensemble de faunes continentales rencontrées dans 
une grande partie de l’Afrique du Nord dans la série nommée « Continental intercalaire ». Les 
différents assemblages du « Continental intercalaire » sont d’âges variables, s’échelonnant de la 
base du Crétacé inférieur (peut-être même du Jurassique) jusqu’à la base du Crétacé supérieur. 
L’assemblage composite des « Kem Kem beds » peut être rapporté au Cénomanien inférieur sur 
la base de similitudes taxonomiques avec la faune bien datée de Bahariya en Égypte. Plusieurs 
traits écologiques caractérisent cet ensemble : 1) une abondance de taxons, en particulier chez les 
poissons et les dinosaures, représentés par des individus de grande taille ; 2) la présence quasi 
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exclusive de dinosaures saurischiens et 3) la surreprésentation des restes de carnivores par rapport 
aux herbivores. 

Au-dessus de la formation Ifezouane, la formation Aoufous est surmontée de la formation 
Akrabou, constituée de sédiments marins déposés lors de la grande transgression du Cénomano-
Turonien. La faune d’Agoult, située près de cette limite cénomano-turonienne sur le lieu même où 
Lavocat découvrit des restes de dinosaures dans les années 1950 (Gara Sbâa), contient des poissons 
qui vivaient dans un environnement marin restreint, calme et peu profond. Plus au nord, dans la 
région de Goulmima, un assemblage de poissons, essentiellement des téléostéens, et de reptiles 
marins (mosasauroïdes, polycotylidés, elasmosauridés, protostegidés) est connu dans les niveaux 
du Turonien inférieur.

D’un point de vue palaéobiogéographique, l’assemblage composite des « Kem Kem beds » 
est proche d’autres faunes d’Afrique du nord et du nord-est du Brésil, indiquant l’existence 
d’écosystèmes relativement homogènes s’étendant sur de gigantesques régions. La faune d’Agoult 
montre aussi de fortes affinités avec les faunes de la Téthys centrale et du Nord du Mexique, alors 
que l’assemblage de Goulmima est proche des faunes de la Téthys occidentale et de la Western 
Interior seaway et, dans une moindre mesure, de l’Atlantique Sud. 
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Vertebrates from the early Late Cretaceous 
(Cenomanian-Turonian) of the Hamadas 
plateau, SE Morocco

 Key-words – North Africa, Palaeobiogeography, Pisces, Archosauria, Chelonia

 Abstract – The Hamada plateau, situated south of the High Atlas and surrounding the Palaeozoic 
basins of the Tafilalt and Mader, consists of a series of Late Cretaceous deposits, with brackish to 
continental sediments at the base topped by marine deposits. The whole series has yielded various 
vertebrate assemblages. Their spatial and temporal successions allow studying the turnover of 
the vertebrate faunas in relation to transformations of the environments in a relatively restricted 
geographical area. The Cretaceous series is divided into three Formations: the Ifezouane, Aoufous 
and Akrabou formations from the bottom to the top. The compound assemblages of the Kem Kem 
beds are found mainly at the top of the Ifezouane Fm, and possibly also in the Aoufous Fm. The 
fossils are collected along a 250 km long cliff extending along the border with Algeria, as well as to 
the northwest of the town of Erfoud. The stratigraphic and geographical uncertainties associated 
to most of the discoveries are caused by the fact that most of the valuable scientific finds are made 
by local people, who do not record properly the spots of the discoveries. The compound Kem Kem 
beds assemblage comprises a variety of cartilaginous fishes, lobe-finned and ray-finned fishes, 
amphibians, squamates, turtles, crocodiles, sauropod and theropod dinosaurs, and pterosaurs. 
This assemblage is part of a large series of continental assemblage found in various parts of North 
Africa, the “Continental intercalaire” of the French geologists that ranges in age from the Early 
Cretaceous (possibly Jurassic) to the beginning of the Late Cretaceous. The temporal succession 
of the assemblage within the “Continental intercalaire” is still problematic, and no evidence for 
direct dating of the compound Kem Kem beds assemblage has been found so far. However, the 
similarities between the faunal composition of the Moroccan assemblage with the well dated 
assemblage of Bahariya, Egypt, indicate likely an early Cenomanian age for both assemblages. 
Intriguing characteristics of this assemblage are: 1) the abundance of taxa represented by large 
individuals, in particular in some of the fish and dinosaur groups; 2) a strange composition of the 
dinosaur assemblage consisting of saurischian taxa only and 3) a large proportion of remains of 
carnivorous dinosaurs compared to the herbivorous ones. Above the Ifezouane Fm, the Aoufous 
Fm is topped by carbonate marine deposits containing the ammonite Neolobites vibrayeanus, 
marking the base of the upper Cenomanian, and indicative of the worldwide big transgression 
of that time. Twenty meters above the Neolobites level occurs a shallow marine assemblage in the 
Kem Kem area, at the very same place as a locality called Gara Sbâa where Lavocat found dinosaur 
remains in the 1950s. This late Cenomanian or basal Turonian marine assemblage, called Agoult 
(other names are Daoura, Gara Sbâa, Oued Sebaa), contains a diversified assemblage of fishes, as 
well as invertebrate and plant remains. On the southern slope of the High Atlas range, to the north 
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and northeast of the town of Goulmima, a rich marine assemblage comprising ammonites and 
vertebrates has been described. The ammonite Mammites nodosoides indicates a late early Turonian 
age. The vertebrates, generally preserved in calcareous nodules, consist mainly of teleostean fishes 
and marine reptiles (mosasauroids, polycotylids, elasmosaurids, protostegids). 

The succession of the vertebrate assemblages shows interesting shifts associated to environmen-
tal and palaeogeographical changes that occurred during the Cenomanian and the Turonian. The 
compound Kem Kem beds assemblage represents a mixture of terrestrial and mostly freshwater 
taxa, with possibly some brackish components. The Ifezouane Fm, in which most of this assem-
blage is found, corresponds to fluvial plains and deltas. The Aoufous Fm may have been deposited 
in lagoons and paralic sebkhas. Several taxa of the compound Kem Kem beds have very large 
distribution areas, extending from Egypt (east) to northeastern Brazil (west). This feature indicates 
the occurrence of a relatively homogeneous ecosystem spreading over huge areas on North Africa, 
which was not crossed by the trans-Saharan seaway at that time, and extending to the northern 
part of South America, although this continent was already separated from Africa by the incipient 
South Atlantic. The environment of deposition of the Agoult assemblage was a shallow, restricted 
and still marine environment. The palaeobiogeographic affinities of the fishes of this assemblage 
are mainly with the Central Tethys (North Morocco, Italy, Slovenia, Lebanon), indicating that the 
transgression reached that region from the northeast, but also with the assemblage of Vallecillo in 
Mexico via the central Atlantic. The Goulmima assemblage was deposited in a deeper marine envi-
ronment, and the abundance of buliminid foraminifers in the sediment may correspond to a bloom 
that provoked the death and the preservation of the animals. The biogeographical affinities of the 
vertebrates (fish and reptiles) show some connections with South America, but especially with the 
western extremity of the Tethys (Colombia, Venezuela, Mexico) and even with the Western Interior 
Seaway in North America. 
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 Introduction

Au Maroc, des vertébrés fossiles du Crétacé sont découverts dans deux ensembles 
sédimentaires distincts (fig. 1) : d’une part le plateau des phosphates, situé principalement 
au nord de la chaîne atlasique et contenant essentiellement des vertébrés marins du Crétacé 
terminal, d’autre part le plateau des Hamadas, situé au sud du Haut Atlas, riche en vertébrés de 
la base du Crétacé supérieur provenant d’environnements continentaux à la base, et marins au-
dessus [Zouhri et al., 2008]. Cet article traite des faunes du plateau des Hamadas uniquement. 
La succession des faunes, leur intérêt pour les reconstitutions paléoenvironnementales et leurs 
relations paléobiogéographiques sont présentés et discutés.

Les sédiments crétacés du plateau des Hamadas affleurent le long de reliefs qui bordent 
les bassins paléozoïques du Tafilalt et de Mader. Depuis une trentaine d’années, de très nom-
breux restes de vertébrés ont été découverts dans diverses localités qui se répartissent le long 

 Figure 1. Photographie satellitaire du Maroc avec la distribution schématique des dépôts crétacés du Plateau 

des Phosphates (vert clair) et du Plateau des Hamadas (vert foncé). 

Figure 1. Satellite photograph of Morocco showing the simplified distribution of Cretaceous deposits from the 

Phosphatic plateau (light green) and from the Hamadas Plateau (dark green). 
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de plus de 250 kilomètres d’affleurements. Malheureusement, la majorité de ces découvertes 
n’est pas accompagnée des informations géographiques, stratigraphiques et sédimentolo-
giques qui les rendraient pleinement exploitables scientifiquement. Un important travail de 
terrain reste à effectuer. Nous présentons dans cet article un essai de synthèse qui repose en 
grande partie sur les données disponibles dans la littérature. Il reprend partiellement, en les 
replaçant dans un contexte plus large, les données de l’article de Cavin et al. [2010]. Les don-
nées concernant les poissons osseux sont également présentées, sous une forme plus détaillée, 
par Khalloufi et al. [2014]. 

 Cadre géologique et historique

Au début du Mésozoïque, la région correspondant à la partie occidentale du Sahara 
était une pénéplaine résultant de l’érosion de la chaîne varisque. A cette époque débute le 
rifting associé au « Central Atlantic Magmatic Province » (CAMP), dont les traces s’observent 
aujourd’hui sur le pourtour de l’Atlantique Nord [Michard et al., 2008]. Les sédiments 
du plateau des Hamadas, dans le sud-est marocain, reposent en discontinuité sur le socle 
paléozoïque. A la base, la série mésozoïque est constituée d’une unité détritique d’origine 
deltaïque ou saumâtre, fossilifère, qui se retrouve sur une grande partie de l’Afrique du Nord 

et fut nommée « Continental intercalaire » par Kilian en 1931. Alors que la base du Continental 
intercalaire est datée du Crétacé inférieur dans de nombreux pays où elle se rencontre, voire 
même du sommet du Jurassique moyen au Niger [Rauhut et López-Arbarello, 2009], elle semble 
être exclusivement d’âge cénomanien (base du Crétacé supérieur) au Maroc [Le Loeuff et al., 
2012]. Sur une grande partie de son extension géographique, le « Continental intercalaire » 
est recouvert par une série carbonatée déposée lors de la grande transgression de la base du 
Cénomanien supérieur et caractérisée par la présence de l’ammonite Neolobites vibrayeanus. 
La série se poursuit par des dépôts marins, correspondant à des environnements de plus en 
plus profonds, qui contiennent de riches faunes d’invertébrés. Depuis une vingtaine d’années, 
des vertébrés d’âge cénomanien supérieur et turonien inférieur sont également découverts 
dans ces niveaux. La série carbonatée cénomano-turonienne se reconnaît facilement dans le 
paysage du bassin du Tafilalt, car elle forme généralement le sommet des hamadas crétacées 
dans la région de Goulmima - Errachidia - Taouz.

En 1948, Choubert décrit une « trilogie mésocrétacée » constituée, de bas en haut, des 
« Grès infracénomaniens », des « Marnes à Gypses cénomaniennes », surmontées elles-mêmes 
des « calcaires cénomano-turoniens ». Les deux premières unités de la trilogie correspondent 
au « Continental intercalaire » de Kilian. Elles sont regroupées et dénommées « Kem Kem 
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beds » par Sereno et al. [1996], en référence à la région des Kem Kem située dans les environs 
des villages de Tafraout et d’Agoult. Choubert [1948] signale dans le membre moyen de la 
trilogie la présence de plaques dentaires de dipneustes et d’écailles ganoïdes de poissons (des 
écailles constituées d’une épaisse assise osseuse recouverte d’une couche d’émail). En 1952, il 
illustre dans un livret-guide d’excursion [Choubert et al., 1952] – pour la première fois – une 
petite collection de fragments de vertébrés dont certains ont été découverts par René Lavocat 
(fig. 2) [Taquet, 2010]. Ce dernier avait effectué depuis 1947 une série de relevés géologiques 
au cours d’un périple de 10 000 kilomètres mené à pied et de quelques milliers de kilomètres 
en automobile entre Boudenib et la région du Jbel Ouarkziz [Lavocat, 1954a]. Lors de ces expé-
ditions, il découvre divers restes de vertébrés, dont les premiers dinosaures de cette région. 
En 1952, Choubert note déjà la similitude de la faune découverte par Lavocat avec celle de 
l’Oasis de Bahariya, en Égypte, décrite par Stromer au début du XXe siècle et dont l’âge céno-
manien était déjà bien établi [Stromer, 1915, 1917, 1925, 1927, 1933, 1934]. Après Choubert, les 
sédiments continentaux du sud-est marocain seront encore souvent considérés comme d’âge 
« infracénomanien », généralement albiens [par exemple Tabaste, 1963 ou Wenz, 1981].

 Figure 2. Figures de Choubert et al. [1952]. A : vertébrés de l’assemblage des « Kem Kem beds ». La 

figure 2 illustre une dent de Carcharodontosaurus (Megalosaurus) saharicus. La figure 3, identifiée comme 

Crocodilus sp., est probablement celle d’un Spinosaurus. B : invertébrés du Cénomanien de la formation 

Akrabou incluant Neolobites vibrayeanus (fig. 3).

Figure 2. Figures from Choubert et al. [1952]. A: vertebrate remains from the “Kem Kem beds”. Figure 2 

shows a tooth of Carcharodontosaurus (Megalosaurus) saharicus. Figure 3, identified as Crocodilus sp., is 

likely Spinosaurus. B: invertebrates from the Akrabou Formation including Neolobites vibrayeanus (fig. 3).
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Alors que Choubert et Lavocat étudient le Crétacé situé au sud-est et au sud des 
bassins paléozoïques du Tafilalt et de Mader, Dubar [1949] reconnaît dans la série crétacée 
du Sillon Préafricain – délimité au nord par le Haut-Atlas et au sud par l’Anti-Atlas – une 
succession de trois formations. Il s’agit, du bas vers le haut, de la formation Ifezouane, de 
nature essentiellement gréseuse, de la formation Aoufous, essentiellement argilo-gréseuse et 
contenant des marnes vertes à gypses, et de la formation carbonatée Akrabou qui correspond 
aux calcaires « Cénomano-turoniens » signalés plus au sud [Hadri, 1997]. Choubert [1948] 
considère que ces formations se sont déposées dans un bassin distinct du bassin de Taouz, 
le bassin Atlasique, où s’est accumulée la « Trilogie Crétacée ». Il estime, cependant, que des 
connections sporadiques ont pu relier les deux bassins de temps à autre [Choubert et al., 1952]. 
Lavocat [1948, 1954a] observe la présence de l’« Infracénomanien » sous les dépôts tertiaires 
de l’Hamada du Guir, à l’est du Tafilalt, démontrant ainsi une continuité sédimentaire 
entre les deux bassins au Crétacé. Il est donc justifié de ne conserver qu’une terminologie 
pour qualifier les formations crétacées du plateau des Hamadas et, suivant Hadri [1997]  
(cf. Ettachfini et Andreu [2004]), nous utilisons les dénominations Ifezouane, Aoufous et 
Akrabou pour dénommer la trilogie de bas en haut (fig. 3). 

 Les assemblages de vertébrés

La liste complète des taxons de vertébrés et les principales références qui leur sont 
associées figurent dans les tableaux I, II et III.

L’assemblage composite des « Kem Kem beds »

Cet assemblage regroupe les fossiles de vertébrés découverts dans les formations Ife-
zouane et Aoufous. La formation Ifezouane, notamment sa partie sommitale, semble être la 
plus riche en restes de vertébrés d’après les observations effectuées sur le terrain. Elle est 
constituée essentiellement de sédiments d’origine détritique, des grès à stratifications entre-
croisées (fig. 4A), et des microconglomérats peu consolidés. Ces derniers contiennent généra-
lement les fossiles de vertébrés qui sont exploités par les chercheurs locaux (fig. 4B), parfois au 
péril de leur vie. Ils nomment ces niveaux des « filons », et les fouillent en creusant des galeries 
qui s’enfoncent à l’intérieur de la falaise, parfois sur plusieurs dizaines de mètres (fig. 4C). A 
l’affleurement, l’érosion peut concentrer les fossiles qu’on retrouve alors en grand nombre au 
sein de kerkoub ou kerboub, du nom des sphères gréseuses de 2 à 10 centimètres de diamètre 
qui les accompagnent [Lavocat, 1954a] (fig. 4D). La formation située au-dessus de la formation 
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 Figure 3. Les étoiles indiquent les localités visitées. A : Photographie satellitaire de la région du plateau 

des Hamadas et B : carte géologique simplifiée. Vert clair : formations Ifezouane et Aoufous, vert foncé : 

formation Akrabou.

Figure 3. A: Satellite photograph showing the Hamadas Plateau area and B: simplified geological map. Light 

green: Ifezouane and Aoufous formations, dark green: Akrabou Formation. Stars show the visited localities.



317

L. Cavin et al.

 Figure 4. A-D : Formation Ifezouane dans la région de Taouz. A : grès à stratification entrecroisée ; B : 

sommet de la formation Ifezouane avec des entrées de galeries situées à la base de la falaise gréseuse ; 

C : exploitation d’un « filon » riche en reste de vertébrés à l’intérieur d’une galerie ; D : Kerkoub (les flèches 

signalent une dent rostrale d’Onchopristis et une dent de théropode) ; E-F : Formation Aoufous. E ; région de 

Douira ; F : faciès à petits gastéropodes. 

Figure 4. A-D: Ifezouane Formation in the vicinity of Taouz. A: cross-stratified sandstone; B: top of the formation 

with entries of tunnels at the bottom of the sandstone cliff; C: exploitation of a “vein” rich in vertebrate remains 

within a tunnel; D: Kerkoub (arrows show a rostral tooth of Onchopristis and a theropod tooth); E-F: Aoufous 

formation. E; vicinity of Douira; F: facies with small gastropods.
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Ifezouane, la formation Aoufous, est essentiellement marneuse avec des intercalations de cal-
caires dolomitiques et des niveaux à gypse fibreux ou saccharoïde (fig. 4E). Elle semble plus 
pauvre en restes de vertébrés, bien que des microrestes puissent être localement abondants 
dans les niveaux argileux, par exemple dans le gisement de Douira à la sortie méridionale 
des Gorges du Ziz. L’absence de coquilles calcaires carbonatées indique soit leur dissolution, 
soit une réelle absence du paléoenvironnement en raison de conditions abiotiques extrêmes. 
Il pourrait s’agir d’une hypersalinité comme le suggère la présence de gypse. Dans quelques 
bancs carbonatés, à Douira par exemple, on rencontre cependant des lumachelles monospéci-
fiques de gastéropodes (fig. 4F). 

L’assemblage de vertébrés, provenant essentiellement de la formation Ifezouane mais 
également en partie de la formation Aoufous, contient une grande variété de taxons aquatiques, 
amphibies, terrestres et aériens. Les sélaciens sont abondants, notamment des dents rostrales 
du sclérorhynchidé Onchopristis numidus (Lavocat qualifie parfois ces dépôts de « grès à 
Onchopristis ».) Sereno et al. [1996] et Dutheil [1999a] mentionnent la présence de dents isolées 
de 7 autres espèces de sélaciens, mais ne les décrivent pas et ne les figurent pas. Une recherche 
de nouveaux échantillons par tamisage et une révision de la faune de sélaciens est souhaitable. 
Les poissons sarcoptérygiens, des poissons osseux dont les nageoires sont charnues, sont 
connus dans les « Kem Kem beds » par des représentants des deux seules lignées présentes 
au Mésozoïque et subsistant jusqu’à nos jours : les dipneustes (Dipnoi) et les coelacanthes 
(Actinistia). Les dipneustes sont bien représentés par leurs plaques dentaires isolées, parfois 
de grande taille, et appartiennent à deux taxons au moins (un autre terme de Lavocat pour 
qualifier ces dépôts est le « grès à Ceratodus ».) Des fragments épais et fortement ornementés de 
toits crâniens, attribuables à deux taxons distincts de coelacanthes, se rencontrent couramment. 
Ces derniers appartiennent à la famille des mawsoniidés. Ils vivaient dans les eaux douces et 
saumâtres, contrairement au coelacanthe actuel Latimeria qui vit dans les eaux océaniques 
de l’océan Indien. Les actinoptérygiens, les poissons osseux à nageoires rayonnantes, sont 
diversifiés dans l’assemblage des « Kem Kem beds ». On y rencontre plusieurs taxons de 
polyptères, les plus anciens connus, ainsi que des membres d’une autre lignée primitive, les 
holostéens. Certains appartiennent à des groupes encore représentés dans la nature actuelle, tels 
que des lépisostés aux écailles ganoïdes et un halécomorphe (la lignée qui comprend l’actuelle 
amie, ou Amia, d’Amérique du Nord). Un lépidote de très grande taille est également connu 
par des écailles isolées et des crânes sub-complets. Aux côtés des polyptères et des holostéens 
cohabitait une faune relativement diversifiée de téléostéens, le groupe qui comprend la très 
grande majorité des poissons osseux actuels. Certaines formes appartiennent à des lignées 
encore présentes aujourd’hui, tel l’ostéoglossomorphe Palaeonotopterus pourvu d’un palais 
massif adapté pour broyer une nourriture coriace, ainsi qu’un possible ostariophysaire basal. 
D’autres sont des représentants de lignées éteintes, en particulier un ichthyodectiforme et un 
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tselfatiiforme. Ce dernier est connu par des individus de grande taille. Leurs mâchoires sont 
édentées et ils portent de grands peignes branchiaux caractéristiques d’un mode de nutrition 
par filtration. 

Récemment, une faune d’amphibiens et de squamates a été décrite en provenance des 
« Kem Kem beds » [Rage et Dutheil, 2008]. Elle comprend des sirénidés et des grenouilles – 
notamment des pipidés - ainsi que des lézards, un genre de serpent primitif, Simoliophis, et 
des représentants des familles des madtsoiidés et nigerophiidés. Les fragments de carapaces 
de tortues sont relativement abondants dans les « Kem Kem beds », mais des crânes et des 
carapaces entières sont également découverts, formant parfois des concentrations. Quatre 
familles de tortues pleurodires sont représentées : Hamadachelys appartient à la famille actuelle 
des podocnémididés, alors que les autres espèces appartiennent à des familles éteintes : les 
euraxemydidés, les bothremydidés et les araripemydidés. Les crocodiles, connus par leurs 
dents isolées mais également par des crânes complets, sont abondants et diversifiés. Trois 
notosuchiens, et trois néosuchiens constituent la diversité actuellement reconnue. 

Les « Kem Kem beds » sont surtout fameux pour leurs fossiles de dinosaures. Lavocat 
[1951, 1954b] a fouillé et décrit pour la première fois un dinosaure sauropode en provenance de 
la localité de Gara Sbâa au sud du village de Tafraout (fig. 5A). Il s’agit de quelques éléments 
du squelette d’un même individu que Lavocat a nommé Rebbachisaurus garasbae. Le spécimen 
provient vraisemblablement du sommet de la formation Ifezouane comme l’indique les épais 
niveaux gréseux figurant derrière la surface de fouille visible sur les photographies d’époque 
(figs 5 C). Un second sauropode, encore mal connu mais appartenant vraisemblablement aux 
Lithostrotia, a été signalé plus récemment. Les fossiles de dinosaures théropodes sont très 
abondants. Ils sont représentés essentiellement par des dents isolées, mais des spécimens plus 
complets et des crânes ont également été trouvés. Cette abondance relative des dinosaures 
carnivores par rapport aux dinosaures herbivores a été considérée comme une caractéristique 
propre à l’écosystème des « Kem Kem beds » (voir plus bas). Les dents isolées de théropodes 
appartiennent essentiellement à deux formes de grande taille, un spinosauridé aux dents 
coniques (deux taxons sont peut-être présents, mais ils sont encore mal caractérisés) et un 
carcharodontosauridé aux dents comprimées latéralement. De plus, la présence de deux 
abélisauroïdes et d’un dromaeosauridé a été signalée. 

Les ptérosaures sont représentés par des fragments isolés, essentiellement des dents 
et des morceaux de becs. Cinq familles ont été reconnues (ptéranodontidés, azhdarchidés, 
tapejaridés, ornithocheiridés, dsungapteridés) et deux espèces ont été nommées (tabl. I). 

Une lentille d’argile située dans la formation Aoufous au sud du village de Tafraout 
a livré divers taxons de poissons, accompagnés de plantes, de mollusques, d’insectes et de 
crustacés [Dutheil, 1999a]. Comme cette association, dénommée OT1, est bien individualisée 
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 Figure 5. Gara Sbâa. A : Vue générale de la colline depuis le nord avec les limites approximatives des 

formations. L’astérisque représente le niveau probable des fouilles effectuées par René Lavocat en 1950 

(mais la localisation est inconnue). B : René Lavocat (à gauche) posant en compagnie de visiteurs dans le 

désert en Afrique du Nord. Notons que dans la Figure 5A in Cavin et al. [2010], le personnage assis n’est 

pas René Lavocat, comme mentionné erronément dans la légende, mais Jacques Richir, préparateur au 

Muséum national d’histoire naturelle. C : vue des fouilles conduites par René Lavocat. (B et C avec l’aimable 

autorisation de feu René Lavocat) ; D-F : Assemblage d’Agoult. D : vue d’une carrière où sont exploités les 

niveaux de calcaire en plaquettes contenant les poissons (les niveaux les plus riches sont situés à la base 

de la série exposée.) E : série des calcaires en plaquettes montrant l’intercalation des niveaux de chert ; F : 

fragments de chert.

Figure 5. Gara Sbâa. A: General view of the hill from the north with the estimated limits between formations. 

The star shows the probable level excavated by René Lavocat in 1950 (but the exact location is unknown). 

B: René Lavocat (left) together with visitors in the desert in North Africa. Please note that in the figure 5A in 

Cavin et al. [2010], the man sitting on the ground is not René Lavocat, as wrongly mentioned in the caption, 

but Jacques Richir, who was preparator at the Muséum national d’histoire naturelle. C: View of the excavation 

conducted by René Lavocat (B and C, courtesy of the late René Lavocat); D-F: Agoult assemblage. D: view 

of a quarry containing fossils (the richest levels are situated at the base of the visible series). E: limestone 

slabs with intercalation of chert; F: pieces of cherts.
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Tableau I. Taxons de l’assemblage composite des « Kem Kem beds » et taxons proches dans 

d’autres localités indiquant des affinités biogéographiques. Les auteurs cités sont ceux qui traitent 

des taxons, sans qu’ils en soient forcément les inventeurs. Les listes fauniques autres que celle des 

« Kem Kem beds » ne sont pas complètes, mais ne comprennent que les taxons présentant des 

affinités avec la faune marocaine.

Table I. Taxa from the compound “Kem Kem beds” assemblage with close relatives from other 

localities indicating biogeographic affinities. References deal with the quoted taxa, but do not always 

correspond to the persons who named taxa under concern. Faunal list other than for the “Kem Kem 

beds” are not complete, but display only the taxa showing affinities with the Moroccan assemblage.

Maroc Égypte Soudan Brésil

Kem Kem beds Bahariya Wadi Milk Alcântara Santana

Euselachii Onchopristis numidus [Stromer, 1917] [Pereira  

et Medeiros, 

2007]

Asteracanthus aegyptiacus  

[Dutheil, 1999a]

[Stromer, 1927] [Werner, 1994]

Distobatus nutiae  

[Dutheil, 1999a]

[Werner, 1989]

Tribodus sp.  

[Dutheil, 1999a]

[Werner, 1994] [Werner, 1994] T. limae [Brito  

et Ferreira, 1989]

’Lissodus’ sp.  

[Dutheil, 1999a]

L. bartheli  

[Werner, 1989]

Serratolamna amonensis  

[Dutheil, 1999a]

Cretoxyrhinidae indet. 

[Dutheil, 1999a]

Marckgrafia lybica [Dutheil, 

1999a]

[Weiler, 1935]

Dipnoi Ceratodus humei [Churcher  

et De Iuliis, 2001]

[Werner, 1994]

‘‘Neoceratodus” africanus [Churcher  

et De Iuliis, 2001]

[Medeiros, 

2006]

Actinistia Mawsonia lavocati 

[Tabaste, 1963]

M. libyca  

[Weiler, 1935]

M. sp. 

[Medeiros, 

2006]

M. braziliensis 

[Yabumoto, 2002]

cf. Axelrodichthys  

[Cavin et Forey, 2004]

A. araripensis 

[Maisey, 1986]

Cladistia Species 1  

[Dutheil, 1999a]

7 genera  

[Gayet et al., 2002]

Species 2  

[Dutheil, 1999a]

Ginglymodi Lepidotes pankowskii 

[Forey et al., 2011]

cf. Lepidotes cf. Lepidotes 2 genera

Obaichthys africanus 

[Grande, 2010]

Obaichthys decoratus  

[Wenz et Brito, 1992]

Dentilepisosteus? 

kemkemensis  

[Grande, 2010]

Dentilepisosteus 

laevis [Grande, 2010]
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Maroc Égypte Soudan Brésil

Atractosteus falipoui  

[Cavin et Brito, 2001; 

Grande, 2010]

Halecomorphi Calamopleurus africanus  

[Forey et Grande, 1998]

C. cylindricus 

Ichthyodectiformes Cladocyclus pankowskii 

[Forey et Cavin, 2007]

C. gardneri  

[Maisey, 1991]

Osteoglossomorpha Palaeonotopterus 

greenwoodi  

[Cavin et Forey, 2001]

Osteoglossidae 

[Werner, 1994]

Notopteridae indet. [Brito et al. 2009]

Otocephala Erfoudichthys rosae  

[Pittet et al., 2010]

Tselfatiiformes Concavotectum 

moroccensis  

[Cavin et Forey, 2008]

Paranogmius 

doederleini  

[Weiler, 1935]

Sirenidae Kababisha sp.  

[Rage et Dutheil, 2008]

K. sudanensis 

[Evans et al., 1996]

Pipidae Oumtkoutia anae  

[Rage et Dutheil, 2008]

Anura indet. Indet.  

[Rage et Dutheil, 2008]

Sauria Indet.  

[Rage et Dutheil, 2008]

Ophidia Simoliophis cf. libycus 

[Rage et Dutheil, 2008]

S. sp. [Rage  

et Dutheil, 2008]

Madtsoiidae indet.  

[Rage et Dutheil, 2008]

Madtsoiidae indet. 

[Rage et Werner, 

1999]

Nigerophiidae indet.  

[Rage et Dutheil, 2008]

Nigerophiidae  

indet. [Rauhut, 1999] 

et Nubianophis 

afaahus [Rage  

et Werner, 1999]

Euraxemydidae Dirqadim schaefferi 

[Gaffney et al., 2006]

Euraxemys essweini 

[Gaffney et al., 2006]

« Podocnemididae » Hamadachelys escuilliei 

[Tong et Buffetaut, 1996]

Brasilemys josai 

[Lapparent de Broin, 

2000]

Bothremydidae Galianemys whitei [Gaffney 

et al., 2002]

Indet. [Broin, 

1988; Gaffney  

et al., 2006]

Cearachelys placidoi 

[Gaffney et al., 2006]

G. emringeri  

[Gaffney et al., 2002]

Araripemydidae Araripemys sp.  

[Broin, 1988]

A. barretoi 

[Kischlat  

et Carvalho, 

2000]

A. barretoi  

[Price, 1973]

« Elosuchidae-

Pholidosauridae-

Dyrosauridae »

Elosuchus cherifiensis 

[Lapparent de Broin, 2002]

Indet.  

[Nobre et al., 

2002]

Indet. [Buffetaut,  

et al., 1990; Müller  

et al., 2011]
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Maroc Égypte Soudan Brésil

Libycosuchidae Libycosuchus sp. 

[Buffetaut, 1976]

Libycosuchus 

brevirostris 

[Stromer, 1914]

 

Araripesuchidae Araripesuchus rattoides 

[Sereno et Larsson, 2009]

A. gomesii  

[Price, 1959]

Stomatosuchidae Laganosuchus 

maghrebensis  

[Sereno et Larsson, 2009]

Stomatosuchus 

inermis  

[Stromer, 1925]

“Peirosauridae” Hamadasuchus rebouli 

[Buffetaut, 1994]

Caririsuchus camposi 

[Kellner, 1987]

Aegyptosuchidae Aegisuchus witmeri 

[Holliday et Gardner, 2012]

Aegyptosuchus 

peyeri  

[Stromer, 1933]

Rebbachisauridae Rebbachisaurus garasbae 

[Lavocat, 1954b]

Indet.  

[Smith et al., 

2001, note 11]

Indet. 

[Medeiros  

et al., 2007]

Lithostrotia Indet.

Spinosauridae Spinosaurus cf. 

aegyptiacus  

[Buffetaut, 1989]

[Stromer, 1915] Oxalaia 

quilombensis 

[Kellner et al., 

2011]

Irritator challengeri 

[Martill et al., 1996], 

Angaturama limai 

[Kellner et Campos, 

1996]

Carcharodonto-

sauridae

Carcharodontosaurus 

saharicus

[Stromer, 1931] Indet. [Rauhut, 

1999]

Indet. 

[Medeiros 

et Schultz, 

2002 ; 

Medeiros, 

2006]

Abelisauroidea cf. Majungasaurus 

[Russell, 1996]

Deltadromeus agilis 

[Sereno et al., 1996]

cf. Deltadromeus 

agilis [Stromer, 

1934 ; Sereno  

et al., 1996]

Indet. 

[Lindoso  

et al., 2012]

Dromaeosauridae Indet [Amiot et al., 2004] Indet. [Rauhut  

et Werner, 1995]

Aves Indet.

Pteranodontidae Indet. [Ibrahim et al., 2010]

Azhdarchidae Alanqa saharica  

[Ibrahim et al., 2010].

Tapejaridae Indet. [Ibrahim et al., 2010] Tapejara  

[Kellner, 1989] ; 

Tupuxuara [Kellner 

et Campos, 1988] ; 

Thalassodromeus 

[Kellner et Campos, 

2002]
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Maroc Égypte Soudan Brésil

Ornithocheiridae Coloborhynchus 

moroccensis  

[Mader et Kellner, 1999]

Ornithocheirus 

[Wellnhofer, 1987] ; 

Santanadactylus  

[De Buisonjé, 1980] ; 

Brasileodactylus 

[Kellner, 1984] ; 

Barbosania  

[Elgin et Frey, 2011]

Dsungapteroidea Indet. [Rodrigues et al., 

2011]

Banguela oberlii 

[Headden et Campos, 

in press]

Maroc

OT 1

Batoidei Indet. [Dutheil, 1999a]

Actinopterygii indet. Diplospondichthys moreaui 

[Filleul et Dutheil, 2004]

Cladistia Serenoichthys 

kemkemensis [Dutheil, 

1999b]

Species 3 [Dutheil, 1999a]

Species 4 [Dutheil, 1999a]

Clupeomorpha Diplomystus sp.  

[Dutheil, 1999a]

Paraclupeidae indet. 

[Dutheil, 2009]

Clupeomorpha indet. 

[Dutheil, 2009]

Acanthomorpha 

indet.

Spinocaudichthys 

oumtkoutensis  

[Filleul et Dutheil, 2001]

géographiquement et stratigraphiquement, elle est considérée ici comme un assemblage à 
part entière au sein de l’assemblage composite des « Kem Kem beds ». Les poissons présents 
sont un batoïde, trois polyptères, un téléostéen acanthomorphe et un actinoptérygien, 
Diplospondichthys, qui présente un mélange surprenant de caractères et reste inclassable pour 
l’instant. 

L’assemblage d’Agoult

Le contact entre les formations Aoufous et Akrabou est généralement caché par des 
éboulis mais, dans les quelques affleurements où la transition est visible, elle ne montre pas de 
discontinuité. La formation Akrabou a été décrite d’un point de vue micropaléontologique par 
Ettachfini et Andreu [2004], Ettachfini [2008] et Cavin et al. [2010]. La présence de l’ammonite 
Neolobites vibrayeanus quelques mètres au-dessus de la base de la formation marque la base du 
Cénomanien supérieur (fig. 5A). 
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En 1999, Cavin et Dutheil décrivent une faunule de poissons dont les provenances 
géographique et stratigraphique étaient incertaines, mais qui, selon les informations des 
prospecteurs locaux, se trouvait dans la «falaise crétacée des environs du Oued Daoura ». 
En 2007, Murray et al. signalent la présence d’une faunule très similaire, si ce n’est qu’elle est 
préservée dans des carbonates alors que l’assemblage de Daoura est contenu dans des niveaux 
plus siliceux (un chert). Ces auteurs nomment la localité Agoult d’après le nom d’un village 
proche. En 2008, une mission de terrain nous a permis de localiser l’origine exacte de ces 
fossiles (fig. 5A). Le gisement se situe au sommet de la Gara Sbâa, la localité même où Lavocat 
a découvert le spécimen type de Rebbachisaurus garasbae. Le site est actuellement exploité par 
des prospecteurs locaux qui extraient les fossiles dans les calcaires en plaquettes (fig. 5D). 
Des niveaux siliceux s’intercalent entre certains bancs de calcaire en plaquettes et contiennent 
également des spécimens articulés de poissons (figs 5E et F). Il est donc très probable que la 
localité signalée sous le nom de Daoura en 1999 soit la même que celle signalée sous le nom 
d’Agoult (qui, au demeurant, se trouve au même endroit que la localité de Gara Sbâa située au-
dessous, dans la formation Ifezouane.) Le village d’Agoult se trouvant plus près de la localité 
fossilifère que ne l’est l’oued Daoura, et afin d’éviter toute confusion avec le site de Gara Sbâa 
connu pour ses restes de dinosaures, le nom d’Agoult est retenu pour cet assemblage.

La faune de cette localité comprend des restes végétaux, divers crustacés et des 
poissons. Parmi ces derniers, en cours d’étude, se trouvent un macrosemiidé, Agoultichthys, 
un pycnodonte, un eutéléostéen, un possible ostariophyse, plusieurs clupéomorphes dont 
Sorbinichthys, des Aulopiformes et des acanthoptérygiens. Il est à souligner qu’un assemblage 
provenant d’une localité nommée « Oued Sebaa », récemment signalé dans un résumé 
de congrès [Bannikov et al., 2010], provient très probablement du site d’Agoult comme 
l’indiquent la similitude des modes de préservation et la liste des taxons déjà reconnus, 
ainsi que l’homophonie des noms des sites (« Sbâa » et « Sebaa »). Ces auteurs mentionnent 
25 taxons différents de poissons, mais ceux-ci ne sont pas encore suffisamment connus 
pour figurer dans le tableau II. Enfin en 2011, Martill et al. mentionnent la découverte d’un 
« nouvel » assemblage, considéré par ces auteurs comme un « Lagerstätte » qui correspond au 
site d’Agoult, déjà mentionné en 2007 et en 2010 (et même en 1999 sous un autre nom). La liste 
des taxons cités par Martill et al. [2011] est intégrée dans le tableau II.

L’assemblage de Goulmima

Dubar [1949], dans la notice de la carte géologique du Haut-Atlas de la région de 
Midelt, signale dans le calcaire blanchâtre et marneux du Turonien des « pains de calcaires » 
contenant parfois des ammonites et des débris de poissons. Depuis une vingtaine d’années, 
les ammonites – mais également les vertébrés contenus dans ces mêmes niveaux – sont 
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extraits par des chercheurs locaux pour être vendus. Les localités que nous avons visitées se 
situent aux alentours de la ville de Goulmima. L’une d’elles est localisée à l’est de la ville alors 
que les autres sont situées plus au nord, près des villages d’Asfla (fig. 6A) et de Tadirhoust, 
mais de nombreux autres sites sont fouillés le long d’une falaise qui s’étend parallèlement au 
versant sud de l’Atlas entre les villes de Goulmima et d’Errachidia. Les restes de vertébrés 
sont préservés dans des nodules calcaires ovoïdes (fig. 6B). Parfois, les nodules prennent 
la forme des fossiles qu’ils contiennent ou, lorsque l’animal est de grande taille, plusieurs 
structures nodulaires se développent le long d’un même squelette. Les nodules se clivent 
mal (contrairement aux nodules des gisements de la formation Santana au Brésil d’aspect 
relativement similaire) et une longue préparation mécanique ou chimique (par dissolution de 
la gangue à l’acide formique dilué après transfert éventuel de la pièce sur résine) est nécessaire 
pour dégager les fossiles qui sont parfois en excellent état de conservation. 

L’assemblage se compose de divers téléostéens appartenant à des lignées éteintes 
(pachyrhizodontidés, araripichthyidés, osmeroididés) connus par des spécimens complets. 
Lors des préparations acides, la gangue libère de nombreux microrestes de vertébrés, dont 
de nombreux fragment d’Enchodus et de pycnodontes de très petite taille. Récemment, des 
pycnodontes de dimension plus importante ont été observés, mais ils n’ont pas encore été décrits. 
Divers reptiles marins ont également été décrits dont un mosasauroïde, deux polycotylidés et 
un élasmosauridé. Des restes d’une tortue marine de la famille des protostegidés sont en cours 
d’étude.

 Figure 6. A : Le village d’Asfla avec, à l’arrière plan, la dalle cénomano-turonienne ; B : Alternance de bancs 

calcaires et marno-calcaires dans la formation Akrabou contenant des nodules fossilifères (flèches). 

 Figure 6. A: The village of Asfla with the Cenomano-Turonian bank visible in the background; B: Alternation 

of limestone and marly-limestone levels with the fossiliferous nodules (arrows).
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 Datation, paléoenvironnements et relations

paléobiogéographiques

Pendant longtemps, les dépôts du « Continental intercalaire », et en particulier des « Kem 
Kem beds », ont été considérés d’âge crétacé inférieur, ou « infracénomanien » (cette expression 
peut signifier « antérieur au Cénomanien » ou « Cénomanien inférieur » selon les auteurs), car 
contraint par la présence de l’ammonite du Cénomanien supérieur Neolobites vibrayeanus au-
dessus. Comme l’a déjà souligné Choubert et al. [1952], puis divers auteurs [Buffetaut, 1989, 
2001 ; Tong et Buffetaut, 1996 ; Russell, 1996 ; Sereno et al., 1996 ; Wellnhofer et Buffetaut, 1999], 
plusieurs des vertébrés de cet assemblage montrent une grande proximité avec la faune du 
Cénomanien inférieur de Bahariya [Catuneanu et al., 2006] en Égypte. L’assemblage composite 
des formations Ifezouane et Aoufous se révèle être relativement homogène et isochrone [Läng 
et al., 2013] et représenterait une des dernières faunes du « Continental intercalaire » saharien. 
D’autres assemblages nord-africains ont un âge proche, en particulier ceux des formations 
Wadi Milk au Soudan [Buffetaut et al., 1990 ; Werner, 1994 ; Rauhut, 1999] et Echkar au Niger 
[Sereno et al., 2004 ; Brusatte et Sereno, 2007]. D’autres sites du « Continental intercalaire », 
cependant, sont certainement plus anciens, bien que leur datation précise demeure souvent 
imprécise [Le Loeuff et al., 2012]. Il s’agit en particulier de localités situées au Niger [Taquet, 
1976 ; Sereno et al., 1994], au Mali [O’Leary et al. 2004], en Algérie [de Lapparent, 1960], en 
Tunisie [Bouaziz et al., 1988 ; Benton et al., 2000] et en Libye [Le Loeuff et al., 2010]. La formation 
Tiouraren au Niger est même datée du Jurassique moyen sur la base du degré évolutif des 
dinosaures [Rauhut et López-Arbarello, 2009]. Un objectif important des futures études sur 
le « Continental intercalaire » sera de définir une chronologie cohérente des assemblages de 
vertébrés au sein de cette épaisse et étendue série continentale. 

Les paléoenvironnements des formations Ifezouane et Aoufous (les « Kem Kem beds »), 
révélés par la sédimentologie et la composition des faunes de vertébrés, sont essentiellement 
continentaux avec de faibles influences marines. Plus précisément, la formation Ifezouane 
correspond à des plaines fluviales et à des deltas, alors que les dépôts de la formation Aoufous 
se sont probablement déposés dans des lagons ou des sebkhas paraliques. L’assemblage 
composite des « Kem Kem beds » contient des éléments terrestres (et aériens), aquatiques 
et amphibies. Parmi ces derniers, les lissamphibiens sont strictement dulçaquicoles, alors 
que d’autres, crocodiles et tortues, étaient certainement très aquatiques et, probablement, 
majoritairement dulçaquicoles (podocnemididés, bothremydidés, euraxemydidés). Il faut 
signaler ici que le théropode Spinosaurus est aussi à classer parmi les vertébrés amphibies, 
comme le montrent des analyses récentes des valeurs du δ18O du phosphate de ses dents 
[Amiot et al., 2010a]. Les poissons des « Kem Kem beds » ne sont pas de bons marqueurs 
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paléoenvironnementaux – si ce n’est qu’ils indiquent la présence de milieux aquatiques 
– car de nombreux taxons étaient probablement euryhalins. La présence d’individus de 
grande taille parmi plusieurs des espèces présentes (Onchopristis, dipneustes, coelacanthes, 
Lepidotes), ainsi que la présence d’une espèce de grande taille qui se nourrissait probablement 
par filtration (Concavotectum) laissent supposer qu’il existait des plans d’eau étendus (lacs, 
larges fleuves, etc.). Les taxons également connus en Amérique du Sud au Crétacé « moyen », 
tels les coelacanthes, les dipneustes, Tribodus, Calamopleurus, les obaichthyidés, indiquent des 
phénomènes de vicariances liés à l’ouverture de l’Atlantique sud plutôt qu’ils ne représentent 
des indicateurs de dispersions marines car, bien que ces genres soient communs aux deux 
masses continentales, leurs espèces généralement diffèrent (voir plus bas). Seule l’espèce 
Onchopristis numidus, connue de l’autre côté de l’Atlantique dans la formation Alcântara au 
Brésil [Pereira et Medeiros, 2007], peut représenter une dispersion effective d’une espèce en 
milieu marin.

La composition de l’assemblage composite des « Kem Kem beds » présente des 
caractéristiques remarquables. De nombreux vertébrés, tant aquatiques que terrestres, sont 
connus par des formes pouvant atteindre de grandes tailles. Cette particularité concerne 
les dinosaures théropodes, notamment les genres Carcharodontosaurus et Spinosaurus, qui 
semblent battre des records de taille au sein de leurs lignées respectives. On retrouve ce trait 
dans d’autres groupes, en particulier les poissons où des individus de très grande taille sont 
connus. Des spécimens de plus petite taille – parmi les taxons déjà cités ou représentant d’autres 
taxons – sont également présents. On ne peut exclure que des caractéristiques taphonomiques 
et un biais lié à la collecte des fossiles modifient le signal observé, bien que ce dernier semble 
minime [Läng et al., 2013]. Il n’en demeure pas moins que la présence de nombreux spécimens 
de grande taille (indépendamment du nombre d’individus plus petits), constitue un caractère 
notable de cet assemblage. Une seconde caractéristique porte plus spécifiquement sur les 
dinosaures : la composition taxonomique de ce groupe est déséquilibrée avec, d’une part, une 
surabondance des saurischiens par rapport aux ornithischiens (seules des empreintes de pas 
d’ornithischiens dans la formation Aoufous ont été signalées par Sereno et al. [1996] et décrites 
par Belvedere et al. [2013] et Ibrahim et al. [2014]) et, d’autre part, une proportion importante 
de restes de théropodes par rapport aux restes de sauropodes au sein des saurischiens. Il 
est à noter que l’absence d’ornithischiens dans un assemblage de dinosaures est un fait rare, 
mais que l’on a parfois constaté, par exemple dans la formation Sao Khua, dans le Crétacé 
inférieur de Thaïlande [Buffetaut et Suteethorn, 1999]. Russell [1996] suggère que l’abondance 
de carnivores dans l’assemblage des « Kem Kem beds » est le résultat d’une chaîne 
alimentaire courte, composée de nombreux prédateurs qui se nourrissent directement des 
vertébrés aquatiques, tels que les poissons et les tortues. Ce type de chaîne alimentaire court-
circuiterait ainsi plusieurs niveaux trophiques intermédiaires, représentés habituellement par 
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des dinosaures herbivores, et serait le résultat d’une production primaire terrestre faible ne 
permettant pas de supporter ces animaux en abondance. Selon Russell et Paesler [2003], cet 
écosystème serait le résultat d’un climat aux caractéristiques extrêmes qui régnait en Afrique 
du Nord au Crétacé moyen causé par l’effet de serre important de cette période. Cependant, 
Amiot et al. [2010b] ont récemment montré, sur la base du signal isotopique de l’oxygène, 
que le climat d’alors était sensiblement similaire au climat tropical semi-aride à aride actuel, 
mais pas particulièrement extrême. Il est également possible que la forte proportion de 
dinosaures carnivores représente un biais provoqué par une collecte sélective des spécimens, 
les chercheurs locaux se concentrant sur les dents de théropodes qui sont plus spectaculaires 
et plus lucratives que les restes de dinosaures herbivores [McGowan et Dyke, 2009 ; Dyke, 
2010]. Une récente analyse de restes fragmentaires collectés au sein d’un cadre stratigraphique 
montre, cependant, que les dents de théropodes sont effectivement beaucoup plus abondantes 
sur le terrain que les dents de sauropodes [Läng et al., 2013].

Au sein de l’assemblage composite des « Kem Kem beds », le paléoenvironnement 
correspondant à l’assemblage OT1 était un lac ou une mare où les carcasses animales se 
fossilisaient très rapidement comme l’indique la présence de fibres musculaires préservées 
sur plusieurs spécimens [Dutheil, 1999a]. 

Les affinités paléobiogéographiques des vertébrés des « Kem Kem beds » sont de plusieurs 
ordres (Tabl. I). De nombreux taxons, en particulier les formes complètement terrestres telles 
que les dinosaures, se retrouvent dans différents gisements du « Continental intercalaire » 
d’Afrique du Nord, jusqu’en Égypte avec la faune de Bahariya. Cette homogénéité des faunes 
cénomaniennes en Afrique du Nord indique une très grande extension géographique des 
écosystèmes du « Continental intercalaire » à la base du Crétacé supérieur. Elle est également 
en accord avec l’existence d’une continuité des terres émergées en Afrique du Nord à cette 
période, avant que la mer transsaharienne ne se développe au Crétacé supérieur et sépare 
un bloc occidental d’un bloc oriental. Une exception à ce schéma général est la faune 
dinosaurienne du Cénomanien de la formation Echkar au Niger qui se distingue en partie des 
autres faunes contemporaines d’Afrique du Nord. Mais bien que les espèces de dinosaures 
du Niger soient particulières, elles appartiennent à un genre, Carcharodontosaurus [Brusatte et 
Sereno, 2007], ou à une famille, un abelisauridé (Rugops), un spinosauridé, un rebbachisauridé 
[Sereno et al., 2004], qui sont connus dans les « Kem Kem beds ». Il n’est pas possible pour 
l’instant de déterminer si cette distinction correspond à des différences réelles de structure 
et de composition des écosystèmes, ou si elle résulte d’échantillonnages non représentatifs. 
Un second signal paléobiogéographique de l’assemblage des « Kem Kem beds » est une 
affinité forte avec les faunes approximativement contemporaines d’Amérique du Sud. Divers 
taxons de poissons sarcoptérygiens et actinoptérygiens, de tortues et de dinosaures des 
« Kem Kem beds » ont leurs taxons frères en Amérique du Sud. Ces distributions indiquent 
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des phénomènes de vicariance liées à l’ouverture de l’Atlantique Sud (il s’agit soit de taxons 
frères authentiques selon les phylogénies actuelles, soit de taxons situés en position pectinée 
sur un cladogramme, mais ce schéma peut également être assimilé à un phénomène de 
vicariance si les taxons sont contemporains [cf. fig. 1 in Cavin 2008]). Plusieurs des taxons 
sud américains se rencontrent dans la formation Santana du Brésil (qui présente également 
des affinités avec l’assemblage de Goulmima, voir plus bas). La formation brésilienne est mal 
datée – les datations proposées s’échelonnent de l’Aptien supérieur au Cénomanien – mais les 
affinités que les taxons présentent avec leurs équivalents cénomaniens et turoniens du Maroc 
indiqueraient plutôt un âge jeune, par exemple Cénomanien. Toutefois chez les tortues, les 
taxons de la formation Santana sont plus primitifs que leurs taxons frères des « Kem Kem 
beds » [Gaffney et al., 2006]. Cette différence évolutive se retrouve chez les trois familles 
présentes dans les deux localités (euraxemydidés, bothremydidés et podocnemididés) et 
indiquerait un âge un peu plus ancien pour la formation brésilienne que pour la formation 
marocaine [Tong, 2008]. Il faut noter aussi les ressemblances existant entre les vertébrés des 
« Kem Kem beds » et ceux de la formation Alcântara du NE du Brésil, qui livre notamment 
des restes d’Onchopristis numidus, de Mawsonia, de « Neoceratodus » africanus, un notosuchien 
et un rebbachisauridé, ainsi qu’un spinosauridé et un carcharodontosauridé en abondance 
[Medeiros, 2006 ; Candeiro et al., 2011 ; Medeiros et al., 2014]. Contrairement au reste de la 
faune des « Kem Kem beds », qui présente des affinités paléobiogéographiques étroites avec 
diverses autres faunes contemporaines, la faunule décrite par Dutheil [1999a] est composée 
de taxons endémiques.

A la base de la formation Akrabou, les microfossiles benthiques sont rares, alors que des 
calcisphères et des foraminifères à la morphologie simple et de petite taille sont abondants. Les 
caractéristiques de cette microfaune indiquent la présence de conditions défavorables près du 
fond malgré la présence, dans certains niveaux, de macrobenthos tels que des gastéropodes, 
des bivalves et des oursins. La présence de l’ammonite Neolobites vibrayenus date le niveau de 
la base du Cénomanien supérieur, plus précisément la partie inférieure de la zone à Calycoceras 

guerangeri. Cette ammonite ne semble pas être présente à l’ouest d’une ligne NE-SW qui 
connecte Tazougart à Agoult, marquant ainsi une limite possible de la mer à cette époque. 
A l’est, la présence de cette ammonite sur une grande partie de l’Afrique du Nord et au sud 
jusqu’au Damergou au Niger [Meister et al., 1992, 1994], marque le début de la transgression 
téthysienne qui est encore peu profonde.

Environ 25 mètres au dessus du niveau à Neolobites se trouve l’assemblage d’Agoult. Sa 
position stratigraphique, ainsi que la composition de sa faune de poissons, indiquent un âge 
cénomanien supérieur ou peut-être turonien inférieur. Les niveaux situés juste au-dessous 
des bancs renfermant l’assemblage d’Agoult contiennent une association de foraminifères 
caractéristique d’un environnement restreint et calme, avec peut-être des épisodes d’émersion. 
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La transgression du Cénomanien supérieur arrive par le nord/nord-est, comme 
l’indiquent les affinités biogéographiques de la faune de poissons d’Agoult. Cette dernière 
se rapproche de la faune de Jbel Tselfat [Cavin et Dutheil, 1999 ; Murray et Wilson, 2009 ; 
Khalloufi et al., 2010], mais également des assemblages de la Téthys centrale tels que ceux de la 
base du Crétacé supérieur de Slovénie et du Liban [Forey et al., 2003]. L’assemblage d’Agoult 
ne présente pas d’affinité marquée avec les assemblages d’Amérique du Sud (il n’y a pas 
encore de connexion marine avec l’Atlantique Sud), mais il existe de fortes similitudes avec la 
faune turonienne de Vallecillo au Mexique (Tabl. II). 

L’assemblage de Goulmima se trouve dans les mêmes niveaux marno-calcaires que 
l’ammonite Mammites nodosoides qui indique la fin du Turonien inférieur. La présence d’une 
association de petits foraminifères, dominée à 95 % par les buliminidés, est un indicateur de 
la présence de conditions peu favorables à la vie qui sont peut-être à l’origine de la mort et 
de la préservation rapide des vertébrés trouvés dans ces niveaux. En apparente contradiction 
avec ces observations, la très grande abondance de restes d’Enchodus sp. juvéniles contenus 
dans la gangue de certains des nodules calcaires a conduit Cavin [1999a] à suggérer que le 
paléoenvironnement était favorable pour l’établissement de nurseries de cette espèce. 

Peu après la découverte de l’assemblage de Goulmima, les affinités biogéographiques 
de cette faune étaient considérées comme essentiellement sud-américaines, notamment 
avec la faune de la formation Santana au Brésil [Cavin et al., 2001]. Depuis quelques années, 
cependant, les découvertes effectuées au nord de l’Amérique du Sud (Turonien de Colombie) 
et dans les sites du sud de l’Amérique du Nord (Vallecillo au Mexique), c’est-à-dire la partie 
occidentale de l’Atlantique Central, présentent des liens plus étroits avec l’assemblage 
de Goulmima (voir Tabl. III). Deux taxons représentatifs à cet égard sont Araripichthys et 
Goulmimichthys. Le premier est connu par une espèce de la formation Santana au Brésil (A. 

castilhoi), par une deuxième dans l’Aptien de la formation Apon au Vénézuela (A. axelrodi) 
[Maisey et Moody, 2001], une troisième dans l’Albien de la Formation Tlayúa au Mexique (A. 

weberi) [Alvarado-Ortega et Brito, 2011] et une quatrième forme, mal connue, dans la localité 
de Vallecillo au Mexique [Blanco et Cavin, 2003]. Goulmimichthys est connu par une espèce 
non-nommée du Turonien de Colombie (Paramo-Fonseca, communication personnelle), et 
par G. roberti du Turonien de Vallecillo. Dans la formation Santana, le poisson le plus abondant 
est le pachyrhizodontidé Rhacolepis buccalis, qui apparaît en position basale par rapport à 
Goulmimichthys [Cavin, 2001, Cumbaa et Murray, 2008]. Ces deux genres, Araripichthys et 
Goulmimichthys, sont absents des riches gisements cénomaniens et turoniens de la Téthys 
centrale et du domaine boréal (craie). Le mosasauroïde basal Tethysaurus de Goulmima, qui 
correspond à la présence la plus méridionale de la radiation évolutive des squamates marins 
du Cénomanien-Turonien [Bardet et al., 2008], a son genre frère dans la « Western Interior 
sea » en Amérique du Nord [Caldwell et Palci, 2007]. De même, le polycotylidé Manemergus 
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anguirostris et l’élasmosaure Libonectes atlasense ont leur taxon frère en Amérique du Nord. 
Signalons enfin que des liens biogéographiques entre la faune de Goulmima et celle de la Craie 
inférieure (turonienne) de Grande Bretagne sont manifestes comme l’indique la présence dans 
les deux domaines de deux genres communs d’actinoptérygiens : Osmeroides et Enchodus, et de 
2 genres d’ichthyodectiformes proches, Ghrisichthys et Ichthyodectes [Cavin et al., 2013].

Tableau II. Taxons de l’assemblage de la localité d’Agoult et taxons proches dans d’autres localités 

indiquant des affinités biogéographiques. Légende identique que pour le tableau I.

Table II. Taxa from the Agoult assemblage with close relatives from other localities indicating 

biogeographic affinities. Caption similar than for table I.

Maroc Maroc/Italie Liban Adriatique Mexique

Agoult Jbel Tselfat / 

Floreste / Cinto 

Euganeo

Hackel, Hajoula, 

Namoura

Slovénie/Croatie Vallecillo

Macrosemiidae Agoultichthys chattertoni 

[Murray et Wilson., 2009]

Pycnodontiformes Indet. [Cavin et al., 2010] Nursallia 

gutturosum 

Nursallia goedeli Nursallia 

gutturosum

Aspidorhynchiformes Belonostomus sp.  

[Martill et al., 2011]

B. crassirostris Belonostomus 

sp.

B. crassirostris Belonostomus 

sp.

Ichthyodectiformes cf. Eubiodectes  

[Bannikov et al., 2010]

Heckelichthys 

vexillifer

Eubiodectes 

libanicus [Forey 

et al., 2003]

Chirocentrites 

coroninii

Heckelichthys 

sp..

Ostariophysi Lusitanichthys africanus 

[Cavin, 1999b]

Clupavus 

maroccanus 

[Khalloufi, 2010]

Clupavus sp. 

[Khalloufi, 2010]

Paraclupeidae Thorectichthys marocensis 

et T. rhadinus  

[Murray et Wilson, 2013]

Armigatus 

brevissimus

Triplomystus 

spp [Forey et al., 

2003]

Diplomystus sp. 

[Khalloufi, 2010]

Sorbinichthyidae Sorbinichthys africanus 

[Murray et Wilson, 2011]

S. elusivo [Forey 

et al., 2003]

Dercetidae Rhynchodercetis sp.  

[Cavin et Dutheil, 1999]

Rhynchodercetis 

yovanovitchi 

[Arambourg, 1954]

Rhynchodercetis 

cf. yovanovitchi 

[Forey et al., 

2003]

Rhynchodercetis 

regio [Blanco  

et Alvarado 

Ortega, 2006]

Eurypholidae Saurorhamphus sp.  

[Martill et al., 2011]

Saurorhamphus 

freyeri

Aipichthyoidea Errachidia pentaspinosa 

[Murray et Wilson, 2014]

Freigichthys 

elleipsis

Homalopagus multispinosus 

[Murray et Wilson, 2014]

Aipichthys spp. Aipichthys sp.

Pycnosteroididae Magrebichthys nelsoni 

[Murray et Wilson, 2014]

Pycnosteroides 

levispinosus
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 Conclusion

Les faunes de vertébrés qui s’échelonnent entre le Cénomanien supérieur et le Turonien 
inférieur du plateau des Hamadas présentent des caractéristiques remarquables (fig. 7). Par la 

Tableau III. Taxons de l’assemblage de la localité de Goulmima et taxons proches dans d’autres 

localités indiquant des affinités biogéographiques. Légende identique que pour le tableau I.

Table III. Taxa from the Goulmima assemblage with close relatives from other localities indicating 

biogeographic affinities. Caption similar than for table I. 

Maroc Brésil Mexique
Western Interior 

Sea
Europe

Goulmima Santana Vallecillo

Euselachii Sclerorhynchidae indet. 

[Underwood et al., 2009]

Batoid 1 [Underwood  

et al., 2009]

Batoid 2 [Underwood 

et al., 2009

Pycnodontiformes Indet. [Cavin, 1997a]

Ichthyodectiformes Ghrisichthys bardacki 

[Cavin et al., 2013]

Ichthyodectes 

ctenodon [Bardack, 

1965]

Ichthyodectes 

minor [Bardack, 

1965]

Elopomorpha Osmeroides rheris 

[Cavin, 1997b]

Osmeroides sp. 

[Fielitz, 1996]

Osmeroides spp. 

[Forey, 1973]

Pachyrhizodontidae Goulmimichthys 

arambourgi [Cavin, 2001]

G. roberti [Blanco 

et Cavin, 2003]

Araripichthyidae Araripichthys 

corythophorus  

[Cavin, 1997b]

A. castilhoi 

[Maisey et 

Blum, 1991]

A. sp. [Blanco et 

Cavin, 2003]

Acanthichthys major 

[Cavin, 2001]

Enchodontidae Enchodus sp.  

[Cavin, 1999a]

Enchodus spp.

[Goody, 1976]

Enchodus 

lewesiensis 

[Goody, 1969]

Mosasauroidea Tethysaurus nopcsai 

[Bardet et al., 2003a]

Russellosaurus 

coheni [Caldwell  

et Palci, 2007]

Protostegidae Indet.

Polycotylidae Thililua longicollis  

[Bardet et al., 2003b]

Manemergus anguirostris 

[Buchy et al., 2005]

Palmulasaurus 

quadratus [Ketchum 

et Benson, 2010]

Elasmosauridae Libonectes atlasense 

[Buchy 2006]

Libonectes morgani 
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 Figure 7. Vue synthétique de la succession des faunes de vertébrés de la base du Crétacé supérieur dans 

le plateau des Hamadas.

Figure 7. Synthetic view of the succession of the vertebrate faunas from the early Late Cretaceous of the 

Hamadas Plateau.  

diversité des taxons représentés, environ 80 taxons différents, ces sites figurent parmi les plus 
riches et les plus diversifiés au monde pour cette période. L’assemblage des « Kem Kem beds », 
en particulier, se distingue par son mélange de formes terrestres et aériennes et de formes 



335

L. Cavin et al.

aquatiques, essentiellement dulçaquicoles et secondairement marines. L’écologie diversifiée 
des taxons présents se manifeste également par la gamme des tailles des individus préservés : 
aux côtés des espèces les plus petites tels que certains poissons osseux et cartilagineux (la 
microfaune est encore mal connue et méritera une attention particulière dans les études à 
venir ; on ne connaît pas encore, par exemple, de mammifères dans ces niveaux) cohabitaient 
certains des tétrapodes terrestres parmi les plus grands connus, tels Rebbachisaurus pour les 
herbivores ou Spinosaurus et Carcharodontosaurus pour les carnivores. Loin d’être anecdotique, 
la présence d’espèces géantes au sein de divers groupes de vertébrés, en particulier les poissons 
ostéichthyens et les dinosaures, associée à une proportion élevée de dinosaures carnivores par 
rapport aux herbivores, peut indiquer un écosystème particulier où les niveaux intermédiaires 
des chaînes trophiques (la pyramide alimentaire) seraient peu représentés par rapport au 
sommet et à la base de la pyramide. Une autre caractéristique remarquable de cette succession 
de faunes est la possibilité d’observer dans un espace géographique relativement restreint une 
suite temporelle d’écosystèmes avec leur faune associée de vertébrés. Aux transformations 
des paléoenvironnements s’ajoutent des changements d’affinités paléobiogéographiques. 
De manière schématique, les faunes les plus anciennes du Crétacé du Plateau des Hamadas 
sont continentales avec une forte prédominance des milieux aquatiques et fortement liées aux 
autres faunes d’Afrique du Nord à l’est, mais également aux faunes des formations Alcântara 
et Santana du Nord-Est du Brésil, qui étaient pourtant déjà séparées par l’Atlantique Sud 
naissant. Avec la venue de la mer par le nord au Cénomanien supérieur arrivent des poissons 
de la Téthys centrale et de la Téthys occidentale. Au Turonien inférieur, un bras de mer relie 
la région du Sud-Est marocain avec l’Atlantique sud et les faunes de poissons et de reptiles 
marins présentent quelques affinités avec l’Amérique du Sud, mais elles conservent des 
influences de la Téthys occidentale et de la « Western Interior Seaway ».
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 Mots-clés – Phosphates, Maroc, « Point chaud » de paléobiodiversité, Maastrichtien-Lutétien, 

Crises K/Pg et P/E, Domaine sud-téthysien, Sélaciens, Poissons osseux, Reptiles, Oiseaux, 

Mammifères. 

 Résumé – Les phosphates du Maroc s’étendent sur une période d’environ 24 millions d’années 
(Ma), de la fin du Crétacé (Maastrichtien) à la base de l’Eocène moyen (Lutétien), c’est-à-
dire la plus longue durée de tous les dépôts phosphatés des « Provinces Phosphogéniques » 
méditerranéenne et atlantique. Ces sédiments marins ont enregistré l’évolution de la vie dans les 
mers épicontinentales en marge du Craton ouest-africain et de son arrière pays continental ; ils se 
caractérisent par leur remarquable richesse en restes de vertébrés fossiles, qui illustre un « point-
chaud » de paléobiodiversité quasi-unique au monde, au tournant Crétacé-Tertiaire, en liaison 
directe avec les apports de nutriments organiques par les courants d’upwellings profonds sur la 
marge océanique Ouest africaine.

Ces dépôts se singularisent par une combinaison singulière de facteurs qui en soulignent la 
valeur : 1) les découvertes paléontologiques des bassins des Oulad Abdoun et des Ganntour 
intéressent l’ensemble de la série phosphatée et des grands groupes de vertébrés ; 2) les fossiles sont 
exceptionnels tant par leur abondance et leur diversité, que par la qualité de leur conservation ; 3) 
ils documentent une période-clé dans l’histoire évolutive des vertébrés qui peut être suivie in situ 
sur 24 Ma et qui enregistre deux crises biologiques majeures (limites Crétacé/Tertiaire (K/Pg) 
et Paléocène/Eocène (P/E)) ; 4) ils se situent dans des provinces paléobiogéographiques encore 
mal connues (marges sud-téthysienne et atlantique et province arabo-africaine) ; 5) l’exploitation 
scientifique de ces gisements est possible sur le long terme ; 6) les fossiles récoltés ont une 
grande valeur à la fois scientifique (plusieurs recherches en cours), mais également patrimoniale 
(collection de référence mondiale), et muséologique (création d’un musée). 

Depuis les travaux pionniers du paléontologue français Camille Arambourg publiés entre 
1935 et 1952, ce patrimoine paléontologique exceptionnel est néanmoins resté sous-exploité 
scientifiquement à l’exception des sélaciens, abondamment étudiés. La découverte inattendue 
en 1996 de restes de mammifères terrestres dans ces phosphates marins a ravivé l’intérêt des 
paléontologues et a entraîné la signature en 1997 d’une Convention de recherche franco-marocaine 
entre le Centre National de la Recherche Scientifique (CNRS), le Muséum National d’Histoire 
Naturelle (MNHN), le Groupe Office Chérifien des Phosphates (OCP) et le Ministère de l’Energie, 
des Mines, de l’Eau et de l’Environnement (MEMEE). En 2005, cette Convention a été élargie aux 
Universités Cadi Ayyad de Marrakech (UCAM) et Chouaîb Doukkali d’El Jadida (UCDJ). Notre 
travail multidisciplinaire mené dans le cadre de cette Convention dite « Phosphapal » a permis 
non seulement d’améliorer nos connaissances sur la systématique des  vertébrés fossiles des 
phosphates du Maroc, leurs paléoenvironnements et répartitions paléobiogéographiques, mais 
également de constituer une importante collection paléontologique de référence qui alimente le 
projet de création par l’OCP d’un musée de Paléontologie dans la ville de Khouribga.

Les restes fossiles des phosphates du Maroc illustrent tous les groupes de vertébrés, à l’exception 
des amphibiens : poissons cartilagineux (sélaciens) et osseux (actinoptérygiens), reptiles (oiseaux 
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inclus) et mammifères, soit en l’état actuel des connaissances 332 espèces, réparties en 192 genres 
et 86 familles. La plupart des taxons sont marins mais quelques très rares restes d’animaux 
terrestres ont également été découverts. Plusieurs de ces groupes, tels que les dinosaures non 
aviens, les oiseaux, les ptérosaures et les mammifères étaient totalement inconnus du temps des 
travaux d’Arambourg. 

Les sélaciens sont de loin les fossiles les plus abondants et diversifiés avec 250 espèces de requins 
et de raies. En plus de leur intérêt purement paléontologique (taxonomie), ils représentent 
un outil biostratigraphique de référence pour la datation et la corrélation des phosphates de 
l’ensemble de la marge sud-téthysienne. Les poissons actinoptérygiens sont surtout représentés 
par des téléostéens et sont abondants dans tous les niveaux. Ils demeurent largement inédits en 
dehors de quelques études ponctuelles. Les reptiles (y compris les oiseaux) sont également très 
abondants et diversifiés (au moins 55 espèces) et souvent représentés par des spécimens complets 
et spectaculaires. Mis à part quelques taxons terrestres (dinosaures non aviens et ptérosaures), 
ils incluent des formes majoritairement marines appartenant aux chéloniens, squamates, 
plésiosauriens, crocodyliformes et oiseaux. Cette paléoherpétofaune des phosphates du Maroc 
représente une référence mondiale pour les faunes de reptiles marins du Crétacé supérieur - 
Paléogène inférieur de la marge sud-téthysienne. Les mammifères continentaux, groupe le plus 
inattendu dans ces dépôts marins, sont représentés par au moins dix espèces appartenant aux 
ordres des hyaenodontidés, proboscidiens, hyracoïdes et “condylarthres”. Ils figurent parmi les 
plus anciens placentaires d’Afrique et les plus anciens fossiles connus d’ongulés modernes au 
monde. 
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The Vertebrates from the Cretaceous-
Palaeogene (72.1-47.8 Ma) phosphates  
of Morocco

 Key-words – Phosphates, Morocco, Palaeobiodiversity « Hot spot », Maastrichtian-Lutetian, K/Pg 

and P/E crises, South-Tethyan realm, Selachians, Bony fishes, Reptiles, Birds, Mammals. 

 Abstract – The phosphates of Morocco range over a period of about 24 million years (m.y.), 
from the end of the Cretaceous (Maastrichtian) up to the base of the Middle Eocene (Lutetian), 
which is the longest interval of all phosphate deposits from the Mediterranean and Atlantic 
“Phosphogenic Provinces”. These marine sediments have recorded the evolution of life in the 
epicontinental seas outside of the western African craton and its continental hinterland; they are 
characterised by their remarkable richness in fossil vertebrate remains and constitute an almost 
unique palaeobiodiversity “hot-spot” at the Cretaceous-Tertiary turnover, in close relations with 
the rich organic influx by the deep upwelling currents along the West African oceanic margin.

These outcrops are characterised by a singular combination of factors that highlights their 
value: 1) the fossil faunas of the Oulad Abdoun and Ganntour basins range along the whole 
phosphatic series and include all main vertebrate groups; 2) fossils are exceptional in terms 
of abundance, diversity and preservation; 3) they document a 24 m.y. key-period of vertebrate 
evolution that can be followed in situ, and record two major biological crises (Cretaceous/
Tertiary (K/Pg) and Palaeocene/Eocene (P/E) boundaries); 4) they originate from still poorly 
known palaeobiogeographical provinces (South-Tethys and Atlantic margins and Arabo-African 
province); 5) the scientific exploitation of these outcrops is possible in the long term; 6) the collected 
fossils not only have a great scientific significance (several ongoing studies), but also patrimonial 
(worldwide reference collection) and museological (long term discoveries; creation of a museum) 
values. 

Since the pioneer works of the French palaeontologist Camille Arambourg between 1935 and 1952, 
this exceptional palaeontological heritage has been scientifically neglected except for the well-
studied selachians. In 1996, the unexpected discovery of continental mammals in these phosphate 
marine deposits revived the interest of palaeonlogists and lead to the signature in 1997 of a French-
Moroccan research Agreement between the Centre National de la Recherche Scientifique (CNRS), 
the Muséum National d’Histoire Naturelle (MNHN), the Office Chérifien des Phosphates Group 
(OCP), and the Ministère de l’Energie, des Mines, de l’Eau et de l’Environnement (MEMEE). 
In 2005, this Agreement was extended to the Universities Cadi Ayyad of Marrakech (UCAM) 
and Chouaîb Doukkali of El Jadida (UCDJ). Our multidisciplinary studies in the framework of 
this Agreement called “Phosphapal” not only permitted to improve our knowledge of the fossil 
vertebrates from the Phosphates of Morocco, their palaeoenvironments and palaeobiogeography, 
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but also constitute a large palaeontological reference collection that motivates the creation by the 
OCP Group of a Museum of Paleontology in the city of Khouribga. 

Fossil remains from the phosphates of Morocco cover all vertebrate groups, except amphibians: 
cartilaginous (selachians) and bony (actinopterygians) fishes, reptiles (including birds) and 
mammals, which, in the current state of knowledge, correspond to 332 species, belonging to 
192 genera and 86 families. Most taxa are marine but some very rare ones are terrestrial. Some of 
these groups, such as non-avian dinosaurs, birds, pterosaurs and mammals were totally unknown 
at the time of Arambourg’s works.

Selachians are, by far, the most abundant and diversified fossil group with 250 species of sharks 
and rays. Beyond their strictly palaeontological (taxonomical) interest, they constitute a standard 
biostratigraphical tool to date and correlate phosphate deposits along the whole South-Tethyan 
margin. Actinopterygian fishes are mainly represented by teleosts and are abundant in all levels. 
They remain mostly undescribed apart from some punctual works. Reptiles (including birds) 
are also very abundant and diversified (at least 55 species) and are often represented by complete 
and spectacular specimens. Except some terrestrial taxa (non-avian dinosaurs and pterosaurs), 
they mainly include marine forms belonging to chelonians, squamates, plesiosaurians, 
crocodyliformes and birds. This palaeoherpetofauna of the phosphates of Morocco represents a 
worldwide reference for Late Cretaceous - Early Palaeogene marine reptile faunas of the South-
Tethyan margin. Continental mammals, the most unexpected group in these marine series, are 
represented by, at least, ten species belonging to the hyaenodontidan, proboscidean, hyracoid 
and “condylarth” orders. They are among the oldest placentals of Africa and the oldest modern 
ungulate fossils.     
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 Historique

Les phosphates d’Afrique du Nord  

et du Proche-Orient (fig. 1)   

Les premières découvertes de phosphates sédimentaires furent faites en 1869 en 
Palestine par Edouard Lartet, et en 1873 en Tunisie par Philippe Thomas [cf. Arambourg, 
1952 ; Arambourg et al., 1959 ; Salvan, 1986]. 

De manière générale, les premières découvertes de phosphates en Afrique du Nord et 
au Proche-Orient datent des décennies se situant à la charnière des 19ème et 20ème siècles, et 
sont intimement liées à l’exploration et à la colonisation de ces régions par les puissances 
européennes de l’époque [Bardet, en prép.]. En effet, la Révolution industrielle de la fin du 
19ème siècle engendra en Europe un boom économique et démographique sans précédent. 
Dans ce contexte, il fallut assurer la subsistance de populations sans cesse croissantes par une 

 FIG. 1. – Localisation des principaux dépôts de phosphates autour de la mer Méditerranée [modifié de Lucas 

et Prévôt-Lucas, 1996].

FIG. 1. – Location of the main phosphate deposits around the Mediterranean sea [modified from Lucas and 

Prévôt-Lucas, 1996]. 
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production agricole intensifiée. Les ressources de phosphates disponibles à l’époque en Europe 
(France, Belgique, Grande-Bretagne, Allemagne ; fig. 1) [cf. Buffetaut, 2006] ne suffisaient plus 
à pourvoir en engrais cette nouvelle forme d’agriculture intensive et à grande échelle. Dans 
ce contexte, la découverte à la fin du 19ème siècle de gigantesques gisements de phosphates 
répartis sur tout le pourtour sud-est méditerranéen (fig. 1) se révéla d’un intérêt économique 
majeur pour la plupart des pays européens. 

Actuellement, ces phosphates continuent d’être exploités tant au Proche Orient qu’en 
Afrique du Nord et de l’Ouest, jusqu’à la province du Pernambuco au Brésil. Ils constituent une 
précieuse ressource minérale, notamment pour la production d’engrais, d’acide phosphorique 
et d’autres produits dérivés.

La découverte des phosphates au Maroc (fig. 2)

Au Maroc, le géologue français Abel Brives fut le premier à reconnaître des sédiments 
calcaires marins d’âge éocène entre Essaouira et Marrakech, au sein desquels fut plus tard 
identifiée une couche de phosphates sur le plateau de Guergouri (sud-ouest de Marrakech) 
[Brives, 1905, 1908] (fig. 2). 

Brives fut également le premier à décrire la géologie et les faunes des phosphates 
du Maroc, en particulier des niveaux susjascents au Crétacé [Brives, 1919]. La description 
qu’il donna des séries phosphatées est parfaitement concordante avec ce que l’on observe 
aujourd’hui encore, tant au niveau des fossiles que des faciès : un premier niveau de couleur 
très sombre contenant des fossiles très mal conservés, suivi d’alternances marno-calcaire à lits 
de silex et d’un banc sableux phosphaté non siliceux très riche en fossiles (où l’on trouve une 
forme proche du Dyrosaurus tunisien), le tout surmonté par un banc de calcaire induré riche 
en mollusques thersitées. Brives attribua l’ensemble des trois niveaux à l’Eocène, alors que 
le premier correspond clairement dans sa description à ce que l’on attribue aujourd’hui au 
Paléocène. Ce sont Gentil [1922] puis Joleaud [1922] qui décrivirent avec plus de précisions les 
niveaux crétacés et daniens.

Néanmoins, si à l’époque la découverte de ces dépôts engendra de grandes controverses 
quant à leur âge [cf. Roch, 1930 ; Salvan, 1986], celle des phosphates associés ne suscita que 
fort peu d’intérêt. Ceci dura jusqu’en 1917, quand d’importants gisements furent découverts 
fortuitement dans le bassin des Oulad Abdoun, à la suite de travaux de génie civil entre les 
villes de Oued Zem et d’El Borouj. En raison du potentiel économique stratégique qu’elle 
représentait, l’Office Chérifien des Phosphates (OCP) fut créé en 1920. L’exploitation minière 
à grande échelle des phosphates débuta en 1921 dans la  région de Khouribga (nord-est du 
bassin des Oulad Abdoun), puis en 1931 dans celle de Youssoufia (anciennement Louis Gentil, 
ouest du bassin des Ganntour) [Salvan, 1986]. 
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 FIG. 2. – Carte de Brives [1905] montrant les premiers affleurements de phosphates d’âge Eocène (en rose) 

découverts au Maroc. Ils sont situés au sud de Marrakech (plateau de Guergouri) et à l’ouest d’Essaouira 

(ancien nom Mogador) [modifié de Brives, 1905].

FIG. 2. – Map of Brives [1905] showing the first phosphate outcrops, Eocene in age (in pink), discovered in 

Morocco. They are located south of Marrakech (Guergouri plateau) and west of Essaouira (former name 

Mogador) [modified from Brives, 1905].
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Dès le début des années 1930, l’exploitation des phosphates représenta un élément-
clef dans l’économie marocaine. Aujourd’hui le Maroc est le premier pays exportateur de 
phosphates et de ses dérivés au monde [Office Chérifien des Phosphates, 1989]. Avec une 
production annuelle d’environ 26 millions de tonnes, ceci représente, avec le tourisme et la 
diaspora, une des principales sources de devises du pays. 

Bien que la reconnaissance des principaux gisements de phosphates ait été terminée dans 
les années 1930, leur compréhension stratigraphique demeura un certain temps imprécise et 
controversée. En effet, des problèmes stratigraphiques de différentiation, de datation et de 
corrélation des couches phosphatées au sein - et entre - les différents bassins (par exemple, 
difficultés de corrélation entre les niveaux de Khouribga et de Youssoufia) existaient en 
raison des faits suivants, toujours valables actuellement : 1) les sédiments phosphatés, bien 
que globalement très homogènes, montrent localement d’importantes variations latérales de 
faciès ; 2) la plupart des marqueurs biostratigraphiques de nature carbonatée (invertébrés, 
micro-faunes et flores) sont rares et/ou mal conservés (épigénisés) dans les séries, du fait 
de conditions physico-chimiques propres à la phosphatogenèse ; 3) les premières études 
paléontologiques, essentiellement basées sur des récoltes de surface (souvent mélangées) de 
restes de vertébrés, étaient de facto confuses et contradictoires quant à l’âge des niveaux de 
phosphates [Arambourg, 1952 ; Salvan, 1986].    

Les travaux pionniers de Camille Arambourg (fig. 3)

En 1934, le Directeur Général de l’OCP, Alfred Beaugé (auquel Arambourg dédiera deux 
espèces : le requin Abdounia beaugei (Arambourg, 1935) et le mosasaure Mosasaurus beaugei 

Arambourg, 1952, confia à Camille Arambourg, Professeur de Paléontologie au Muséum 
National d’Histoire Naturelle de Paris (fig. 3A), l’étude à grande échelle des faunes des 
vertébrés des phosphates du Maroc. Le but était de préciser le cadre stratigraphique des 
dépôts à des fins d’exploitation industrielle des phosphates du Maghreb (Maroc, Algérie et 
Tunisie). Par leur diversité et leur abondance, les dents de sélaciens constituèrent le matériel 
de base des recherches d’Arambourg.

Dès 1935, Arambourg publia les grandes lignes de la stratigraphie des différents bassins 
phosphatés marocains où il reconnut alors 3 grands niveaux : Maastrichtien, Paléocène et 
Yprésien (voir partie Géologie), différenciés sur la base d’associations fauniques spécifiques 
de poissons cartilagineux et de reptiles marins, et corrélés par la suite avec les phosphates 
contemporains d’Algérie et de Tunisie [Arambourg, 1935] (fig. 3B). 

Ces résultats paléontologiques pionniers furent publiés par Arambourg en 1952 dans 
une magistrale monographie intitulée « Les vertébrés fossiles des gisements de phosphates 
(Maroc, Algérie et Tunisie) », qui constitue, encore aujourd’hui, la référence en la matière 
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[Arambourg, 1952]. Dans cette monographie furent non seulement établies les successions 
stratigraphiques des phosphates du Maroc et des pays limitrophes du Maghreb, mais 
fut également révélée l’extrême richesse des associations fauniques de vertébrés de ces 
phosphates, une des plus riches au monde pour la transition Crétacé-Tertiaire. Ce travail 
fut complété, deux ans plus tard, par celui d’Henri Salvan (également Professeur au MNHN 
de Paris), dédié aux faunes d’invertébrés, principalement de mollusques (lamellibranches, 
gastéropodes et céphalopodes) [Salvan, 1954]. 

Ces premières études méthodiques basées sur la collecte et le tamisage in situ et niveau 
par niveau, furent réalisées par Arambourg dans les régions de Khouribga-Oued Zem et de 
Youssoufia [Arambourg, 1952]. Concernant le tamisage, il est intéressant de noter qu’il s’agit 
probablement de la plus ancienne utilisation de cette méthode en paléontologie des vertébrés. 
Durant environ une décennie, Arambourg récolta et étudia une quantité impressionnante de 
restes fossiles de vertébrés [Arambourg, 1934, 1935, 1936, 1937, 1950 ; Ambroggi et Arambourg, 
1951]. Au total, environ 100 000 spécimens, essentiellement des dents et des vertèbres isolées, 
furent collectés à l’époque et sont actuellement conservés dans les collections du département 
Histoire de la Terre du MNHN de Paris. Ces spécimens permirent à Arambourg [1952] de 
décrire environ 150 espèces de sélaciens, poissons osseux et reptiles marins.

 FIG. 3. – A, Camille Arambourg sur le terrain en Algérie. B, Premières colonnes stratigraphiques synthétiques 

des séries phosphatées marocaines publiées par Arambourg en 1935, où sont distinguées les trois unités 

stratigraphiques majeures (Maastrichtien, Paléocène, Yprésien). 

FIG. 3. – A, Camille Arambourg on the field in Algeria. B, First synthetic stratigraphical columns of the Moroccan 

phosphate series published by Arambourg in 1935, with the distinction of the three major stratigraphical units 

(Maastrichtian, Palaeocene, Ypresian). 
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Travaux récents et Convention franco-marocaine 

Après les travaux pionniers d’Arambourg, de manière surprenante et ce malgré la 
richesse attestée des gisements en restes de vertébrés fossiles, les études paléontologiques 
dans les phosphates du Maroc furent négligées durant de nombreuses années, en particulier 
les recherches de terrain. Il fallut attendre deux décennies pour voir la reprise des travaux, 
qu’il s’agisse de travaux sur les microfossiles [Boujo et Rahhali, 1971] ou sur les vertébrés 
[Herman, 1973]. 

À partir des années 1980, les sélaciens furent intensivement étudiés [Cappetta, 1981-
1992, 2012 ; Noubhani, 1993 ; Noubhani et Cappetta, 1994, 1997 et références incluses]. 
Concernant les autres groupes de vertébrés, quelques études ponctuelles furent réalisées sur 
les crocodyliformes [Ennouchi, 1957 ; Jonet et Wouters, 1972, 1977 ; Buffetaut, 1976, 1979 ; Hua, 
1995], les chéloniens [Moody, 1976 ; Gmira, 1995] et les serpents [Rage et Wouters, 1979]. 

En 1996, la découverte inoppinée dans les phosphates paléogènes du bassin des Oulad 
Abdoun de Phosphatherium escuilliei Gheerbrant et al., 1996 (plus ancien proboscidien connu 
à l’époque) [Gheerbrant et al., 2012] permit la reprise de recherches paléontologiques à grande 
échelle dans les phosphates du Maroc, et notamment de nouvelles fouilles. Il s’agissait alors 
de la première découverte de restes de vertébrés continentaux dans les sédiments marins 
phosphatés du Maroc et des autres bassins d’Afrique. 

Environ 60 ans après les premiers travaux d’Arambourg, une Convention de recherche  
paléontologique consacrée à l’étude des faunes de vertébrés des phosphates du Maroc, fut 
signée en 1997 entre le Groupe Office Chérifien des Phosphates (OCP, Casablanca), le Ministère 
de l’Energie des Mines , de l’Eau et de l’Environnement (MEMEE, Rabat) et le Centre National 
de la recherche Scientifique (CNRS, Paris). Cette Convention « Phosphapal » fut renouvelée 
en 2005 et élargie au Muséum National d’Histoire Naturelle (MNHN, Paris) et aux Universités 
Cadi Ayyad (UCAM, Marrakech) et Chouaîb Doukkali (UCDJ, El Jadida). L’ensemble des 
auteurs de cet article constitue l’équipe de recherche associée à cette Convention.  

Il est à noter que les récents travaux de terrains entrepris dans le cadre de la Convention 
« Phosphapal », ainsi que les fouilles clandestines destinées au commerce des fossiles, ont 
révélé une richesse insoupçonnée en restes de vertébrés (tous groupes confondus) dans le 
bassin des Oulad Abdoun en particulier. Il faut à ce propos rendre hommage aux populations 
locales (Oulad Bou Ali et Oulad Bou Aziz) qui, de par leur coopération avec le Groupe OCP et 
l’équipe de recherche, sont à l’origine de nombreuses découvertes paléontologiques des plus 
intéressantes dans ces phosphates. 

Cette active collaboration a permis d’améliorer notre connaissance des faunes de vertébrés 
des phosphates du Maastrichtien-Lutétien du Maroc par la description de nombreux nouveaux 
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taxons, souvent spectaculaires de par leur état de conservation. Elle a permis également la 
constitution d’une importante collection paléontologique de référence qui alimente depuis 
2006 le projet de création d’un Musée par le Groupe OCP, afin de conserver et de valoriser ce 
précieux patrimoine paléontologique marocain. La liste actualisée des travaux publiés dans 
le cadre de la Convention « Phosphapal » est consultable sur le site suivant : http://www2.
Mnhn.Fr/hdt203/info/vertebrates.Php.

 Géologie

Contexte paléogéographique général    

L’intervalle Crétacé supérieur - Paléogène inférieur est considéré comme l’une des 
plus importantes périodes à phosphates de l’histoire de la Terre. Dans ce contexte temporel, 
s’individualisent clairement deux grandes provinces phosphogéniques : 1) la « Province 
Phosphogénique Méditerranéenne » qui s’étend sur tout le Proche-Orient et l’Afrique du 
Nord ; 2) la « Province Phosphogénique Atlantique » qui correspond sensiblement à la marge 
occidentale de l’Afrique et à celle, orientale, de l’Amérique du Sud (Brésil) [Sheldon, 1964 ; 
Salvan, 1986 ; Lucas et Prévôt-Lucas, 1996]. Le Maroc se trouve singulièrement à la croisée de 
ces deux grandes provinces.  

Géographie (fig. 4) 

Les phosphates marocains affleurent dans quatre bassins principaux, du nord-est au sud-
ouest : Oulad Abdoun (sud-est de Casablanca), Ganntour (nord de Marrakech), Meskala (est 
d’Essaouira) et Souss (est d’Agadir) (fig. 4), auxquels il faut rajouter le bassin d’Oued Eddahab 
dans le Sahara. Les bassins des Oulad Abdoun et des Ganntour sont localisés au centre de la 
Meseta marocaine et représentent les deux principales zones d’exploitation des phosphates 
au Maroc. Des dépôts de phosphate d’âge maastrichtien affleurent aussi dans le Moyen Atlas 
(régions de Bekrit et de Timahdit), mais ils sont dépourvus d’intérêt économique.

Stratigraphie et sédimentologie (figs 3B, 5, 6, table I)

Les phosphates du Maroc s’étendent sur le plus large intervalle temporel de tous les 
dépôts phosphatés téthysiens et atlantiques [Lucas et Prévôt-Lucas, 1996], du Crétacé 
supérieur (base du Maastrichtien, 72,1 Ma) à l’Eocène inférieur/moyen (Yprésien/ base du 
Lutétien, 47,8 Ma), soit sur au moins 24 Ma (fig. 5).
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Arambourg [1935, 1952] a défini pour les bassins des Oulad Abdoun et des Ganntour 
trois unités majeures (appelées par lui horizons) : 1) le Crétacé supérieur (Maastrichtien), 2) le 
Paléocène (« Montien » (=Danien) et Thanétien), et 3) l’Eocène (Yprésien et base du Lutétien, 
ce dernier non représenté partout) (fig. 3B). 

Arambourg a aussi proposé des corrélations entre les niveaux phosphatés des bassins 
des Oulad Abdoun et des Ganntour (tabl. IA). Les termes utilisés par Arambourg [1952] pour 
le bassin des Oulad Abdoun demeurent dans l’ensemble inchangés de nos jours, tandis que 
ceux utilisés dans le bassin des Ganntour ont considérablement évolué (tabl. IB). 

 FIG. 4. – Principaux bassins phosphatés du Maroc, du nord-est au sud-ouest : Oulad Abdoun, Ganntour, 

Meskala et Souss [modifié d’après Noubhani et Cappetta, 1997]. Le bassin saharien (Bou-Craa) n’est pas 

représenté.

FIG. 4. – Main phosphate basins in Morocco, from NE to SW: Oulad Abdoun, Ganntour, Meskala and Souss 

[modified from Noubhani and Cappetta, 1997]. The Sahara basin (Bou Craa) is not represented. 
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 FIG. 5. – Répartition des phosphates téthysiens au cours du temps [modifié d’après Lucas et Prévôt-Lucas, 

1996]. Notez la très grande répartition stratigraphique de la série phosphatée marocaine, de la base du 

Maastrichtien à la base du Lutétien. L’âge des phosphates du Proche-Orient a été réévalué [cf. Bardet et al., 

2000 pour une discussion globale].

FIG. 5. – Distribution of Tethyan phosphates through time [modified from Lucas and Prévôt-Lucas, 1996]. Note 

the great stratigraphical extension of the Moroccan phosphatic series, from the basal Maastrichtian to the 

basal Lutetian. The age of Middle-East phosphates has been reevaluated [cf. Bardet et al., 2000 for global 

discussion].
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Dans tous les bassins, les couches se présentent comme une alternance de niveaux 
phosphatés meubles (les « couches » exploitées des mineurs) à plus ou moins indurés (les 
« intercalaires » non exploités des mineurs), intercalés de niveaux de nature lithologique 
variable (marneux, siliceux…) plus ou moins phosphatés. Leur couleur est très variable, du 
blanc au noir en passant par le jaune et le gris, et ne permet pas d’identifier avec certitude un 

 FIG. 6. – Comparaison de la puissance relative des dépôts phosphatés dans les différents bassins [modifié 

d’après Noubhani et Cappetta, 1994]. Notez que l’épaisseur de la série augmente du nord-est (bassin des 

Oulad Abdoun) au sud-ouest (bassin de Souss). Notez aussi que les noms des niveaux phosphatés ne 

sont pas équivalents d’un bassin à l’autre (exemple : la Couche II des Oulad Abdoun est d’âge danien-

thanétien alors que la Couche 2 des Ganntour correspond au Maastrichtien supérieur). Le Lutétien n’est pas 

représenté sur ces logs.

FIG. 6. – Comparison of relative thickness of phosphate deposits according to the basins [modified from 

Noubhani and Cappetta, 1994]. Note that the thickness increases from NE (Oulad Abdoun basin) to SE 

(Souss basin). Note also that the phosphatic level names are not equivalent from one basin to another 

(example: the Couche II in the Oulad Abdoun basin is Danian-Thanetian in age whereas the Couche 2 in the 

Ganntour basin corresponds to the Upper Maastrichtian). The Lutetian is not represented on these columns. 
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niveau stratigraphique. L’ensemble est recouvert de manière constante par une importante 
dalle carbonatée, la « Dalle à Thersitées », qui a protégé les phosphates de l’érosion, et qui est 
datée du Lutétien d’après sa faune de mollusques.

Dans la série sédimentaire, les variations latérales de faciès, de puissance, de couleur, et 
de richesse fossilifère sont souvent importantes et rapides [Azmany-Farkhany et al., 1986]. À 
ce jour, seules les faunes, et principalement celles de sélaciens, permettent la datation fiable 
des couches et leurs corrélations d’un site et d’un bassin à l’autre. Toutefois, de récentes études 
chemostratigraphiques basées sur les isotopes stables du carbone et de l'oxygène ont fourni de 
nouveaux éléments de datation et de corrélation globales, par exemple avec la reconnaissance 
du Sélandien dans la succession de Sidi Chennane [Yans et al., 2013, Kocsis et al., 2014].

On observe une augmentation générale de l’épaisseur des phosphates du nord-est vers 
le sud-ouest dans le bassin des Oulad Abdoun, qui se poursuit et atteint son maximum dans 
le bassin des Ganntour et les bassins atlasiques (Meskala et Souss) (fig. 6). Cette observation 
avait déjà été faite par Arambourg [1952]. Cette série phosphatée est en effet très condensée 
dans la partie nord-est du bassin des Oulad Abdoun (environs de Oued Zem) où elle fait moins 
de 20 mètres d’épaisseur, et extrêmement développée dans la partie sud du même bassin 

TABL. I. – Corrélation entre les couches phosphatées entre bassins des Oulad Abdoun et des Ganntour 

du temps d’Arambourg (A) et maintenant (B).

TABL. I. – Correlation between the phosphatic levels of the Oulad Abdoun and Ganntour basins at 

Arambourg’s time (A) and currently (B).

ÂGE OULAD ABDOUN GANNTOUR

YPRÉSIEN Couches I-0 -
THANÉTIEN Couche II Couche A

MAASTRICHTIEN 
Couche III Couche B

ou DANIEN? 
MAASTRICHTIEN - Couche C

A

ÂGE OULAD ABDOUN GANNTOUR

YPRÉSIEN Sillons A-B Horizons B-F
Couches I-0

THANÉTIEN Couche IIa Horizons A3-A1
DANIEN Couche IIb Couches 1-0

MAASTRICHTIEN
S Couche III

Sillon X
Couches 4-2

I - Couches 6-5

B
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(environs d’El Borouj). La série est aussi très épaisse dans la zone de Benguérir (bassin des 
Ganntour) où elle peut atteindre 45 mètres d’épaisseur, ainsi que dans les bassins atlasiques 
(Meskala et Souss) où la série excède 300 mètres (Oued Erguita), indiquant une plus forte 
subsidence. 

Paléogéographie et paléoenvironnement (fig. 7)

Sur l’ensemble de la plateforme atlantique bordant le Craton arabo-africain, du Crétacé 
supérieur jusqu’à l’Eocène, les dépôts de phosphates se sont accumulés dans une mer chaude 
et peu profonde ; ils seraient liés à des upwellings riches en matières organiques [Lucas et 
Prévôt-Lucas, 1996]. 

Les bassins à phosphates du Maroc formaient probablement un ou plusieurs golfes 
s’ouvrant sur l’océan Atlantique. Pour certains auteurs, il existerait au moins trois golfes 
distincts s’ouvrant sur l’Atlantique (Oulad Abdoun-Ganntour, Ouarzazate-Essaouira et 
Souss) [Gauthier, 1960 ; Boujo, 1976 ; Belfkira, 1980]. Cependant, des travaux plus récents 
suggèrent que tous ces golfes n’en formaient probablement qu’un seul, constituant ainsi une 
immense mer intérieure, la « Mer des Phosphates » [Salvan, 1986 ; Herbig, 1991 ; Trappe, 1991 ; 
Meulenkamp et al., 2000] (fig. 7).

La série condensée de la partie nord-est du bassin des Oulad Abdoun s’est probablement 
déposée dans un milieu de haute énergie proche du rivage, à proximité du Massif Central 
paléozoïque, ce qui expliquerait la présence de restes de vertébrés terrestres (dinosaures, 
ptérosaures, mammifères). La séquence la plus complète du bassin des Ganntour s’est, 
quant à elle, probablement déposée dans un environnement marin plus subsident (mais pas 
nécessairement plus profond) et plus calme [Office Chérifien des Phosphates, 1989 ; Lucas et 
Prévôt-Lucas, 1996]. 

Origine des phosphates  

La genèse des gisements de phosphate sédimentaire (phosphatogenèse) est un 
phénomène complexe qui implique l’interaction et la combinaison de nombreux facteurs, tels 
que les conditions tectoniques, géomorphologiques, climatiques, biochimiques et  biologiques 
[Lucas et Prévôt-Lucas, 1995 ; Föllmi, 1996]. Les phosphates sédimentaires ont une origine 
essentiellement biogénique, et sont appelés bioproductites. L’abondance de phosphate dans de 
telles séries est généralement attribuée à des phénomènes de phosphatation précoce de divers 
éléments biogènes (pellets, os, dents de poissons, coprolithes), en lien avec une productivité 
accrue et une forte disponibilité en nutriments [e.g. Föllmi, 1996 ; Ben Hassen, 2010 ; Suan 
et al., 2012]. De récents travaux ont montré le rôle clef des bactéries dans la précipitation 
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 FIG. 7. – Reconstitutions paléogéographiques de la mer épicontinentale des phosphates du Maroc. A, étroit 

golfe orienté Est-Ouest mettant en relation les bassins des Oulad Abdoun et des Ganntour, d’après Gauthier 

[1960] ; B, vaste mer intérieure couvrant les bassins des Oulad Abdoun, des Ganntour, de Ouarzazate et du 

Souss, d’après Trappe [1991]. Modifié d’après Charrière et al. [2009].

FIG. 7. – Palaeogeographical reconstructions of the Moroccan epicontinental phosphate seas. A, narrow 

West-Est oriented gulf connecting the Oulad Abdoun and Ganntour basins, after Gauthier [1960] ; B, wide 

interior seaway covering the Oulad Abdoun, Ganntour, Ouarzazate and Souss basins, after Trappe [1991]. 

Modified from Charrière et al.[2009]. 
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des phosphates organiques de ces gisements [Cosmidis et al., 2013]. Des phases répétées de 
remaniement par les courants ou les tempêtes auraient ensuite concentré par vannage ces 
éléments ainsi « préfossilisés » en milieu peu profond [e.g. Föllmi, 1996 ; Ben Hassen, 2010 ; 
Suan et al., 2012]. Au Maroc, les conditions favorables au développement de séries phosphatées 
seraient liées au développement, le long de la côte de l’océan Atlantique, de courants profonds 
ascendants d’eaux froides océaniques (upwellings), riches en nutriments. La phase détritique/
terrigène est généralement très pauvre dans les faciès phosphatés, excepté dans le niveau 6 
(Maastrichtien basal) de Benguérir (bassin des Ganntour) où les grains de sable siliceux sont 
abondants. 

 Systématique

Généralités et premières découvertes 

Une des principales caractéristiques de ces phosphates est leur extrême richesse en 
restes de vertébrés fossiles. Les faunes marines y sont prépondérantes par rapport aux faunes 
d’origine terrestre (correspondant très probablement à des cadavres charriés depuis l’arrière-
pays continental), et représentent plus de 96 % de l’ensemble des taxons trouvés. Ces faunes 
incluent des représentants de pratiquement tous les grands groupes de vertébrés, à l’exception 
des amphibiens : poissons cartilagineux (sélaciens), poissons osseux (actinoptérygiens), 
reptiles (marins et continentaux) et mammifères (continentaux).    

Les premières mentions de vertébrés fossiles dans les phosphates du Maroc datent des 
années 1920 et sont dues aux travaux de Brives [1919], Joleaud [1922] et Depéret et Russo 
1924, 1925]. Dans son article consacré aux phosphates du Maroc, Brives [1919] a brièvement 
fait état de la présence dans l’Eocène d’un crocodyliforme proche du Dyrosaurus tunisien et 
de plusieurs espèces de sélaciens. Joleaud [1922] a établi la présence de faunes de sélaciens 
dans le Crétacé. Des restes isolés provenant de Melgou (partie nord-est du bassin des Oulad 
Abdoun) ont été décrits par Depéret et Russo [1924, 1925] et attribués à diverses espèces de 
sélaciens et de reptiles marins (le squamate mosasauridé Leiodon anceps et le crocodyliforme 
dyrosauridé Dyrosaurus phosphaticus).

POISSONS CARTILAGINEUX (CHONDRICHTHYENS)  

(FIG. 8, TABL. II, PL. 1-2) 

Les chondrichthyens (sélaciens ou élasmobranches, qui regroupent les requins, les raies 
et leur groupe-frère les chimères) constituent le groupe le plus diversifié et, de loin, le plus 
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abondant des communautés de vertébrés des phosphates crétacés-paléogènes du Maroc. Avec 
250 espèces recensées en l’état actuel des connaissances, ils représentent, en plus de leur inté-
rêt purement paléontologique, un outil biostratigraphique de référence pour la datation et la 
corrélation des phosphates de l’ensemble de la marge sud-téthysienne et au-delà (Afrique de 
l’Ouest, Brésil). Ces vertébrés, caractérisés par un squelette cartilagineux peu favorable à leur 
fossilisation, sont surtout représentés par des dents isolées, conservées en grandes quantités 
dans certains horizons, ainsi que par des vertèbres. Ils sont d’une grande importance pour 
l’étude des dépôts des phosphates marocains. À noter que le nombre très important de dents 
présentes dans certains horizons résulte du fait que les requins et les raies renouvellent en 
permanence leurs dents tout au long de leur vie. 

Depuis la publication de la monographie d’Arambourg [1952], d’importants progrès 
ont été accomplis non seulement dans la systématique des sélaciens actuels et fossiles mais 
aussi dans la connaissance de leur denture, notamment en ce qui concerne la variabilité 
morphologique des dents liée à leur emplacement sur les mâchoires, à l’ontogénie et/ou au 
dimorphisme sexuel. De plus, les découvertes des faunes fossiles se sont depuis multipliées 
aussi bien au Maroc qu’à travers le monde. En outre, les techniques de prélèvements (lavage-
tamisage) se sont perfectionnées, avec l’usage de tamis à mailles très fines non encore utilisés à 

 FIG. 8. – Diversité spécifique globale des ordres de Sélaciens présents dans les phosphates du Maroc. 

Abréviations : Dan, Danien ; Lut, Lutétien ; Maa, Maastrichtien ; Tha, Thanétien ; Ypr, Yprésien. Base de 

données d’H. Cappetta. 

FIG. 8. – Global specific diversity of selachian orders known in the phosphates of Morocco. Abbreviations: 

Dan, Danian; Lut, Lutetian; Maa, Maastrichtian; Tha, Thanetian; Ypr, Ypresian. Database from H. Cappetta. 
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l’époque d’Arambourg.  Elles ont permis la récolte de dents de petite à très petite taille (moins 
de 5 mm), représentant une partie non négligeable de la faune (surtout parmi les raies) ayant 
échappé aux investigations d’Arambourg. Finalement, le développement de l’exploitation 
minière des dernières décennies a permis d’avoir accès à de nombreuses coupes nouvelles 
et à des couches inaccessibles à l’époque d’Arambourg. De tous ces constats, il résulte que le 
travail d’Arambourg était devenu obsolète et nécessitait une importante révision à la lumière 
des données récentes concernant aussi bien les sélaciens actuels que fossiles.

La révision de ces faunes menée au cours des dernières décennies [Herman, 1973 ; 
Cappetta 1981-1992, 2012 ; Noubhani, 1993 ; Noubhani et Cappetta, 1992-2002] a permis de 
décrire de nombreuses espèces nouvelles et de revoir la position systématique de plusieurs 
taxons décrits et figurés par Arambourg. Le choix des ordres plus particulièrement étudiés 
(Orectolobiformes, Carcharhiniformes et Myliobatiformes) a été motivé par leur diversité rela-
tivement élevée et surtout par le nombre important de taxons nouveaux, représentés par des 

TABL. II. – Liste faunique des poissons chondrichthyens. Abréviations : DAN, Danien ; MAA, Maastrichtien ; 
PAL, Paléocène ; PALG, Paléogène ; THA, Thanétien ; YPR, Yprésien. 
Références : Arambourg [1935, 1952] ; Cappetta [1981-1989, 1992] ; Gheerbrant et al. [2003 ; Noubhani 
[1993] ; Noubhani et Cappetta [1992, 1994, 1995, 1997, 2002].
TABL. II. – Faunal list of chondrichthyan fishes. Abbreviations: DAN, Danian; MAA, Maastrichtian; PAL, 
Palaeocene; PALG, Palaeogene; THA, Thanetian; YPR, Ypresian. 
References : Arambourg [1935, 1952]; Cappetta [1981-1989, 1992]; Gheerbrant et al. [2003]; Noubhani 
[1993]; Noubhani and Cappetta [1992, 1994, 1995, 1997, 2002].

ORDRES FAMILLES GENRES ESPÈCES ÂGE RÉFÉRENCES

Chimaeriformes 1 1 1 YPR
Herman, 1973; Case 

& Herman, 1973

Hexanchiformes 2 5 6 MAA-YPR

Voir légende 

Echinorhiniformes 1 1 1 YPR

Squaliformes 2 3 7 MAA-YPR

Pristiophoriformes 1 1 2 MAA-THA

Squatiniformes 1 1 2 MAA-YPR

Heterodontiformes 1 1 2 DAN-YPR

Orectolobiformes 5 14 33 MAA-LUT

Lamniformes 10 23 51 MAA-LUT

Carcharhiniformes 4 21 44 MAA-LUT

Rajiformes 8 16 31 MAA-YPR

Torpediniformes 2 2 3 DAN-YPR

Myliobatiformes 8 32 67 MAA-LUT

 Odontorhytis 1 1 1 YPR Cappetta, 1981
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 PLANCHE I. – Sélaciens. A-C, Cretolamna maroccana (Maastrichtien, Benguérir, couche 2) ; A, dent antérieure, vue linguale ; 
B, dent latérale inférieure, vue linguale ; C, dent latérale supérieure,  vue linguale. D-E, Squalicorax pristodontus ; D, dent antérieure, 
vue linguale (Maastrichtien, Benguérir, couche 2) ; E, dent latérale, vue linguale (Maastrichtien, Benguérir, couche 3). F-G, Squalicorax 
bassanii (Maastrichtien, Benguérir, couche 6) ; F, dent antérieure, vue labiale ; G, dent latérale, vue linguale. H-J, Otodus obliquus 
(Yprésien, Sidi Daoui) ; H, dent antérieure, vue labiale ; I-J, dent latérale ; I, vue labiale ; J, vue linguale. K-L, Plicatoscyllium lehneri ; 

Nebrius obliquus 
PLATE I. – Selachians. A-C,  (Maastrichtian, Benguérir, level 2); A, anterior tooth, lingual view; B, lower 
lateral tooth, lingual view; C, upper lateral tooth, lingual view. D-E, Squalicorax pristodontus; D, anterior tooth, lingual view (Maastrichtian, 
Benguérir, level 2); E, lateral tooth, lingual view (Maastrichtian, Benguérir, level 3). F-G, Squalicorax bassanii (Maastrichtian, Benguérir, 
level 6); F, anterior tooth, labial view; G, lateral tooth, lingual view. H-J, Otodus obliquus (Ypresian, Sidi Daoui); H, anterior tooth, labial 
view;  I-J, lateral tooth; I, labial view; J, lingual view. K-L, ; K, antero-lateral tooth, labial view (Maastrichtian, 
Oulad Abdoun); L, lateral tooth, labial view (Maastrichtian, Youssou a); ,  (Ypresian, « Recette 4, sillon » D); 

M, anterolateral tooth, labial view ; , same tooth, basal view. Scale = 5 mm.
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 PLANCHE II. – Sélaciens. A-C,  Abdounia africana (Thanétien, « Recette 4 », Oulad Abdoun) ; A, dent antérieure, vue labiale ; 
B-C, dent latérale ; B, vue labiale ; C, vue linguale. D-E, Palaeogaleus larachei
Abdoun) ; D, vue labiale ; E, vue linguale. F-J, Rhombodus binkhorsti (Maastrichtien, Benguérir, couche 2) ; F-G, dent antérieure ; 

Coupatezia reniformis, 
Coupatezia 

ambroggii 
Dasyatis datasi 

PLATE II. – Selachians. A-C, Abdounia Africana (Thanetian, « Recette 4 », Oulad Abdoun); A, anterior tooth, labial view; 
B-C, lateral tooth; B, labial view; C, lingual view. D-E, Palaeogaleus larachei, lower lateral tooth (Thanetian, Oued Zem, Oulad 
Abdoun); D, labial view; E, lingual view.  F-J,  (Maastrichtian, Benguérir, level 2); F-G, anterior tooth; F, lingual 
view; G, pro le view; H-J, lateral tooth; H, lingual view; I, basal view; J, occlusal view. K-L, , female anterior 
tooth (Maastrichtian, Imin Tanout, level P2); K, occlusal view; L, basal view. ,  (Maastrichtian, Oued Erguita, 

level A); M, female lateral tooth; , male anterior tooth. O-R, Dasyatis datasi (Ypresian, Méra el Arech, « sillon » B); O-P, female 
anterior tooth; O, occlusal view; P, basal view; Q-R, male anterior tooth; Q, occlusal view; R, pro l view. Scale = 5 mm. 
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espèces à dents de taille inférieure à 5 mm. C’est le cas par exemple des raies (ou batoïdes), très 
abondantes et diversifiées, mais dont la présence demeurait jusqu’à présent discrète en raison 
de la très petite taille de leurs dents (par ex. Dasyatis, Pl. 2O-R) ; seules les formes à denture 
de type broyeur (Myliobatidae, Rhinopteridae et Rhombodontidae) étaient déjà bien connues 
des formations phosphatées. 

Les sélaciens actuels représentent un groupe de taille relativement modeste comparé 
aux poissons osseux (ostéichthyens). Ils comprennent 12 ordres (9 de requins, 3 de raies), 
58 familles (35 de requins, 23 de raies), 191 genres (108 requins, 83 raies) et 1131 espèces 
(501 requins, 630 raies). Dans la systématique adoptée ici, les 12 ordres actuels [voir Cappetta, 
2012] sont tous représentés dans les phosphates du Maroc. Arambourg [1952] a recensé 
95 espèces dont 4 sont propres aux phosphates de la Tunisie. Noubhani et Cappetta [1997] 
ont établi une liste de 218 espèces. Actuellement, la liste faunique totale des sélaciens des 
phosphates du Maroc, s’étageant du Maastrichtien inférieur au Lutétien inférieur, s’établit à 
250 espèces (150 requins et 100 raies) réparties en 121 genres au minimum. À noter d’ailleurs, 
que près de 80 espèces restent pour l’instant en nomenclature ouverte et que l’attribution 
familiale d’un certain nombre de genres reste à préciser. Nous présentons ici succinctement un 
état des connaissances s’appuyant sur les travaux déjà publiés, ainsi que sur des données de 
terrain en grande partie inédites obtenues au cours des 15 dernières années (HC). 

Hexanchiformes 
Cet ordre, représenté par les requins grisets, comprend actuellement des formes pouvant 

atteindre une longueur de l’ordre de 5 à 6 mètres pour les plus grands Hexanchus Rafinesque, 
1810, et vivant généralement en eaux assez profondes (plusieurs centaines de mètres). 
Les espèces de ce genre présentes dans les phosphates étaient de taille bien plus modeste, 
probablement inférieure à 2,5 mètres. Aux genres Hexanchus et Weltonia Ward, 1979, déjà 
signalés par Arambourg (sous le nom d’Heptranchias pour ce dernier), sont venus s’ajouter 
deux autres genres, Notorynchus Ayres, 1855 et Notidanodon Cappetta, 1975. Notorynchus, très 
rare dans les phosphates, vit actuellement sur le plateau continental, dans des eaux plutôt 
tempérées. Notidanodon, connu seulement à l’état fossile, était le plus grand des Hexanchiformes 
des phosphates et pouvait rivaliser sans aucun doute avec les plus grands représentants actuels 
de l’ordre. Le genre Heptranchias Rafinesque, 1810 n’est représenté que par une espèce, très 
rare, à la base de l’Yprésien. Ce genre fréquente actuellement le talus continental. 

Echinorhiniformes 
Les représentants de cet ordre, précédemment classés parmi les Squaliformes, occupent 

une place très modeste dans les associations fauniques de requins du Maroc. On n’en connaît 
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que quelques rares dents, attribuées à Echinorhinus priscus Arambourg, 1952, à la base de 
l’Yprésien de la région de Khouribga. 

Squaliformes 
Cet ordre de requins est bien représenté dans les phosphates du Maroc. Très rare au 

Maastrichtien où seules quelques dents de Squalus aff. huntensis Case & Cappetta, 1997 ont 
été récoltées dans le sillon X de Youssoufia (Maastrichtien supérieur), il est par contre bien 
représenté dans le Thanétien ainsi qu’à la base de l’Yprésien. Plusieurs espèces attribuées au 
genre Squalus Linné, 1758 correspondent probablement à des genres différents. La présence 
du genre Isistius Gill, 1865, mais surtout du Dalatiidae « Somniosus» crenulatus Arambourg, 
1952, tout comme l’abondance des dents de Squalus, sont en faveur d’un environnement plus 
profond et/ou plus froid pour ces périodes. 

Pristiophoriformes 
Les requins-scies sont rares dans les phosphates du Maroc, les dents rostrales et orales 

du genre Pristiophorus Müller & Henle, 1837 ne se rencontrant que de façon épisodique du 
Maastrichtien supérieur au Thanétien. Les dents rostrales récoltées dans le Thanétien avaient 
été attribuées à tort par Herman [1973] au genre Sclerorhynchus Woodward, 1889. 

Squatiniformes 
Les Squatina Duméril, 1806, ou anges de mer, occupent une place très discrète dans 

les faunes des phosphates. Leurs dents sont rares, bien que présentes du Maastrichtien à 
l’Yprésien. 

Heterodontiformes 
Ces requins se caractérisent, comme leur nom l’indique, par une denture très hétérodonte, 

avec des dents antérieures de type agrippeur et des dents latérales et postérieures de type 
broyeur. Ils possèdent également de forts aiguillons à l’avant des nageoires dorsales. Les dents 
du genre Heterodontus Blainville, 1816, toujours rares, et de petite taille en ce qui concerne 
les espèces présentes au Maroc, se rencontrent de la base du Paléocène à la base de l’Eocène.

Orectolobiformes 
Cet ordre est particulièrement abondant et diversifié dans l’ensemble de la série 

phosphatée marocaine. Il y est représenté par au moins cinq familles comprenant 14 genres et 
33 espèces. La taille de ces squales varie de quelques dizaines de centimètres pour les requins 
à épaulettes jusqu’à plus de 10 mètres pour les requins-baleines. 
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Les Hemiscylliidae Gill, 1862 ou requins à épaulettes, sont de petite taille (inférieure 
à 1 m) et ne se rencontrent actuellement que dans l’océan Indien et dans le Pacifique ouest ; 
le genre Hemiscyllium Müller & Henle, 1838 est même localisé autour de l’Australie et de 
la Nouvelle-Guinée. Dans les phosphates, on les rencontre dans le Maastrichtien inférieur 
où leurs dents, de très petite taille, restent rares malgré l’utilisation de tamis à maille de 
400 microns. Ils sont bien plus abondants dans l’Yprésien avec le genre Chiloscyllium Müller 
& Henle, 1837. 

Les Orectolobidae Jordan & Fowler, 1903 ou requins-tapis, se rencontrent actuel-
lement en Australie et en Asie du Sud-Est. Certains Orectolobus Bonaparte, 1834 actuels 
peuvent dépasser 3 mètres de longueur. Leurs représentants fossiles des phosphates (par 
ex. Squatiscyllium Cappetta, 1980) étaient de taille beaucoup plus modeste, de l’ordre de 
1,50 mètre pour les plus grands. Ils restent toujours rares et n’apparaissent que dans le 
Thanétien. 

Les Brachaeluridae Applegate, 1972 demeurent extrêmement rares et sont cantonnés au 
Paléocène, avec le genre Eostegostoma Herman, 1977. 

Les Ginglymostomatidae Gill, 1862 ou requins-nourrices, sont fréquents et diversifiés 
tout au long de la série phosphatée. Les formes de grande taille, comme Ginglymostoma 

Müller & Henle, 1837, apparaissent dès le Maastrichtien. Le genre Nebrius Rüppell, 1837 
(Pl. 1M-N) apparaît dès le Danien mais n’est relativement abondant qu’à l’Yprésien. Le genre 
Plicatoscyllium Case et Cappetta, 1997 (pl. 1K-L) est cantonné au Maastrichtien. 

Les Rhincodontidae Garman, 1913 ou requins-baleines, sont les plus grands sélaciens 
actuels. Ils sont pélagiques, planctonophages, de répartition circum-tropicale et atteignent 
couramment 12 mètres de longueur. Leurs dents sont par contre très réduites, de l’ordre de 
quelques millimètres. La famille est représentée dans les phosphates thanétiens et yprésiens 
par le genre Palaeorhincodon Herman, 1974 qui n’est jamais abondant.

Lamniformes 
Avec 10 familles, 23 genres et 51 espèces, cet ordre est, de loin, le plus diversifié et le 

plus abondant des phosphates du Maroc. Il renferme des prédateurs de taille moyenne à 
grande, avec en particulier le plus emblématique d’entre eux, Otodus obliquus (Agassiz, 
1838), fréquent dans l’Yprésien, qui pouvait atteindre 5 à 6 mètres de longueur et dont les 
dents (pl. 1H-J) figurent sur les armoiries de la ville de Khouribga et de l’Office Chérifien des 
Phosphates. D’autres grands prédateurs sont présents à la base du Maastrichtien, en particulier 
Scapanorhynchus rapax (Quaas, 1902), mais aussi Cretolamna maroccana (Arambourg, 1935) (pl. 
1A-C) ou Squalicorax pristodontus (Agassiz, 1835), un « cousin » du requin-tigre du point de 
vue de la morphologie dentaire (pl. 1D-E). Le genre Squalicorax Whitley, 1939 est d’ailleurs 
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un des éléments majeurs des associations du Maastrichtien marocain, avec en particulier une 
grande diversité spécifique au Maastrichtien inférieur. Au Paléocène, on peut noter également 
la présence de Palaeocarcharodon orientalis (Sinzow, 1899), qui pouvait concurrencer en taille les 
grands prédateurs du Crétacé terminal, mais pas toutefois ceux de l’Eocène inférieur comme 
Otodus.

Les Odontaspididae Müller & Henle, 1839, très discrets au cours du Maastrichtien 
avec la seule espèce Carcharias heathi Case & Cappetta, 1997, deviennent particulièrement 
abondants et diversifiés dès la base du Paléocène, avec une douzaine d’espèces recensées. 
De taille déjà respectable, de l’ordre de 2 à 3 mètres, certains représentants de cette famille 
constituaient un groupe de redoutables prédateurs. 

Les Mitsukurinidae Jordan, 1898 renferment des espèces de taille très différentes. 
L’espèce Scapanorhynchus rapax, limitée à la base du Maastrichtien, et dont les dents antérieures 
pouvaient atteindre 7 cm de hauteur, était de loin le plus grand prédateur de cette période 
parmi les requins, avec une taille que l’on peut estimer à environ 5 mètres. Le genre Anomotodon 
Arambourg, 1952 renferme une espèce de petite taille (Anomotodon plicatus Arambourg, 1952) 
dans le Maastrichtien et une autre de taille moyenne (Anomotodon sp.) dans le Thanétien. Il 
devient extrêmement rare à l’Yprésien.

Les Lamnidae Müller & Henle, 1838 sont représentés par deux espèces qui ne 
dépassaient probablement pas 3 mètres de longueur. L’une, assez rare, présente dans le 
Thanétien et attribuée à « Isurus » schoutedeni (Herman, 1972), l’autre, Isurolamna inflata 
(Leriche, 1905), beaucoup plus abondante, présente dans le Thanétien et l’Yprésien. 

Les Otodontidae Glickman, 1964 sont particulièrement bien représentés dans 
les dépôts du Maroc dont ils constituent un des éléments majeurs et caractéristiques 
des associations du Maastrichtien, à côté des Anacoracidae. En raison de leur taille, 
qui pouvait atteindre et même dépasser les 3 mètres, ils représentaient un groupe de 
prédateurs redoutables. Cretolamna maroccana (Arambourg, 1935) (pl. 1A-C) est une espèce 
particulièrement abondante dans le Maastrichtien supérieur et la présence constante de 
nombreuses dents de cette espèce près de carcasses de grands reptiles marins pourrait 
indiquer qu’elle avait un comportement de charognard quand l’occasion se présentait , 
tout comme les Squalicorax d'ailleurs.

Les Otodontidae Glikman, 1964 renferment le genre Otodus (pl. 1H-J), le plus célèbre de 
la faune yprésienne et certainement le genre de la série phosphatée le plus connu au monde. 
Avec une taille probable de 5-6 mètres, c’était non seulement le plus grand prédateur marin 
de l’époque, mais aussi le plus grand ayant vécu dans la mer des phosphates, toutes époques 
confondues. Le genre Parotodus Cappetta, 1980, présent à la base de l’Yprésien, était de taille 
plus modeste et beaucoup plus rare. 
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Les Serratolamnidae Landemaine, 1991 sont surtout communs dans la moitié supérieure 
du Maastrichtien, avec Serratolamna serrata (Agassiz, 1838). 

Les Alopiidae Bonaparte, 1838 ou requins-renards, de moeurs plutôt pélagiques, sont 
extrêmement rares et localisés à la base de l’Yprésien, avec la seule espèce Alopias denticulatus 

Cappetta, 1981. 

Les Anacoracidae Casier, 1947 sont un des éléments dominants et caractéristiques des 
associations fauniques du Maastrichtien avec surtout Squalicorax pristodontus (Agassiz, 1835) 
(pl. 1D-E). Ils étaient de taille moyenne à grande, atteignant probablement 3 à 4 mètres de 
longueur. Ils sont caractérisés par une denture de type coupeur, avec des dents comprimées 
labio-lingualement et à tranchants fortement découpés qui en faisaient des prédateurs efficaces. 
La denture de Squalicorax (pl. 1D-G) ressemble à celle du requin-tigre actuel (Galeocerdo cuvier 
(Péron & Lesueur, 1822)), bien qu’il n’y ait pas de relation de parenté directe entre les deux 
groupes. Il est probable que Squalicorax se soit attaqué aux tortues de la mer maastrichtienne, 
à l’instar de Galeocerdo vis-à-vis des chéloniens marins actuels. Le genre Squalicorax présentait 
une grande diversité spécifique au Maastrichtien inférieur avec pas moins de 5 espèces 
distinctes (pl. 1F-G). 

Le genre Pseudocorax Priem, 1897, attribué jusqu’ici aux Anacoracidae, est maintenant 
classé dans une famille différente, les Pseudocoracidae Cappetta, 2012. 

Le genre Palaeocarcharodon Casier, 1960, qui était un des grands prédateurs des 
phosphates du Maroc, présent du Danien au Thanétien, est pour l’instant de statut familial 
incertain, mais représente certainement une nouvelle famille. 

Carcharhiniformes 
Cet ordre est représenté par quatre familles totalisant plus d’une quarantaine d’espèces. 

Ces requins étaient de taille plutôt modeste, de l’ordre de 3 mètres pour les plus grands, 
comme le requin tigre actuel (Galeocerdo Müller & Henle, 1837). 

Les Triakidae Gray, 1851 sont rares et peu diversifiés au Maastrichtien et surtout bien 
représentés durant le Paléocène avec le genre Palaeogaleus Gurr, 1962 (pl. 2D-E). Comme 
actuellement, ils étaient de taille modeste, inférieure à 2 mètres.  

Les Carcharhinidae Jordan & Evermann, 1896, absents au Maastrichtien et dont la 
présence reste très discrète au cours du Paléocène, deviennent abondants et diversifiés à partir 
de la base de l’Yprésien où ils constituent une composante caractéristique de la faune. Leur 
arrivée massive, avec en particulier Abdounia Cappetta, 1980 de grande taille et Physogaleus 
Cappetta, 1980, marque la base de l’Eocène inférieur. Le genre Abdounia est représenté au 
Thanétien par une espèce de petite taille mais très abondante, A. africana Arambourg, 1952 
(pl. 2A-C). 
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Les Scyliorhinidae Gill, 1862, avec une vingtaine d’espèces, sont de loin les 
carcharhiniformes les plus diversifiés. Ils étaient tous de petite taille, les plus grands 
(Premontreia Cappetta, 1992) n’atteignant probablement pas 2 mètres de longueur.

Les Hemigaleidae Hasse, 1879 ne sont connus que par quelques dents de la couche 0 
(Yprésien moyen) de Daoui (nord-est du bassin des Oulad Abdoun). Il s’agit des plus anciens 
représentants de la famille.

Rajiformes 

Dans les phosphates du Maroc, cet ordre de raies compte au minimum 8 familles, dont 
4 sont uniquement fossiles et cantonnées au Crétacé (Hypsobatidae, Parapalaeobatidae, 
Sclerorhynchidae et Ptychotrygonidae), 16 genres et 31 espèces. 

Les dents de Rhinobatidae Müller & Henle, 1837 ou raies-guitares, ne sont pas très 
rares dans certains niveaux des phosphates marocains mais, en raison de leur très petite 
taille, elles ont longtemps échappé aux investigations. Elles sont surtout présentes dans le 
Maastrichtien et deviennent beaucoup plus rares dans les niveaux paléocènes et éocènes. Du 
fait d’une connaissance encore imparfaite des formes actuelles, la systématique de ce groupe 
est encore confuse et l’attribution de la plupart des espèces fossiles au genre Rhinobatos Linck, 
1790 devra être revue [Cappetta, en prép.]. 

Les Pristidae Bonaparte, 1838 ou poissons-scies, font leur apparition à l’extrême base 
de l’Yprésien et ne sont pas du tout connus dans les niveaux thanétiens immédiatement 
sous-jacents. Ils ne sont jamais abondants et, jusqu’ici, seules leurs dents rostrales ont pu être 
découvertes, leurs dents orales étant inconnues dans les mêmes formations.  

Les Rhynchobatidae Garman, 1913, font leur apparition au Maastrichtien inférieur, où ils 
restent toutefois particulièrement rares. Au Maastrichtien supérieur, des dents rappelant celles 
de Rhynchobatus Müller & Henle, 1837 ont été récoltées à Imin Tanout. Leur appartenance au 
genre Rhynchobatus s.s. reste toutefois à confirmer. 

Les Hypsobatidae Cappetta, 1992, Parapalaeobatidae Cappetta, 1992 et 
Ptychotrygonidae Kriwet et al., 2009, ne sont connus que par des dents isolées alors que 
les Sclerorhynchidae Cappetta, 1974, ou poissons-scies crétacés, sont connus par des 
squelettes complets dans le Crétacé supérieur du Liban, et même, depuis peu, par des rostres 
plus ou moins complets provenant des phosphates du Maroc (Schizorhiza Weiler, 1930). La 
ressemblance de ces poissons-scies crétacés avec les actuels n’est que superficielle et, en aucun 
cas, ils ne peuvent être considérés comme leurs ancêtres, comme on l’a crû pendant longtemps. 
Ils constituent un cas remarquable de convergence morphologique, tout comme les requins-
scies (Pristiophoridae) qui eux sont des requins [Cappetta, 1974].  
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Trois genres (Erguitaia Cappetta, 1989, Hamrabatis Cappetta, 1991 et Tanoutia Noubhani 
& Cappetta, 1995) connus seulement dans le Maastrichtien sont des rajiformes dont le statut 
familial n’est pour l’instant pas défini. Il est probable que les trois appartiennent à des familles 
différentes. 

Myliobatiformes 

Cet ordre de raies est largement représenté dans les phosphates du Maroc. 

Les Dasyatidae Jordan, 1888 ou pastenagues (raies à aiguillons caudaux), commencent 
à être présents, mais de façon discrète, dès le Maastrichtien. Ils sont bien représentés au 
Paléocène, surtout au Danien, mais se raréfient à l’Yprésien. 

A côté des Dasyatidae proprement dits, on rencontre de nombreux taxons attribuables à 
des Dasyatoidea incertae fam., dont la plupart d’ailleurs, représente certainement des familles 
actuellement disparues. Un des genres les plus abondants et les plus caractéristiques est  
Coupatezia Cappetta, 1982 (pl. 2K-N). Bien que seulement connu par des dents isolées, ce genre 
était vraisemblablement proche morphologiquement des Dasyatidae. À noter d’ailleurs que 
les genres Coupatezia et Dasyatis Rafinesque, 1810 (pl. 2O-R) semblent s’exclure mutuellement 
et ne sont jamais en égale abondance en association. 

Les Gymnuridae Fowler, 1934 ou raies-papillons, apparaissent au Thanétien avec le 
genre Gymnura van Hasselt, 1823. Leurs dents sont particulièrement petites (environ 1 mm) 
par rapport à leur envergure d’environ 1,5 mètre. Ouledia Cappetta, 1986 ne se rencontre que 
dans l’Yprésien supérieur.

Les Myliobatidae Bonaparte, 1838 ou raies-mourines, pouvaient atteindre de grandes 
tailles, tout comme dans la nature actuelle. Cette famille est connue par des dents isolées, plus 
rarement par des plaques dentaires, trouvées souvent en abondance dans certains niveaux, 
en particulier le Thanétien et l’Yprésien. Au Danien, cette famille n’est représentée que par 
une seule espèce assez rare, à dents de très grande taille. Cette famille est totalement absente 
des niveaux maastrichtiens, bien qu’on la connaisse dès le Campanien en Amérique du 
Nord [Welton et Farish, 1993], et au Maastrichtien dans d’autres régions d’Afrique [Tabaste, 
1963 ; Cappetta, 1972], d’Europe [Soler-Gijon et Lopez-Martinez, 1998] ou d’Asie [Prasad et 
Cappetta, 1993]. La diversité générique est importante, avec des genres uniquement fossiles 
comme Lophobatis Cappetta, 1986, Leidybatis Cappetta, 1986 ou Pseudaetobatus Cappetta, 
1986, aux adaptations dentaires sans équivalent de nos jours. 

Les Rhinopteridae Jordan & Evermann, 1896 sont surtout présents à l’Yprésien, sans 
toutefois être abondants. Par rapport aux Myliobatidae, cette famille occupe une place modeste 
dans les associations fauniques, avec 2 espèces du seul genre Rhinoptera Cuvier, 1829. 
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Les Mobulidae Gill, 1893 ou raies-mantas, sont assez diversifiés dans les phosphates du 
Maroc, avec 9 espèces reconnues du Danien à l’Yprésien supérieur. Toutefois leurs dents ne sont 
jamais communes, en dehors de celles du genre Burnhamia Cappetta, 1976, qui est de loin le plus 
abondant et le plus intéressant sur le plan stratigraphique. En effet, du Thanétien à l’Yprésien 
supérieur, on observe une diminution de la taille de ses dents, couplée à une atténuation 
progressive de l’ornementation de leur face occlusale [Noubhani et Cappetta, 1992]. 

Les Rhombodontidae Cappetta, 1987, ne sont présents que dans le Maastrichtien, dont 
ils représentent d’ailleurs un des éléments caractéristiques. Possédant une denture de type 
broyeur, ils sont connus par de nombreuses dents isolées. À la base du Maastrichtien, à l’Oued 
Erguita, Rhombodus meridionalis Arambourg, 1952, espèce de petite taille, est particulièrement 
abondante, alors qu’elle est beaucoup plus rare dans les niveaux contemporains du bassin 
des Ganntour. R. binkhorsti Dames, 1881 (pl. 2F-J), aux dents de taille nettement supérieure, 
est surtout bien représentée dans le Maastrichtien supérieur des bassins des Ganntour et des 
Oulad Abdoun. 

Torpediniformes 
Les torpilles ou raies électriques sont rares dans les phosphates et représentées par 

deux familles. Les Narcinidae Gill, 1862 ne sont connus que par un nombre réduit de 
dents appartenant au genre Narcine Henle, 1834 récoltées dans l’Yprésien supérieur. Les 
Torpedinidae Bonaparte, 1838 ont livré de rares dents du genre fossile Eotorpedo White, 
1934, du Danien jusqu’à l’Yprésien inférieur. 

Autres sélaciens
Cas d’Odontorhytis Böhm, 1926 : ce genre, décrit à l’origine sur des dents provenant de 

l’Eocène probablement supérieur d’Afrique du Sud-Ouest, avait été interprété comme un 
téléostéen. Tombé dans l’oubli pendant des décennies, sa vraie nature, à savoir un sélacien, fut 
ré-interprétée [Cappetta, 1981]. Toutefois, sa position systématique précise au niveau ordinal 
et familial reste à établir. 

Il est intéressant de noter qu’à côté des ordres passés en revue ci-dessus, tous encore 
représentés dans la nature actuelle, deux autres ordres connus seulement à l’état fossile 
(Hybodontiformes et Synechodontiformes) sont étonnamment totalement absents dans les 
phosphates du Maroc. Les Hybodontiformes sont pourtant connus en Amérique du Nord 
jusqu’au Maastrichtien, tandis que les Synechodontiformes ont des représentants en Europe 
et en Amérique du Nord jusqu’au Paléocène supérieur. 

Pour l’instant, 12 genres de sélaciens sont connus exclusivement dans les phosphates 
du Maroc : 4 dans le Maastrichtien (Dasyrhombodus Noubhani & Cappetta, 1994, Ganntouria 
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Noubhani & Cappetta, 1997, Ixobatis Noubhani & Cappetta, 1995, Tanoutia Noubhani 
& Cappetta, 1995), 3 dans le Danien (Danogaleus Noubhani & Cappetta, 1997, Ishaquia 

Noubhani & Cappetta, 1995, Myliodasyatis Noubhani & Cappetta, 1997), 2 dans le Danien 
et le Thanétien (Delpitia Noubhani & Cappetta, 1997, Porodermoides Noubhani & Cappetta, 
1997) et 3 dans le Thanétien (Heterobatis Noubhani & Cappetta, 1997, Hologinglymostoma 

Noubhani & Cappetta, 1997, Khouribgaleus Noubhani & Cappetta, 1997), ce qui représente 
10,34 % de l’ensemble de la faune. Ce nombre est appelé à augmenter, certains des taxons 
laissés en nomenclature ouverte représentant des genres nouveaux inconnus à ce jour en 
dehors du Maroc. 

Chimères

Les restes de chimères sont très rares dans les phosphates du Maroc. Une dent 
mandibulaire a été signalée par Herman [1973] dans l’Yprésien de Sidi Daoui (nord-est du 
bassin des Oulad Abdoun) et un fragment d’aiguillon provenant de la base de l’Yprésien de la 
tranchée REI (zone de Sidi Daoui également) a été attribué à Edaphodon cf. bucklandi (Agassiz, 
1843) [Case et Herman, 1973]. Finalement, quelques restes ont également été trouvés dans le 
Paléocène (obs. pers. E. Gheerbrant et identification P. Janvier). Cette rareté est certainement 
liée au fait que les chimères actuelles vivent en eaux profondes dans les régions tropicales et 
tempérées chaudes ; on peut penser qu’il en était de même pour les chimères vivant lors du 
dépôt de la série phosphatée du Maroc.  

Intérêt des faunes de sélaciens

Par leur diversité, les faunes de sélaciens des phosphates du Maroc nous renseignent 
sur les différentes communautés qui se sont succédées au cours du temps et constituent une 
référence de premier ordre au niveau mondial. Par leur présence dans la plupart des niveaux, 
ces faunes ont permis d’établir une séquence biostratigraphique détaillée sur une période 
d’une vingtaine de millions d’années. C’est d’ailleurs grâce à leur étude qu’Arambourg [1935, 
1952] a pu établir une biostratigraphie détaillée, ainsi qu’une datation de l’ensemble de la 
série phosphatée du Maroc, par comparaison avec les faunes connues d’Europe et d’autres 
régions du monde. D’autre part, grâce à leur pouvoir de résolution stratigraphique assez 
satisfaisant, plusieurs lignées ont pu être utilisées à des fins chronostratigraphiques et pour 
des corrélations entre bassins ou entre régions parfois éloignées [Noubhani et Cappetta, 1992, 
1994]. Enfin, en raison de leur place au sommet de la chaîne trophique marine, les sélaciens 
sont très sensibles aux perturbations de tous ordres, en particulier aux changements de 
l’environnement (variations climatiques, modifications paléogéographiques, etc...). 
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Les faunes de sélaciens des phosphates marocains sont devenues, en raison de leur 
richesse et de leur distribution stratigraphique précisée sur une assez longue période (environ 
24 Ma), une référence pour l’étude des faunes contemporaines à travers le monde aussi 
bien pour les corrélations stratigraphiques que pour les relations paléobiogéographiques, à 
l’échelle régionale  (Maghreb, Afrique sub-saharienne et Proche-Orient) et intercontinentale 
(Europe et Amériques). Ces faunes ont également permis d’évaluer l’importance des 
phénomènes d’extinction et de renouvellement faunique sur plusieurs étages, et en particulier 
à la limite K/Pg [Cappetta, 1987 ; Noubhani, 2010 ; Noubhani et Cappetta, 1997] (fig. 8). 
Entre le Maastrichtien et le Danien on note une chute de la diversité aussi bien spécifique 
que générique, cette dernière étant toutefois moins marquée. À partir du Danien, le nombre 
d’espèces augmente de façon linéaire pour atteindre 88 espèces à l’Yprésien. La chute drastique 
du nombre de genres et d’espèces entre l’Yprésien et la base du Lutétien est à mettre en rapport 
avec le très faible échantillon lutétien et ne saurait refléter la variation réelle des assemblages 
fauniques. Au niveau des genres, l’augmentation est plus forte entre Danien et Thanétien 
qu’entre Thanétien et Yprésien. 

POISSONS OSSEUX (ACTINOPTÉRYGIENS) (TABL. III, PL. 3) 

Les téléostéens représentent plus de 99 % des espèces actuelles d’actinoptérygiens et près 
de la moitié de celles de vertébrés. Les 26 840 espèces, distribuées en 448 familles et 4278 genres 
[Nelson, 2006], se rencontrent dans tous les habitats marins et dulçaquicoles, de - 11 000 m 
de profondeur à + 4500 m d’altitude, des sources chaudes (43°C) aux eaux polaires (- 1,80°C) 
[Helfman et al., 1997]. 

L’origine du groupe a longtemps été débattue et ce n’est qu’avec l’avènement de la 
méthode cladistique que des auteurs tels que Patterson et Rosen [1977] et Nelson [1969] ont 
pu confirmer sa monophylie. Avant cela, de nombreuses classifications et divers scénarios 
évolutifs avaient été proposés, passant d’une classification fondée sur le type d’écaille proposée 
par Agassiz [1833-1844] à des études plus récentes de Greenwood et al. [1966] qui voyaient au 
sein des téléostéens une triple origine à partir d’un ancêtre pholidophoriforme. 

Le registre fossile des téléostéens est très riche et débute dès le Trias inférieur, avec le 
genre Pholidophorus. Ils sont bien représentés dans les gisements jurassiques mais ce n’est qu’à 
partir du Crétacé qu’ils vont réellement se diversifier, avec l’apparition de clades majeurs tels 
que les Clupeomorpha, les Ostariophysi, les Euteleostei, etc. (pl. 3A). Au Cénozoïque, leur 
diversification s’intensifie et ils représentent la grande majorité des fossiles d’actinoptérygiens 
retrouvés ; la faune alors en place s’apparente très fortement aux assemblages actuels. 
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Les actinoptérygiens sont représentés dans tous les niveaux et tous les bassins à phos-
phates du Maroc, et plus particulièrement dans le bassin des Oulad Abdoun. Là, leur grande 
richesse est illustrée à la fois par une qualité de préservation exceptionnelle et par la diver-
sité des taxons décrits. Au moins douze familles d’actinoptérygiens ont été recensées par 

TABL. III. – Liste faunique des poissons actinoptérygiens. Abréviations : DAN, Danien ; MAA, Maastrichtien ; 

PAL, Paléocène ; PALG, Paléogène ; THA, Thanétien ; YPR, Yprésien. 

TABL. III. – Faunal list of actinopterygian fishes. Abbreviations: DAN, Danian; MAA, Maastrichtian; PAL, 

Palaeocene; PALG, Palaeogene; THA, Thanetian; YPR, Ypresian.

GROUPES ESPÈCES ÂGE RÉFÉRENCES

PYCNODONTIFORMES Pycnodontidae
Phacodus 

punctuatus
MAA Arambourg, 1952

AULOPIFORMES 
Enchodontidae

Enchodus libycus MAA
Arambourg, 1952 ; El Houssaini, 

en prép.

Enchodus 

bursauxi
MAA Arambourg, 1952 

Enchodus elegans MAA Arambourg, 1952

Dercetidae Stratodus apicalis MAA Arambourg, 1952

ICHTHYODECTIFORMES Saurodontidae
Saurodon, 

Saurocephalus?
MAA El Houssaini, en prép.

TETRAODONTIFORMES Eotrigonodontidae
Stephanodus 

libycus
MAA Arambourg, 1952

ALBULIFORMES Albulidae

Albula oweni YPR Arambourg, 1952

Phosphonatator 

oxyrhynchus 
MAA Cavin et al., 2000

OSTEOGLOSSIFORMES Osteoglossidae    
Brychetus 

muellerie
YPR Arambourg, 1952

PERCIFORMES

Serranidae
Phosphichthys 

thomasi?
PAL El Houssaini, en prép.

Sparidae Sparus PAL - YPR Arambourg, 1952

Sphyraenidae Sphyraena YPR Arambourg, 1952

Scombridae
Scomberomorus, 

Cybium?
PAL - YPR Arambourg, 1952

Trichiuridae Trichiurus PAL - YPR Arambourg, 1952

Xiphiidae
Xiphiorhynchus YPR Arambourg, 1952

Cylindracanthus YPR Arambourg, 1952

ELOPIFORMES

Phyllodontidae

Eodiaphyodus 

granulosus
MAA Arambourg, 1952

Phyllodus 

toliapicus
PAL Arambourg, 1952

Megalopidae
Protarpon, 

Promegalops?
DAN El Houssaini, 2007
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Arambourg [1952], représentant les principaux clades de téléostéens ainsi que quelques 
pycnodontes. Les études anatomiques et descriptives d’Arambourg sur les téléostéens des 
phosphates ont été faites sur des restes désarticulés. Le matériel fossile a depuis été consi-
dérablement enrichi par de nombreuses missions de terrains, fruits de la collaboration fran-
co-marocaine. Aujourd’hui nous disposons donc d’un matériel très bien conservé, souvent 
en 3 dimensions et en connexion anatomique. Pourtant, peu d’études anatomiques ont été 
entreprises ces dernières décennies et cette faune, encore largement méconnue, est en cours 
d’étude (thèse KH).  

Au Maastrichtien, les actinoptérygiens comprennent des pycnodontes et des téléos-
téens. Au Paléocène-Eocène, l’assemblage faunique est très différent, les pycnodontes ayant 
disparu, et les téléostéens sont plus diversifiés et représentés par des groupes globalement 
différents de ceux du Maastrichtien.  

Pycnodontiformes 

Les Pycnodontes sont connus uniquement à l’état fossile. Apparus au Trias et disparus 
à l’Eocène supérieur, ils connaissent leur apogée au Jurassique. Ils se caractérisent par un 
mélange de caractères primitifs, tels que leurs vertèbres cartilagineuses, et de caractères dérivés 
tels que leurs dents incisiformes et molariformes qui devaient leur permettre de brouter, ou 
de broyer coraux, carapaces de crustacés ou coquillages. Ils avaient un corps haut en vue 

 PLANCHE III. – Actinoptérygiens. A, Hypothèse des relations phylogénétiques entre les principaux groupes de téléostéens. 

PLATE III. – Actinopterygians. A, phylogenetic relationships between the main teleostean groups. modif ied from Cavin [2010]. 
B, Enchodus libycus, OCP DEK-GE 77, Maastrichtian, Oulad Abdoun Basin, skull and jaw fragments.
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latérale et discoïdal [Blot, 1987]. Dans les phosphates du Maroc, ils sont connus par l’espèce 
maastrichtienne Phacodus punctuatus Dixon, 1850 [Arambourg, 1952]. 

Téléostéens

Aulopiformes 

Les Aulopiformes actuels sont regroupés notamment en raison des caractéristiques 
communes de la structure de leurs branchies. Deux familles éteintes ont été retrouvées dans 
les phosphates maastrichtiens du Maroc : les Enchodontidae et les Dercetidae. 

Les Enchodontidae (Pl. 3B) sont proches de l’actuelle famille des Alepisauridae et 
possèdent des dents très grandes et robustes, indiquant des prédateurs. Leurs restes sont 
très abondants dans les niveaux phosphatés maastrichtiens où ils sont représentés par trois 
espèces : Enchodus libycus (Quaas, 1902) [ElHoussaini Darif, en prép.], E. bursauxi Arambourg, 
1952, et E. elegans Dartevelle & Casier, 1949. 

Les Dercetidae sont caractérisés par leur corps anguilliforme et leurs prémaxillaires plus 
au moins développés en rostre comme c’est le cas chez Stratodus apicalis Cope, 1872. Cette 
espèce possède une grande répartition paléobiogéographique, étant connue dans le Crétacé 
supérieur d’Amérique du Nord ainsi que dans le Maastrichtien des phosphates du Maroc et 
de Syrie [cf. Bardet et al., 2000].

Ichthyodectiformes

Les Ichthyodectiformes constituent un ordre de téléostéens essentiellement marins du 
Jurassique supérieur et du Crétacé [Taverne et Chanet, 2000]. Ils furent abondants au Crétacé 
et atteignirent de grandes tailles. Leur morphologie générale rappelle un peu celle des thons 
actuels, surtout par leur nageoire caudale, mais ils sont beaucoup plus allongés. Leurs 
habitudes de prédation sont indiquées par la présence de grandes dents. Ils sont représentés 
dans les phosphates maastrichtiens par la famille des Saurodontidae (Saurodon Hay, 1830 ou 
Saurocephalus Harlan, 1824) [ElHoussaini Darif, en prép.]. 

Elopiformes

Il s’agit d’un des groupes les plus primitifs de téléostéens. Ils possèdent la particularité 
de commencer leur cycle de vie sous forme d’une larve particulière appelée leptocéphale. Ils 
sont représentés dans les phosphates du Maroc par les Megalopidae. 
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Les Megalopidae (tarpons) ont été mentionnés récemment dans les phosphates 
paléogènes d’Afrique du Nord [Elhoussaini Darif, 2007 ; Elhoussaini Darif et al., 2009]. Deux 
neurocrânes bien conservés sont attribués à cette famille et présentent de nombreux caractères 
communs avec les genres Protarpon et Promegalops [Forey, 1973] de l’Yprésien des London Clay. 

Albuliformes 
Ce sont des Elopomorphes à corps court, par opposition aux anguilliformes qui sont 

également des elopomorphes. 

Les Albulidae représentent cet ordre dans les phosphates avec les espèces Albula oweni 

Arambourg, 1952 de l’Yprésien et Phosphonatator oxyrhynchus Cavin et al., 2010, celle-ci décrite 
récemment dans le Danien [Cavin et al., 2000]. Il est à noter que, selon Cavin et al. [2000], 
les dents isolées attribuées à Albula oweni pourraient très bien appartenir à Phosphonatator 

oxyrhynchus. 

Les Phyllodontidae sont connus dans le Maastrichtien par Eodiaphyodus granulosus 

Arambourg, 1952, et dans le Paléogène par Phyllodus toliapicus Agassiz, 1839-1844.

Osteoglossiformes
Les Osteoglossiformes sont appelés «poissons à la langue osseuse» en référence à la 

présence de dents sur le parasphénoïde et la langue. Ils sont connus dans les niveaux yprésiens 
des phosphates par la famille Osteoglossidae (Brychaetus muelleri Woodward, 1901).   

Perciformes
Les Perciformes forment l’ordre le plus important de téléostéens et de vertébrés actuels, 

avec plus de 7000 espèces de formes et de tailles différentes. Ils sont apparus et se sont 
diversifiés au Crétacé supérieur. Dans les phosphates paléogènes ce groupe est bien représenté 
par différentes familles connues essentiellement par des dents isolées et des fragments de 
mâchoires. 

Les Serranidae (mérous) ont été identifiés dans les phosphates yprésiens du Maroc par 
Arambourg [1952] sur la base de restes désarticulés et de dents rapportés à Phosphichthys 

thomasi Arambourg, 1952, espèce décrite dans l’Eocène inférieur des phosphates de Tunisie. 
Aujourd’hui, on dispose au Maroc de restes plus complets (crâne conservé en trois dimensions) 
qui montrent que ce Serranidae est effectivement proche de Phosphichthys thomasi [ElHoussaini 
Darif, en prép.]. 

Les Sparidae (dorades) se caractérisent par un corps généralement haut et comprimé. Ils 
sont connus dans les phosphates du Paléogène par le genre Sparus Linné, 1758.
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Les Sphyraenidae actuels incluent de puissants prédateurs, les barracudas, faciles 
à distinguer de par leur corps très allongé, leur museau fuselé et leur bouche largement 
fendue. Ils sont représentés dans les phosphates yprésiens du Maroc par le genre Sphyraena 

Artedi, 1793.

Les Scombridae (maquereaux) sont caractérisés par un corps fuselé, comprimé et un 
rostre court. Ils sont connus dans les phosphates du Paléogène par le genre Scomberomorus 

Lacépède, 1801 (ou Cybium Cuvier, 1829). 

Les Trichiuridae ont le corps très allongé, très comprimé, rubané et dépourvu d’écailles. 
Ils sont connus dans les phosphates du Paléogène par le genre Trichiurus Linné, 1758.

Les Xiphiidae (poissons-épée) possèdent un long rostre. Ils sont représentés dans l’Eocène 
des phosphates du Maroc par les genres Xiphiorhynchus Van Beneden, 1871 et Cylindracanthus 

Leidy, 1856. 

Tetraodontiformes 
Les Tetraodontiformes sont pourvus d’une poche stomacale qui peut se remplir d’air ou 

d’eau, augmentant ainsi le volume de l’animal en présence d’un danger. Ils sont représentés 
dans les phosphates maastrichtiens par les Eotrigonodontidae tels que Stephanodus libycus 

(Dames, 1883) [ElHoussaini Darif, en prép.].

Intérêts des faunes d’actinoptérygiens
L’intérêt majeur des gisements de phosphates du Maroc, et plus particulièrement de ceux 

du bassin des Oulad Abdoun, est que l’on trouve une succession de niveaux contenant des 
fossiles sur une période continue allant de la fin du Crétacé au début du Tertiaire. Ces niveaux 
ouvrent ainsi une rare fenêtre sur des moments-clés de l’histoire évolutive des téléostéens, 
par exemple la crise K/Pg et la radiation évolutive des percomorphes au début de l’Eocène. 
Les recherches actives sur les téléostéens fossiles des phosphates dans le cadre d’une thèse 
nous permettront de comprendre les relations phylogénétiques et la dynamique évolutive de 
ces ichthyofaunes en parallèle avec les changements globaux qui ont marqué l’histoire de la 
Terre. Le passage de la limite K/Pg est marqué par une crise sélective incluant des familles 
de téléostéens qui ont pu franchir cette limite (Phyllodontidae et Albulidae) et d’autres qui 
s’éteignent au Maastrichtien (Enchodontidae et Dercetidae). 

REPTILES (TABL. IV, PL. 4-10) 
Après les poissons cartilagineux et osseux, les reptiles au sens large (oiseaux inclus) 

sont le groupe le plus abondant et diversifié des phosphates du Maroc où ils sont souvent 
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TABL. IV. – Liste faunique des reptiles (oiseaux compris). Abréviations : DAN, Danien ; MAA, Maastrichtien ; PAL, 

Paléocène ; PALG, Paléogène ; THA, Thanétien ; T-Y, Thanétien-Yprésien ; YPR, Yprésien ; ?, âge inconnu. 

TABL. IV. – Faunal list of reptiles (including birds). Abbreviations: DAN, Danian; MAA, Maastrichtian; PAL, Palaeocene; 

PALG, Palaeogene; THA, Thanetian; T-Y, Thanetian-Ypresian; YPR, Ypresian; ?, unknown age.

GROUPES ESPÈCES ÂGE RÉFÉRENCES

SQUAMATA

SERPENTES Palaeophiidae

Palaeophis 

maghrebianus 
YPR

Houssaye et al.,  

2013

Palaeophis sp. PAL Rage, obs. pers.

Palaeophis sp. MAA Rage & Wouters, 1979

VARANOIDEA Pachyvaranidae
Pachyvaranus 

crassispondylus 
MAA

Houssaye et al.,  

2011

MOSASAUROIDEA Mosasauridae

Mosasaurus beaugei MAA Bardet et al., 2004

Prognathodon  

giganteus
MAA

Cappetta et al.,  

2014

Prognathodon currii MAA Bardet et al., 2005b

Prognathodon n. sp. MAA Bardet et al., en prép.

Eremiasaurus 

heterodontus
MAA

LeBlanc et al.,  

2012

Carinodens belgicus MAA Bardet et al., 2008

Carinodens minalmamar MAA Schulp et al., 2010

Globidens  

phosphaticus 
MAA

Bardet et al.,  

2005b

Platecarpus (?) 

ptychodon 
MAA

Polcyn, Bardet et al., 

en prép.

Halisaurus arambourgi MAA Bardet et al., 2005a

CROCODYLIFORMES

CROCODYLIA

Gavialoidea

Thoracosaurus sp. ? Jouve, 2004

Argochampsa  

krebsi
DAN

Hua & Jouve,  

2004

Ocepesuchus 

eoafricanus
MAA

Jouve et al.,  

2008a

Tomistominae
Maroccosuchus 

zennaroi
YPR Jouve et al., 2014

NON-CROCODYLIA

Dyrosauridae

Dyrosaurus 

maghribensis
YPR

Jouve et al.,  

2006b

Hyposaurus sp. YPR Arambourg, 1952

Hyposaurus  

paucidens
THA

Arambourg,  

1952

Chenanisuchus 

lateroculi
THA

Jouve et al.,  

2005a

Arambourgisuchus 

khouribgaensis
THA

Jouve et al.,  

2005b

Rhabdognathus sp. THA Jouve, 2004

Aff. Phosphatosaurus THA Jouve, 2004

Atlantosuchus  

coupatezi
DAN

Buffetaut,  

1979

Pholidosauridae
Pholidosauridae  

indet.
DAN

Jouve et al.,  

en prép.

?
Crocodyliformes  

indet.
MAA

Arambourg,  

1952
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CHELONII

PLEURODIRA Bothremydidae

Rhothonemys brinkmani PALG Gaffney et al., 2006

Ummulisani 

rutgersensis
YPR Gaffney et al., 2006

Bothremys kellyi YPR Gaffney et al., 2006

Phosphatochelys 

tedfordi
THA Gaffney & Tong, 2003

Bothremydidae indet. THA [in Moody, 1976]

Taphrosphys ippolitoi DAN Gaffney et al., 2006

Bothremys maghrebiana DAN Gaffney et al., 2006

Araiochelys hirayamai DAN Gaffney et al., 2006

Labrostochelys galkini DAN Gaffney et al., 2006

CRYPTODIRA

Cheloniidae

Argillochelys africana YPR Tong & Hirayama, 2008

Euclastes wielandi PALG (Hay, 1908)

Tasbacka 

ouledabdounensis
THA Tong & Hirayama, 2002

Euclastes acutirostris PAL Jalil et al., 2009

Euclastes sp. MAA [in Gmira, 1995] 

Dermochelyoidae

Ocepechelon bouyai MAA Bardet et al., 2013

Alienochelys selloumi MAA
Lapparent de Broin  

et al., 2014

Dermochelyoidae  indet. MAA
[in Tong & Hirayama, 

2004]

Sandownidae
Brachyopsemys 

tingitana
PAL Tong & Meylan, 2013

PLESIOSAURIA PLESIOSAUROIDEA Elasmosauridae
Zarafasaura oceanis MAA Vincent et al., 2011

Elasmosauridae indet.  MAA Vincent et al., 2013

PTEROSAURIA PTERODACTYLOIDEA Azhdarchidae
Phosphatodraco 

mauritanicus 
MAA

Pereda Suberbiola  

et al., 2003

DINOSAURIA

SAURISCHIA NON-AVIENS
Titanosauriformes Titanosauriformes indet. MAA

Pereda Suberbiola  

et al., 2004

Abelisauroidea Abelisauroidea indet. MAA Buffetaut et al., 2005

ODONTOPTERYGIFORMES Pelagornithidae

Dasornis toliapica T-Y Bourdon et al., 2010

Dasornis emuinus T-Y Bourdon et al., 2010

Dasornis abdoun YPR Bourdon et al., 2010

PHAETHONTIFORMES
Prophaethontidae Lithoptila abdounensis T-Y

Bourdon et al., 2005, 

2008b

cf. Phaethontidae Phaethusavis pelagicus YPR Bourdon et al., 2008a

représentés par de spectaculaires squelettes complets de grande taille. Mis à part quelques rares 
taxons continentaux (dinosaures non-aviens et ptérosaures), ils incluent quasi-exclusivement 
des taxons inféodés au milieu marin appartenant aux clades des squamates, plésiosauriens, 
crocodyliformes, chéloniens et oiseaux. Les riches phosphates du Maroc sont une référence 
mondiale pour les faunes de reptiles marins de la marge sud-téthysienne au Maastrichtien. 

Arambourg [1952] décrivit 13 espèces (dont 6 nouvelles) de reptiles rapportés aux 
squamates, crocodyliformes et plésiosauriens. Pourtant fréquentes dans l’ensemble de la 
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 PLANCHE IV. – Squamates (Mosasauridae). A-I, Halisaurus arambourgi BARDET & PEREDA SUBERBIOLA

cervicales et dorsales en vue ventrale ; D, H, vertèbres dorsales et vertèbre caudale isolée en vue ventrale ; I, reconstitution 
et al Eremiasaurus heterodontus LEBLANC, CALDWELL & BARDET, 

et al.
PLATE IV. – Squamates (Mosasauridae). A-I,  BARDET & PEREDA SUBERBIOLA, 2005a, MNHN PMC 14, 
holotype, Maastrichtian, Oulad Abdoun basin. A, E, cranium in dorsal view; B, F, cranium in ventral view; C, G, cervical and dorsal 
vertebrae in ventral view; D, H, dorsal and isolated caudal vertebrae in ventral view; I, skull reconstruction. Scale = 10 cm. Modi ed from 
Bardet et al. [2005a]. J-M, LEBLANC, CALDWELL & BARDET, 2012, OCP DEK/GE 112, holotype, Maastrichtian, 
Oulad Abdoun basin. J-K, cranium and most part of the vertebral column. Scale = 30 cm; L-M, details of the skull. Scale = 10 cm. 
Modi ed from eBlanc et al. [2012].
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série phosphatée marocaine, les tortues furent seulement mentionnées très brièvement dans 
le Maastrichtien du bassin du Souss [Ambroggi et Arambourg, 1951]. Quant aux dinosaures 
non-aviens et aviens (oiseaux) ainsi que les ptérosaures, ils furent découverts bien après les 
travaux d’Arambourg. Ces 3 groupes de reptiles (ainsi que les mammifères) ont tous été 
décrits récemment dans le cadre des recherches menées par notre équipe. Actuellement, au 
moins 55 espèces de reptiles sont connues dans l’ensemble des phosphates du Maastrichtien-
Yprésien du Maroc [Bardet et al., 2010 et ce travail], nombre appelé à augmenter dans les 
années à venir avec la poursuite des travaux. 

Squamates (tabl. IV, pl. 4-5, 9)

Les Squamates, groupe qui inclut actuellement les lézards, serpents et amphisbènes, sont 
les reptiles les plus fréquents dans les niveaux du Maastrichtien des phosphates marocains ; ils 
sont également connus dans le Paléocène et l’Eocène, où ils demeurent cependant beaucoup 
moins diversifiés. Ils sont représentés par trois groupes marins, tous décrits par Arambourg 
[1952] : les lézards mosasauridés et pachyvaranidés (décrits à l’origine comme aigialosauridés) 
et les serpents palaeophiidés. 

Les Mosasauridae, lézards marins géants (3 à 15 mètres), ont connu une importante 
radiation adaptative durant tout le Crétacé supérieur où ils furent très abondants, diversifiés 
et cosmopolites, avant de s´éteindre de manière brutale durant la crise biologique de la limite 
K/Pg. Ils sont particulièrement abondants et diversifiés dans le Maastrichtien des phosphates 
du Maroc dont ils constituent le groupe le plus emblématique. Les dents de mosasauridés 
sont le pendant des dents de sélaciens : extrêmement fréquentes, elles sont de plus hautement 
diagnostiques au niveau générique et même spécifique ; elles fournissent un matériel de choix 
pour les études systématiques et, comme les dents de sélaciens, ont également un intérêt 
biostratigraphique non négligeable. Finalement, elles permettent d’émettre de précieuses 
hypothèses paléoécologiques concernant notamment le régime alimentaire et la place au sein 
des réseaux trophiques de chacun des taxons [Bardet et al., sous presse].

Dans son travail pionnier, Arambourg [1952] décrivit deux espèces déjà connues par 
ailleurs : Mosasaurus (Leiodon) cf. anceps Owen, 1840-1845 et Globidens aegyptiacus Zdansky, 
1935 ; il nomma également deux nouvelles espèces : Mosasaurus beaugei Arambourg, 1952 
et Platecarpus (?) ptychodon Arambourg, 1952. Suite aux révisions du travail d’Arambourg 
et aux nouvelles découvertes faites dans le cadre de nos travaux, la faune de mosasauridés 
est riche actuellement d’au moins dix espèces, se répartissant dans trois des quatre grands 
clades de mosasaures actuellement reconnus (Halisaurinae, Mosasaurinae et Russellosaurina 
(Plioplatecarpinae seulement)) [Bardet et al., 2010]. À quelques exceptions près, ces espèces ont 
une répartition stratigraphique étendue à tout le Maastrichtien [Cappetta et al., 2014]. 
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 PLANCHE V. – Squamates 

(Mosasauridae). A-B, Mosasaurus beaugei 

ARAMBOURG  

Maastrichtien, bassin des Oulad Abdoun. 

et al. 

Carinodens belgicus (WOODWARD, 

bassin des Oulad Abdoun. C, dentaire gauche, 

vue latérale ; D, dentaire droit, vue latérale. 

et al. 

E-F, Carinodens minalmamar SCHULP, BARDET 

& BOUYA

Maastrichtien, bassin des Oulad Abdoun. E, 

dentaire gauche en vue latérale ; F, dentaire 

d’après Schulp et al. Prognathodon 

currii CHRISTIANSEN & BONDE

Bardet et al. Globidens phosphaticus 

BARDET & PEREDA SUBERBIOLA

série type reconstituée, de l’avant (gauche) vers 

occlusale, Maastrichtien, bassin des Ganntour. 

et al. Prognathodon

et al., Platecarpus (?) ptychodon ARAMBOURG

et al.

PLATE V. – Squamates (Mosasauridae). A-B, Mosasaurus beaugei ARAMBOURG, 1952, OCP-DEK/GE 303, skull and associated mandible in left lateral 

view, Maastrichtian, Oulad Abdoun Basin. Scale = 10 cm. Modi ed from Bardet et al. [2004]. C-D, Carinodens belgicus (WOODWARD, 1891), OCP DEK/GE 

455, Maastrichtian, Oulad Abdoun basin. C, left dentary in lateral view; D, right dentary in lateral view. Scale = 1 cm. Modi ed from Schulp et al. [2010]. E-F, 

 SCHULP, BARDET & BOUYA, 2010, OCP DEK/GE 453, holotype, Maastrichtian, Oulad Abdoun basin. E, left dentary in lateral view; F, 

right dentary in lateral view. Scale = 1 cm. Modi ed from Schulp et al. [2010]. G-H, Prognathodon currii CHRISTIANSEN & BONDE, 2002. G, OCP.DEK/GE 349 

and H, OCP.DEK/GE 350, teeth in lateral (or medial) view, Maastrichtian, Ganntour basin. Scale = 1 cm. Modi ed from Bardet et al. [2005b]. I, Globidens 

phosphaticus BARDET & PEREDA SUBERBIOLA, 2005b, OCP DEK/GE 338, 344, 345, MNHN PMC-17, OCP DEK/GE 339, 340, 341, 342, 346, 343, 351, 347, 

348, type serie reconstructed from anterior (right) to posterior (left) in lateral (or medial) and occlusal views, Maastrichtian, Ganntour basin. Scale = 1 cm. 

Modi ed from Bardet et al. [2005b]. J, Prognathodon nov. sp., OCP DEK/GE 109, lower jaw (and fragmentary skull) in right lateral view, Maastrichtian, 

Oulad Abdoun basin. Scale = 10 cm [Bardet et al., in prep.]. K, Platecarpus (?) ptychodon ARAMBOURG, 1952, OCP DEK/GE 304, skull in left lateral view, 

Maastrichtian, Oulad Abdoun basin. Scale = 10 cm [Bardet et al., in prep.].  
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Les halisaurinés, les plus primitifs des mosasauridés, ne sont représentés que par 
Halisaurus arambourgi Bardet & Pereda Suberbiola, 2005a [Bardet et al., 2005a ; Polcyn et al., 
2012]. Cette espèce, la plus petite et la plus primitive des phosphates marocains (pl. 4A-I), n’en 
est pas moins extrêmement fréquente, représentée dans le Maastrichtien de tous les bassins, à 
la fois par de très nombreuses dents isolées très caractéristiques, mais également par des restes 
crâniens et postcrâniens conséquents, parfois même des squelettes quasiment complets [Bardet 
et al., 2005a ; Cappetta et al., 2014]. Sur la base de ses dents graciles, fortement recourbées 
vers l’arrière et finement striées, cette espèce a pu être reconnue dans le Maastrichtien de 
nombreuses contrées de la marge sud de la Téthys [Bardet et al., 2000 ; Bardet et Pereda 
Suberbiola, 2002 ; Bardet, 2012]. Il est donc intéressant et étonnant de constater qu’elle ne fut 
pas décrite, ni même signalée, par Arambourg. 

Les Mosasaurinae sont les plus diversifiés et sont représentés par cinq genres et huit 
espèces dans les phosphates maastrichtiens du Maroc. 

Mosasaurus beaugei Arambourg, 1952, décrite à l’origine sur la base de dents isolées, a 
été révisée récemment grâce à la découverte de nouveaux spécimens crâniens, qui améliorent 
de manière significative notre connaissance de ce taxon [Bardet et al., 2004] (pl. 5A-B). Il s’agit 
d’un grand mosasauriné dont le crâne mesurait environ 1 mètre de long chez les formes 
considérées comme adultes. Cette espèce est caractérisée par des dents facettées de type 
coupeur, caractéristiques du genre Mosasaurus, et par une série de caractères, notamment au 
niveau de la construction de son palais, qui la distinguent des autres espèces du même genre. 
De nouveaux éléments du squelette postcrânien (vertèbres, ceintures, palettes natatoires) 
découverts récemment vont permettre de compléter l’étude de ce taxon, dont la particularité 
est de n’être connu que dans le Maastrichtien supérieur et presque exclusivement au Maroc 
(des dents possiblement attribuables à cette espèce ont été décrites au Brésil [cf. Bardet et al., 
2004 ; Bardet, 2012]). 

Prognathodon giganteus Dollo, 1904 est une espèce jusqu’à présent connue dans le 
Campanien supérieur et le Maastrichtien d’Europe [Lingham-Soliar et Nolf, 1989 ; Bardet et al., 
1997], ainsi que dans le Maastrichtien inférieur du Proche-Orient [Bardet et al., 2000 ; Bardet 
et Pereda Suberbiola, 2002]. Au Maroc, elle n’est connue que par des dents isolées restreintes 
au Maastrichtien inférieur du bassin des Ganntour [Cappetta et al., 2014]. Ses dents très 
caractéristiques sont robustes, à peine recourbées vers l’arrière et portent une ornementation 
de l’émail anastomosée sur l’apex, ce qui indique un régime broyeur à base de grandes proies 
dures (tortues, autres reptiles marins). 

Prognathodon currii Christiansen & Bonde, 2002 provient des phosphates du 
Maastrichtien d’Israel [Christiansen et Bonde, 2002]. Des dents isolées appartenant à cette 
espèce, très grande et robuste, ont été décrites récemment dans les phosphates du Maastrichtien 
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du Maroc [Bardet et al., 2005b] (pl. 5G-H). Elle est probablement présente dans le Maastrichtien 
d’Angola [Bardet, 2012]. Ses dents, de hauts cones droits, robustes et à l’émail épais portant 
des plis fortement anastomosés, sont très caractéristiques [Bardet et al., 2005b]. 

Il est intéressant de noter que de grandes dents robustes et lisses ainsi que des dents plus 
minces et graciles avaient été décrites par Arambourg [1952] sous un même nom spécifique, 
Mosasaurus (Leiodon) cf. anceps. La découverte récente de spécimens plus complets, incluant 
des éléments crâniens ayant conservé leurs dents, a permis de montrer que ces dents isolées 
appartiennent en fait à deux taxons bien différents des phosphates du Maroc : une nouvelle 
espèce de Prognathodon [Bardet et al., en prép. ] et Eremiasaurus [LeBlanc et al., 2012]. 

La nouvelle espèce de Prognathodon est très grande et robuste et ressemble en apparence 
à P. currii. Elle s’en différencie néanmoins par certains caractères crâniens et des dents de 
morphologie générale moins robuste. Cette espèce, actuellement en cours d’étude [Bardet 
et al., en prép.], est représentée dans les phosphates du Maroc par de nombreux spécimens, 
tant crâniens que postcrâniens (pl. 5J). Il s’agissait probablement du mégaprédateur de la mer 
épicontinentale marocaine au Maastrichtien. Par ailleurs, c’est une espèce répandue dans tout 
le Maastrichtien de la marge sud de la Téthys [Bardet, 2012] et possiblement aussi de Pologne 
[Machalski et al., 2003].

Eremiasaurus heterodontus LeBlanc, Caldwell & Bardet, 2012 représente le taxon le 
plus gracile décrit par Arambourg [1952] sous le nom de Mosasaurus (Leiodon) cf. anceps. Cette 
espèce est connue actuellement par deux spécimens subcomplets provenant du Maastrichtien 
supérieur du bassin des Oulad Abdoun, sur lesquels est basée l’espèce [LeBlanc et al., 2012] 
(pl. 4J-M). Les dents isolées appartenant à cette espèce sont également fréquentes dans les 
niveaux du Maastrichtien de la marge sud de la Téthys [Bardet, 2012], y compris au Maroc. 

Carinodens belgicus Woodward, 1891 est une espèce très rare et dont la répartition 
stratigraphique est restreinte au Maastrichtien supérieur. Elle n’était connue jusqu’à récemment 
que par des dents isolées très caractéristiques (comprimées latéralement et broyeuses). Elle a 
par contre, et ce de manière assez surprenante, une répartition paléobiogéographique très 
étendue, étant connue dans de nombreux gisements tant de la marge nord (Europe, USA) que 
de la marge sud de la Téthys (Proche-Orient, Afrique du Nord, Brésil) [Schulp, 2006 ; Bardet 
et al., 2008 ; Schulp et al., 2010, Bardet, 2012 ; Mulder et al., 2013]. Elle avait déjà été trouvée 
dans les phosphates du Maroc par Arambourg [1952] mais décrite sous le nom de Globidens 

aegyptiacus Zdansky, 1935. De nouveaux spécimens, à savoir des dentaires complets portant 
des dents (pl. 5C-D), ont été récemment découverts ; ils correspondent aux restes les plus 
conséquents de cette espèce trouvés à ce jour et permettent de se faire une bonne idée de la 
dentition de cette espèce montrant une forte hétérodontie [Schulp et al., 2010].
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Une autre espèce de Carinodens, C. minalmamar Schulp et al., 2010, a été décrite dans 
les phosphates d’âge maastrichtien supérieur du Maroc [Schulp et al., 2010] (pl. 5E-F). Elle 
se distingue de C. belgicus par des dentaires plus rectilignes et des dents plus comprimées 
latéralement. Comme C. belgicus, elle demeure très rare. 

Globidens phosphaticus Bardet & Pereda Suberbiola, 2005b est une espèce décrite dans 
les phosphates du Maroc à partir d’une série de dents isolées du Maastrichtien du bassin des 
Ganntour [Bardet et al., 2005b] (pl. 5I). De nouvelles découvertes dans le Maastrichtien du 
bassin des Oulad Abdoun, incluant des spécimens crâniens et mandibulaires conservant des 
dents en position anatomique, confirment le schéma dentaire proposé par Bardet et al. [2005b] 
[Polcyn et al., 2010 ; NB, obs. pers.]. G. phosphaticus est répandue dans tous les gisements 
maastrichtiens de la marge sud de la Téthys et de l’Atlantique Sud (Proche-Orient, Afrique du 
Nord, Brésil et Angola) [cf. Bardet et al., 2000 ; Bardet et Pereda Suberbiola, 2002 ; Polcyn et al., 
2010 ; Bardet, 2012] où elle avait déjà été décrite mais sous des noms inappropriés, par exemple 
Globidens aegyptiacus au Maroc [Arambourg, 1952]. Cette espèce, la seule du genre Globidens 
d’âge maastrichtien, se distingue des autres espèces nord-américaines (d’âge campanien), 
notamment par ses dents broyeuses basses et bulbeuses mais au contour fortement irrégulier 
et entaillé de profonds sillons. 

Les Russellosaurina (Plioplatecarpinae et Tylosaurinae) sont peu représentés dans les 
phosphates maastrichtiens du Maroc par rapport aux Mosasaurinae, avec seulement une 
espèce de Plioplatecarpinae connue à ce jour. Il est intéressant de noter pour l’instant l’absence 
des Tylosaurinae dans ces phosphates, ce qui pourrait être dû soit à un biais de découverte, 
soit à une réelle absence à mettre en relation avec des préférences écologiques liées aux 
paléolatitudes ; les Tylosaurinae n’ont en effet été trouvés jusqu’à présent que dans les régions 
de hautes latitudes, tant de l’hémisphère Nord que Sud [Bardet et al., 2006 ; Caldwell et al., 
2008 ; Bardet, 2012]. 

Platecarpus (?) ptychodon Arambourg, 1952 a été décrite sur la base de dents isolées très 
diagnostiques, de forme triangulaire, fortement striées et comprimées latéralement. Elles 
sont nombreuses et très répandues dans l’ensemble de la série phosphatée maastrichtienne 
[Cappetta et al., 2014]. La découverte récente de plusieurs spécimens incluant du matériel 
crânien et postcrânien dans le Maastrichtien du bassin des Oulad Abdoun montre qu’il s’agit 
en fait d’un nouveau genre [Polcyn, Bardet et al., en prép.] (pl. 5K). Cette espèce est connue par 
des dents isolées dans tous les phosphates maastrichtiens de la marge sud de la Téthys [Bardet 
et al., 2000 ; Bardet et Pereda Suberbiola, 2002 ; Bardet, 2012].

Les Pachyvaranidae sont connus par la seule espèce maastrichtienne Pachyvaranus 

crassispondylus Arambourg, 1952. Pachyvaranus a été attribué initialement aux 
« aigialosauridés » par Arambourg, mais les nouveaux restes découverts dans le cadre de 
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nos travaux ont permis de montrer qu’il s’agissait d’un taxon très particulier, pour lequel la 
famille Pachyvaranidae a été créée [Houssaye et al., 2011]. Il s’agit d’un lézard varanoïde d’un 
peu plus d’un mètre de long, connu essentiellement par des vertèbres isolées (pl. 9D-F). Des 
ostéodermes avaient également été rapportés à cette espèce par Arambourg [1952] mais ils 
ont récemment été réattribués au poisson téléostéen Stratodus apicalis [Houssaye et al., 2011]. 
Pachyvaranus Arambourg, 1952 est connu dans l’ensemble du Maastrichtien des phosphates 
du Maroc où il est relativement fréquent. Il a également été retrouvé dans les phosphates 
maastrichtiens de Syrie et apparaît restreint à la marge sud de la Téthys méditerranéenne, 
autour de la paléolatitude 20°N [Bardet et al., 2000 ; Houssaye et al., 2011 ; Bardet, 2012]. La 
présence de pachyostéosclérose (augmentation de volume et de compacité) dans ses côtes 
et vertèbres, tout comme le fait que ses restes soient généralement retrouvés dans des 
milieux marins peu profonds, suggèrent que Pachyvaranus devait être essentiellement, voire 
exclusivement, aquatique et qu’il devait nager relativement lentement [Houssaye et al., 2011].

Les serpents Palaeophiidae sont représentés dans les phosphates yprésiens par au moins 
l’espèce Palaeophis maghrebianus Arambourg, 1952 qui correspond à un serpent marin de 
grande taille dépassant sûrement 6,5 mètres de longueur. Cette espèce est essentiellement 
représentée par des vertèbres et des fragments de côtes, souvent isolés, mais également par des 
segments vertébraux [Houssaye et al., 2013] (pl. 9A-C). L’anatomie de P. maghrebianus suggère 
que son corps devait être comprimé latéralement. Couplée à la présence d’ostéosclérose, cette 
caractéristique indique que cette espèce était aquatique [Houssaye et al., 2013] ; toutefois, il 
s’agit de l’un des Palaeophiidae les moins fortement adaptés à ce mode de vie. Des restes 
attribués à ce genre ont également été retrouvés dans le Maastrichtien [une seule vertèbre ; 
Rage et Wouters, 1979] et le Thanétien des phosphates du Maroc, mais les espèces ne peuvent 
pas être identifiées.

Dans leur ensemble, les mosasauridés représentent l’essentiel des mégaprédateurs 
reptiliens du Maastrichtien (dix espèces de mosasauridés versus un seul crocodile et un seul 
plésiosaure) [Bardet, 2012 ; Cappetta et al., 2014 ; Bardet et al., sous presse]. Ils témoignent 
d’une extraordinaire diversité à cet endroit, qui situe les phosphates du Maroc parmi les 
gisements à reptiles marins les plus riches de la fin du Crétacé, au même titre que ceux du 
Santonien-Campanien de la Mer intérieure Nord-Américaine, du Campanian-Maastrichtien 
de Nouvelle-Zélande et d’Angola, et du Maastrichtien de Belgique, des Pays-Bas et du 
New-Jersey. Les deux squamates non-Mosasauridae des phosphates, à savoir le varanoïde 
maastrichtien Pachyvaranus et le serpent paléogène Palaeophis illustrent, chacun à leur façon, 
l’habitat marin peu profond de cette mer à phosphates en marge du craton arabo-africain. 
D’un point de vue paléobiogéographique, les squamates des phosphates du Maroc sont 
dans l’ensemble représentatifs de la marge sud de la Téthys méditerranéenne. C’est le cas 
du varanoïde P. crassispondylus et du serpent P. maghrebianus, ainsi que de la majorité des 
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mosasauridés (M. beaugei, P. currii, C. minalmamar, G. phosphaticus, E. heterodontus, P. ptychodon 
et H. arambourgi, soit sept espèces sur dix). Ils diffèrent par ailleurs de leurs contemporains 
maastrichtiens de la marge nord de la Téthys, ces différences reflétant probablement des 
préférences écologiques liées aux paléolatitudes [Bardet, 2012]. 

Crocodyliformes (tabl. IV, pl. 6-7)

Si les mosasaures sont les reptiles les plus abondants dans le Crétacé terminal des 
phosphates, les Crocodyliformes sont sans conteste les plus représentés et diversifiés du 
Paléogène. Les Crocodyliformes sont parmi les premiers vertébrés et les premiers reptiles 
signalés dans les phosphates du Maroc [Brives, 1919] (voir partie « Généralités et premières 
découvertes »).  

Dès les premières découvertes d’Arambourg [1952], deux groupes majeurs ont été 
identifiés dans les séries du Thanétien et de l’Yprésien : les Dyrosauridae (Dyrosaurus 

phosphaticus (Thomas, 1893), Dyrosaurus paucidens Arambourg, 1952 et Dyrosaurus sp.) et les 
Crocodylia (Crocodilus cf. spenceri Buckland, 1836 et Crocodilus sp.). Quelques restes attribués 
à des mésosuchiens indéterminés furent également décrits à l’époque dans le Maastrichtien 
des bassins du Souss et des Ganntour [Arambourg, 1952]. Un troisième groupe, celui des 
Pholidosauridae, n’a été identifié que récemment dans le cadre de nos travaux [Jouve, en 
prép.]. Au total, ce ne sont pas moins de treize espèces et quelques restes indéterminés de 
crocodyliformes qui sont présents dans les phosphates du Maroc : une au Maastrichtien (ainsi 
que quelques restes indéterminés), huit au Paléocène, trois à l’Yprésien, et une forme dont 
l’âge demeure inconnu. 

Les Dyrosauridae sont des crocodyliformes longirostres connus du Cénomanien jusqu’au 
Lutétien. Il s’agit du groupe le plus diversifié dans les phosphates paléogènes du bassin des 
Oulad Abdoun, aussi bien en nombre de spécimens que de taxons, en tout sept genres et 
huit espèces. Ils furent les premiers crocodyliformes signalés dans les phosphates marocains 
[Brives, 1919] où ils furent par la suite identifiés à de nombreuses reprises dans le Paléocène et 
l’Eocène [Gentil, 1922 ; Joleaud, 1922, 1923, 1926 ; Depéret et Russo, 1924, 1925 ; Arambourg, 
1934, 1935 ; Gigout, 1951 ; Arambourg, 1952 ; Ennouchi, 1957 ; Buffetaut, 1979 ; Hua, 1995 ; 
Jouve, 2004, 2005 ; Jouve et al., 2005a, 2005b, 2006a, 2006b, 2008a, 2008b]. 

Avant l’étude des formes marocaines, de nombreux restes de dyrosaures avaient été 
décrits de par le monde, mais leur mauvaise préservation et leur caractère fragmentaire 
ne permettaient d’avoir qu’une image très partielle de ce groupe. Le matériel marocain, 
abondant et d’une qualité de conservation souvent exceptionnelle, a permis d’améliorer 
considérablement notre connaissance des dyrosauridés. 
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 PLANCHE VI. – Crocodyliformes. Le dyrosauridé Dyrosaurus maghribensis JOUVE et al.

D’après Jouve et al.
PLATE VI. – Crocodyliformes. The dyrosaurid  JOUVE et al., 2006a, Ypresian, Oulad Abdoun basin. 
A, OCP DEK/GE 252, subcomplete skeleton; B, left lateral reconstruction of the skull; C, dorsal reconstruction of the skull; D, 
reconstruction of the skeleton (white parts remain unknown); E, tentative reconstruction of the living animal. After Jouve et al. [2006a].
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 PLANCHE VII. – Crocodyliformes. Dyrosauridae : A, B, Atlantosuchus coupatezi BUFFETAUT

bassin des Oulad Abdoun, d’après Jouve et al. Arambourgisuchus khouribgaensis Jouve et al.
et al. Chenanisuchus lateroculi JOUVE et al

GE 262, Thanétien, bassin des Oulad Abdoun, d’après Jouve et al. Crocodylia : G, H, Argochampsa krebsi HUA et JOUVE, 
et al.

Ocepesuchus eoafricanus JOUVE et al.,
et al. Maroccosuchus zennaroi JONET et WOUTERS

Jouve et al.
PLATE VII. – Crocodyliformes. Dyrosauridae: A, B, Atlantosuchus coupatezi BUFFETAUT, 1979, OCP DEK/GE 51, Danian, Oulad 
Abdoun basin, after Jouve et al. [2008b] ; C, D,  JOUVE et al., 2005b, OCP DEK/GE 18, Thanetian, 
Oulad Abdoun basin, after Jouve et al. [2005b] ; E, F, Chenanisuchus lateroculi JOUVE et al., 2005a, OCP DEK/GE 262, Thanetian, 
Oulad Abdoun basin, after Jouve et al. [2005a]. Crocodylia : G, H,  HUA et JOUVE, 2004, OCP DEK/GE 1201, 
holotype, Danian, Oulad Abdoun basin, after Hua and Jouve [2004] and Jouve et al. [2006a]; I, J,  JOUVE 
et al., 2008a, OCP DEK/GE 45, holotype, Maastrichtian, Oulad Abdoun basin, after Jouve et al. [2008a]; K, Maroccosuchus zennaroi 
JONET and WOUTERS, 1977, OCP DEK/GE 385, Ypresian, Oulad Abdoun basin, after Jouve et al. [2014]. A, B, C and D are at the same 
scale; E, F, G, H, I, J and K are at the same scale.
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Durant le Paléocène (Danien et Thanétien), les dyrosauridés sont représentés par six 
espèces dans le bassin des Oulad Abdoun. La seule espèce du Danien, Atlantosuchus coupatezi 
Buffetaut, 1979, possède un museau représentant plus de 79 % de la longueur totale de son 
crâne (pl. 7A-B). C’est le dyrosaure le plus longirostre connu. Au Thanétien, la diversité des 
dyrosaures devient beaucoup plus importante avec cinq taxons. Chenanisuchus lateroculi Jouve 
et al., 2005a possède un museau très court et des orbites largement séparées et orientées sur 
les cotés (pl. 7E-F). Rhabdognathus sp. possède un museau particulièrement long, quoique 
moindre que celui d’Atlantosuchus Buffetaut & Wouters, 1979. Quant à Hyposaurus paucidens 
(Arambourg, 1952), son rostre est moyennement allongé. Arambourgisuchus khouribgaensis 
Jouve et al. 2005b est une forme robuste (pl. 7C-D), quoique  plus gracile que les quelques 
restes attribués à une espèce proche de Phosphatosaurus gavialoides Bergounioux, 1955 de 
l’Yprésien de Tunisie [Buffetaut, 1978]. De cette seconde forme très robuste, seules quelques 
dents isolées particulièrement massives ont pu être découvertes au Maroc, comparables en 
formes et en tailles à celles observées chez le Phosphatosaurus de Tunisie. Néanmoins, une 
mandibule provenant du bassin des Oulad Abdoun, décrite et référée par Arambourg [1952] 
au genre Crocodylus Laurenti, 1768, semble se rapporter à cette même espèce et, en attendant 
la découverte de matériel plus complet, est rapportée à aff. Phosphatosaurus.

L’Yprésien (Eocène inférieur) est le niveau stratigraphique le plus riche en restes fossiles de 
crocodyliformes et ayant livré les spécimens les mieux préservés. Deux taxons de dyrosaures y 
sont représentés : Hyposaurus sp., connu par un fragment de mandibule [Arambourg, 1952], et 
Dyrosaurus maghribensis Jouve et al., 2006b, représenté par de nombreux spécimens et parfois 
des squelettes complets d’une qualité de préservation tout à fait exceptionnelle [Jouve et al., 
2006b] (pl. 6). Un crâne et une mandibule appartenant à cette espèce avaient été décrits et 
attribués auparavant à Dyrosaurus phosphaticus (Thomas, 1893) par Hua [1995]. 

Les dyrosauridés sont connus au Maastrichtien avec des genres différents sur chacun 
des continents. De l’explosion de diversité du Paléocène résulte une importante migration des 
genres. Ainsi retrouve-t-on dans le Paléogène du Maroc des genres présents au Maastrichtien 
en Amérique du Nord (Hyposaurus Owen, 1849 ; Denton et al. [1994, 1997]) et en Afrique de 
l’Ouest (Rhabdognathus Swinton, 1930 ; Swinton [1930] ; Buffetaut [1980] ; Hill et al. [2008]). 
Il est probable que la disparition des autres grands reptiles marins du Crétacé comme les 
mosasaures et les plésiosaures ait, non seulement permis la diversification des dyrosauridés 
dans le milieu marin au Paléogène, mais aussi facilité leur migration et leur dispersion [Jouve, 
2004 ; Jouve et al., 2008a, 2008b].

Les Crocodylia, ou crocodyliens, groupe auquel appartiennent tous les crocodiles 
actuels, ne furent signalés dans le bassin des Oulad Abdoun qu’en 1934 par Arambourg [1934, 
1935] qui en figura plusieurs fragments dans son travail de référence [Arambourg, 1952]. Les 
crocodyliens sont les crocodyliformes les moins abondants dans les phosphates marocains. 
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Ils sont représentés par deux groupes de crocodyliformes longirostres, les gavialoïdes (trois 
espèces) et une espèce de tomistominé. 

Les Gavialoidea, dont une seule espèce subsiste encore actuellement, le gavial du Gange 
(Gavialis gangeticus (Gmelin, 1789)), sont représentés part trois taxons dans les phosphates 
marocains. Ocepesuchus eoafricanus Jouve et al., 2008a est la seule espèce de crocodyliformes 
clairement identifiée dans le Crétacé supérieur (Maastrichtien) du bassin des Oulad Abdoun. 
Elle est connue pour l’instant par un unique crâne très endommagé (pl. 7I-J), mais tout à 
fait exceptionnel puisque les crocodyliformes n’étaient auparavant connus que par quelques 
dents ou restes épars et fragmentaires dans ces niveaux. La rareté des restes de cette espèce 
semble d’ailleurs plus indiquer une forme fluviatile, dont un cadavre aurait été charrié jusqu’à 
la mer, qu’une forme pleinement marine. C’est le plus ancien crocodylien connu d’Afrique. 
Argochampsa krebsi Hua & Jouve, 2004 fut le premier gavialoïde identifié et décrit dans le 
Paléocène inférieur du bassin des Oulad Abdoun (pl. 7G-H). Il s’agit d’un petit gavialoïde 
qui possède une forme de rostre très particulière avec des extrémités antérieures élargies 
formant un bec projeté vers le bas [Hua et Jouve, 2004 ; Jouve et al., 2006a]. Cette forme des 
prémaxillaires est unique chez les crocodyliens et ne se retrouve, par convergence, que chez 
des crocodyliformes primitifs tels les pholidosauridés. Le troisième gavialoïde est représenté 
par un unique spécimen, dont la provenance tant stratigraphique que géographique reste 
inconnue. Néanmoins, il a pu être identifié comme appartenant au genre Thoracosaurus Leidy, 
1852, présent aussi dans le Maastrichtien et le Paléocène d’Europe et d’Amérique du Nord 
[Blainville, 1855 ; Cope, 1867 ; Troedsson, 1923, 1924 ; Troxell, 1925 ; Piveteau, 1927]. 

Les Tomistominae, qui ne survivent qu’avec une seule espèce actuelle, le faux-gavial de 
Malaisie (Tomistoma schlegelii (Müller, 1838)), sont représentés dans l’Yprésien par l’espèce 
Maroccosuchus zennaroi Jonet & Wouters, 1977 (pl. 7K). Des fragments de mandibules et de 
maxillaire de cette espèce avaient été signalés par Arambourg [1934, 1952] et décrits à tort 
comme appartenant au genre Crocodylus. Ce taxon est particulièrement important puisque, 
avec son museau long mais encore relativement large, il semble devoir être considéré comme 
la forme la plus primitive de son groupe. Or, les relations phylogénétiques des crocodyliens 
longirostres, gavialoïdes et tomistominés, sont particulièrement discutées avec d’importantes 
divergences entre les analyses morphologiques et moléculaires. Pour les analyses moléculaires, 
Gavialis Oppel, 1811 et Tomistoma Müller, 1846 (les deux seuls représentants actuels de leurs 
groupes respectifs) sont proches l’un de l’autre et sont des Crocodyloidea (Crocodylia = 
Alligatoroidea + Crocodyloidea) [i.e. Gatesy et al., 2003 ; White et Densmore, 2001 ; Harshman 
et al., 2003]. D’après les analyses morphologiques les plus récentes, les gavialoïdes occupent 
la position la plus basale parmi les crocodyliens tandis que les tomistominés sont considérés 
comme des Crocodyloidea (Crocodylia = Gavialoidea + [Alligatoroidea + Crocodyloidea]) 
[i.e. Brochu, 2000, 2004 ; Jouve, 2004]. L’existence pendant l’Eocène d’un tomistominé primitif, 
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Maroccosuchus Jonet & Wouters, 1977, possédant un museau relativement large comme 
chez les crocodyloïdes, alors que tous les gavialoïdes ont déjà un museau très fin au Crétacé 
supérieur, semble de prime abord être plus congruente avec les résultats des phylogénies 
morphologiques. Et de fait, les premières analyses phylogénétiques incluant Maroccosuchus 
confirment cette hypothèse [Jouve, 2004 ; Jouve et al., 2014], avec les tomistominés distants des 
gavialoïdes et inclus dans les crocodyloïdes. 

La répartition paléobiogéographique de ces crocodyliens fossiles est beaucoup plus 
localisée que celles des dyrosauridés. Les gavialoïdes se répartissant entre Amérique du Nord et 
Europe du Maastrichtien jusqu’au milieu de l’Eocène, les formes marocaines démontrent ainsi 
les affinités atlantiques du groupe au début de son histoire. Les tomistominés apparaissent à 
l’Yprésien avec Maroccosuchus zennaroi et la forme européenne Kentisuchus spenceri Buckland, 
1836 [Buckland, 1836]. Des formes plus récentes sont connues dans l’Eocène moyen du sud 
de l’Europe et en Egypte [Zigno, 1880 ; Astre, 1931 ; Müller, 1927]. L’histoire des tomistominés 
débute donc avec des formes européennes et nord africaines, avant leur dispersion à partir de 
l’Eocène moyen. 

Récemment, des restes postcrâniens d’un groupe particulier de crocodyliformes, les 
Pholidosauridae ont été mis au jour dans le Paléocène inférieur (Danien) du bassin des Oulad 
Abdoun. Ils sont composés d’une vertèbre, de quelques os des membres ou de ceintures et 
de nombreuses plaques dermiques. La forme très particulière de ces dernières est typique 
des pholidosauridés, groupe auquel appartient le célèbre « Supercroc » du Crétacé inférieur 
du Niger Sarcosuchus imperator Broin & Taquet, 1966 mesurant entre 11 et 13 mètres de 
long. La forme marocaine est de taille beaucoup plus modeste (probablement entre 1 et 
2 mètres). Son âge en fait le pholidosauridé le plus récent, séparé de plus de 22 Ma des autres 
représentants de son groupe. Au vu de la rareté des restes (un unique spécimen), il s’agit 
probablement d’une forme fluviatile arrivée accidentellement en milieu marin. Ce caractère 
supposé continental pourrait d’ailleurs expliquer la lacune temporelle importante le séparant 
des autres pholidosaures, avec la présence d’un groupe plus rare, présent dans des milieux 
refuges et qui avait donc peu de chance de se fossiliser. Cette découverte prouve, de plus, la 
survie des pholidosauridés à la crise K/Pg, alors que jusqu’à présent, leur disparition était 
supposée antérieure ou liée à cette crise.

Les crocodyliformes des phosphates du Maroc témoignent d’une importante radiation 
adaptative en milieu marin opérée au Paléogène ; ils constituent également de précieux outils 
pour reconstituer l’histoire paléobiogéographique et phylogénétique des divers groupes 
représentés. Les dyrosauridés sont les plus diversifiés tandis que les crocodyliens demeurent 
sous représentés et les pholidosauridés pour l’instant « anecdotiques ». Les crocodyliens 
du Maroc représentent en outre les plus anciens représentants du groupe en Afrique. Les 
crocodyliformes du Paléogène représentent, à l’instar des mosasauridés du Maastrichtien, 
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les mégaprédateurs reptiliens les plus diversifiés, étant representés par onze espèces (versus 
dix espèces de mosasauridés). Ils ont probablement remplacés les mosasauridés, suite à leur 
extinction à la limite K/Pg, en occupant progressivement dès le début du Paléocène leurs 
niches écologiques laissées vacantes [Jouve, 2004 ; Jouve et al., 2008a]. On retrouve en effet 
chez les crocodyliformes tertiaires grosso-modo les mêmes types écologiques que ceux des 
mosasauridés fini-crétacés. Si l’histoire post-crise est différente pour les différents groupes de 
crocodyliformes, on peut tout de même noter un schéma commun : une augmentation de la 
diversification avec des migrations et des échanges intercontinentaux très importants rendus 
possibles par la disparition des grands reptiles marins tels que mosasaures et plésiosaures.

Chéloniens (tabl. IV, pl. 8)

Les tortues forment un groupe monophylétique et sont aisément reconnaissables par 
leurs corps protégé par une carapace formée par une partie dorsale (la dossière) et un plastron 
ventral, l’union des deux éléments étant le pont. Elles se distinguent de tous les autres vertébrés 
par la morphologie unique de leur carapace qui intègre les côtes et enserre les ceintures pectorale 
et pelvienne, lesquelles se trouvent ainsi à l’intérieur de la cage thoracique. Les plus anciens 
restes de tortues proviennent de Chine et datent du Trias (Odontochelys Li et al., 2008) [Li et al., 
2008]. Elles étaient alors pourvues de dents sur les mâchoires comme sur le palais, puis par 
la suite seulement sur le palais [Gaffney, 1990 ; Rougier et al., 1995], un bec corné recouvrant 
les mâchoires ; les dents palatales ont disparu après le Trias. Les tortues connurent une rapide 
diversification et, dès le Trias, elles montrent des innovations anatomiques majeures qui leurs 
ont permis de s’adapter à divers milieux de vie. L’origine des tortues au sein des reptiles reste 
très contreversée. Bien qu’il existe plusieurs hypothèses, les données anatomiques appuient 
l’hypothèse apparentant les tortues aux parareptiles [Williams, 1950 ; Broin, 1985 ; Joyce & 
Gauthier, 2004 ; Jalil & Janvier, 2005 ; Renous et al., 2008 ; Lyson et al., 2010].

Les localités qui ont livré des tortues fossiles au Maroc se répartissent stratigraphique-
ment du Jurassique (El-Mers, Moyen Atlas, Bathonien) au Quaternaire récent [Gmira, 1995 ; 
Gmira et al., 2013 références dans Lapparent de Broin, 2000 ; Gaffney et al., 2006]. Dans les 
phosphates, leurs restes se retrouvent dans tous les niveaux stratigraphiques, du Maastrichtien 
à l’Yprésien. Elles y sont représentées par les deux groupes majeurs de tortues actuelles : les 
pleurodires, au cou se repliant horizontalement sur un côté et les cryptodires, au cou se re-
pliant verticalement dans le plan sagittal. Elles occupaient des niches écologiques variées, 
comme en témoignent les adaptations de leurs mâchoires à divers modes de préhension.

Jusqu’à très récemment, les tortues n’étaient connues dans les phosphates du Maroc que 
par de rares restes fragmentaires. Au Maastrichtien, elles étaient connues par : 1) des restes 
indéterminés provenant des bassins du Souss [Ambroggi et Arambourg, 1951] et des Oulad 
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 PLANCHE VIII. – Chéloniens. A-B, G, Ocepechelon bouyai BARDET et al.

D’après Bardet et al. Alienochelys selloumi LAPPARENT de BROIN et al.
et al.

E-F, Euclastes acutirostris JALIL et al.
et al.

PLATE VIII. – Chelonians. A-B, G, Ocepechelon bouyai BARDET et al., 2013, OCP.DEK/GE 516, holotype, Oulad Abdoun basin, 
Maastrichtian, skull in A, dorsal and B, ventral views. G, reconstruction (  Ch. etenneur, MNHN, Paris). Scale = 10 cm. After 
Bardet et al. [2013]. C-D,  APPARENT de BROIN et al., 2014, OCP.DEK/GE 393, holotype, Oulad Abdoun basin, 
Maastrichtian, skull in C, dorsal and D, ventral views. Scale = 10 cm. After apparent de Broin et al. [2014]. E- , Euclastes acutirostris 
JALIL et al., 2009, OCP.DEK/GE 408, holotype, Oulad Abdoun basin, Palaeocene (Danian-Thanetian), skull in E, dorsal, , ventral 
views. Scale = 10 cm. After Jalil et al. [2009]. 
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Abdoun [Moody, 1976] ; 2) des restes appartenant à des formes géantes de « Chelonioidea 
indet. » dans les bassins des Ganntour et des Oulad Abdoun [Lapparent de Broin, 2000] ; 
3) un crâne rapporté  à Euclastes sp. dans le bassin des Ganntour [Gmira, 1995 ; Jalil et al., 
2009]. Au Thanétien, elles avaient été signalées par une carapace de Bothremydidae dans 
le bassin des Ganntour [Moody, 1976 ; Gmira 1995 ; Lapparent de Broin, 2000]. Ce sont les 
récentes recherches de terrain, couplées aux fouilles clandestines, qui ont  révélé une richesse 
insoupçonnée en restes de tortues dans le bassin des Oulad Abdoun, dont l’étude ne fait que 
commencer. 

Même si elles sont moins abondantes que les mosasaures et les plésiosaures, les tortues 
marines sont bien présentes dans les niveaux maastrichtiens des phosphates. C’est cependant 
dans les niveaux paléogènes que leurs restes sont les plus abondants et les plus diversifiés. 
Dans tous les niveaux, elles sont représentées à la fois par des pleurodires (Bothremydidae) et 
par des cryptodires (Chelonioidea incluant Dermochelyoidae et Cheloniidae ; Sandownidae). 
Tout comme les crocodyliformes, elles font donc partie des groupes qui ont survécu à la crise 
K/Pg, contrairement aux dinosaures, ptérosaures, mosasaures et plésiosaures. 

La faune de tortues des phosphates du Maroc s’est mise en place grâce à l’ouverture de 
l’Atlantique au début du Crétacé et sa réunion avec le golfe occidental de la Téthys, permettant 
la dispersion cosmopolite des familles. Mis à part quelques rares taxons décrits dans le 
Maastrichtien, cette faune n’est pour l’instant essentiellement décrite que dans le Paléogène. 
Elle est caractérisée par un fort endémisme spécifique, dû à un milieu de vie exceptionnel dans 
le golfe des phosphates, qui a permis une grande diversification.

Les Dermochelyoidae sensu Bour & Dubois [1986] sont représentés dans les phosphates 
maastrichtiens du Maroc par au moins trois taxons. Tout d’abord, un fragment de plastron isolé 
provenant du Maastrichtien du bassin des Oulad Abdoun, rapporté à un « Dermochelyidae » 
par Tong & Hirayama [2004]. Néanmoins, une telle attribution sur la seule base d’un tel reste 
n’est pas justifiée, d’autant plus qu’une morphologie similaire se retrouve chez d’autres taxons 
appartenant à des familles distinctes [Bardet et al., 2013 ; Capellini, 1884 ; Cigala Fulgosi et 

al., 1980 ; Mulder, 2003]. Il s’agirait donc tout au moins d’un représentant du grand groupe 
des tortues marines Dermochelyoidae, épifamille (rang taxonomique situé entre la famille 
et la superfamille) de Chelonioidea diversifiée dès le Jurassique - base du Crétacé. D’autre 
part, le nouveau genre et nouvelle espèce Ocepechelon bouyai Bardet et al., 2013 (pl. 8A-B, G), 
montre des adaptations uniques et poussées à la vie aquatique, illustrées par un dispositif 
d’alimentation par aspiration sans précédent parmi les vertébrés tétrapodes [Bardet et al., 
2013]. Le crâne de 70 cm de long d’Ocepechelon en fait l’une des plus grandes tortues de haute 
mer jamais décrite. Son anatomie très particulière, avec notamment un long museau osseux 
en forme de pipette, l'écarte spectaculairement de la morphologie crânienne typique des 
tortues. Enfin, Alienochelys selloumi Lapparent de Broin et al., 2014 (pl. 8C-D), est une forme 
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également géante qui se caractérise également par un nouveau type d’appareil alimentaire, 
conçu pour un régime broyeur puissant, totalement inconnu jusqu’à présent chez les autres 
formes broyeuses de cryptodires ou de pleurodires (bothrémydidés) [Lapparent de Broin et al., 
2014]. Ces deux nouvelles formes géantes et aux appareils alimentaires uniques partagent de 
surcroît des caractères crâniens inhabituels - tels que la fusion des prémaxillaires associée au 
recul dorsal de la narine - indiquant des relations de parenté étroites au sein de l’épifamille 
des Dermochelyoidae [Lapparent de Broin et al., 2014]. Des Chelonioidea géants indéterminés 
pouvant appartenir au même groupe avaient auparavant été signalés dans le bassin des Oulad 
Abdoun [Lapparent de Broin, 2000].

La famille des Cheloniidae est représentée par cinq ou six espèces, se répartissant en 
deux groupes marins d’après leur niveau d’adaptation à la nage : 1) des formes à palette 
natatoire encore faiblement développée incluant Argillochelys africana Tong & Hirayama, 
2008, de l’Yprésien des Oulad Abdoun, ainsi que trois espèces d’Euclastes : Euclastes sp. du 
Maastrichtien des Ganntour ; Euclastes acutirostris Jalil et al., 2009 du Danien-Thanétien des 
Oulad Abdoun (pl. 8E-F) ; et Euclastes wielandi (Hay, 1908) du Paléogène (Danien au moins) des 
Oulad Abdoun (l’espèce Osteopygoides priscus Karl et al., 1998, ayant été mise en synonymie 
avec Euclastes wielandi par Parham et Pyenson [2010]) ; 2) des formes à palette natatoire plus 
développée, représentées par Tasbacka ouledabdounensis Tong & Hirayama, 2002. Toutes ces 
espèces avaient un régime durophage d’après la morphologie de leur palais secondaire étendu 
et les larges surfaces triturantes de leur bec, avec toutefois des variations morphologiques 
génériques et spécifiques.

Les Cheloniidae seraient d’origine laurasiatique (Amérique du Nord, Europe, Asie). A 
ce jour, les plus anciens représentants connus d’Euclastes Cope, 1867 datent du Crétacé 
supérieur d’Amérique du Nord [Parham et Pyenson, 2010] et des phosphates maastrichtiens 
du Maroc (Ganntour) [Jalil et al., 2009]. Bien que ce groupe soit cosmopolite de la Russie 
jusqu’au Pacifique, les espèces du Maroc sont, quant à elles, endémiques. Tasbaska Nessov, 
1987, genre également reconnu dans le Maastrichtien d’Egypte [Lapparent de Broin & Werner, 
1998] et dont l’espèce type provient du Paléocène du Kazakhstan [Nessov, 1987], témoignerait 
de la relation établie Téthys-Atlantique via le Nord de l’Afrique. L’attribution d’Argillochelys 

africana (de l’Yprésien), connue seulement par le crâne, à ce genre dont l’espèce-type provient 
de l’Yprésien d’Angleterre, mérite une révision [Lapparent de Broin et al., 2014], mais l’espèce 
est endémique au Maroc.

Un Sandownidae, Brachyopsemys tingitana Tong & Meylan, 2013 a été décrit dans le 
Paléocène inférieur du bassin des Oulad Abdoun [Tong & Meylan, 2009, 2013]. Cette forme 
a été rapprochée de Sandownia harrisi Meylan et al., 2000, du Crétacé inférieur d’Angleterre, 
d’Angolachelys du Turonien de l’Angola [Mateus et al., 2009] et d’une forme indéterminée du 
Texas [Barck, 1992], tous à larges surfaces triturantes broyeuses. Après avoir été rapprochés 
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puis séparés des Trionychoidea, leurs affinités au sein des Eucryptodira reste problématique 
mais leur histoire évolutive est connectée au développement de l’océan atlantique [Tong & 
Meylan, 2009, 2013]. La connaissance de la diversification de nombreux cryptodires à partir 
du  début du Crétacé n’en est donc qu’à ses débuts [Vullo et al., 2010]. 

Les Bothremydidae forment le groupe le plus abondant et le plus diversifié de tortues 
des phosphates du Maroc avec neuf espèces dont huit nommées. Excepté un Bothremydidae 
indéterminé du Paléocène du bassin des Ganntour [Moody, 1976], tous les taxons proviennent 
du bassin des Oulad Abdoun. Dans le Danien ont été décrites Araiochelys hirayamai Gaffney 
et al., 2006, Bothremys maghrebiana Gaffney et al., 2006, Labrostochelys galkini Gaffney et al., 
2006 et Taphrosphys ippolitoi Gaffney et al., 2006. Dans le Thanétien est connue Phosphatochelys 

tedfordi Gaffney & Tong, 2003. De l’Yprésien proviennent Ummulisani rutgersensis Gaffney 
et al., 2006 et Bothremys kellyi Gaffney et al., 2006. Finalement Rhothonemys brinkmani Gaffney 
et al., 2006 provient d’un niveau inconnu du Paléogène [Gaffney et al., 2006 ; Gaffney & Tong 
2003, 2008]. Ces espèces ont des régimes alimentaires soit durophage (formes broyeuses), soit 
coupeur-happeur.

Les tortues Bothremydidae se sont diversifiées par voie littorale (en longeant les côtes) à 
partir de formes d’eau douce issues du Gondwana (Amérique du sud, Afrique-Madagascar-
Inde), connues depuis la fin du Jurassique. Dans les phosphates, où elles ne sont décrites qu’à 
partir du début du Cénozoïque, elles se répartissent dans deux des trois groupes littoraux 
existant dès le Crétacé en Afrique : celui de Bothremys Leidy, 1865 représenté par des formes 
durophages, et celui de Taphrosphys Cope, 1869. Elles appartiennent ou sont ainsi apparentées 
à des genres déjà diversifiés et cosmopolites au Cénomanien et au Maastrichtien [Antunes 
& Broin, 1988 ; Lapparent de Broin & Werner, 1998 ; Bardet et al., 2000 ; Zalmout et al., 2005 ; 
Gaffney et al., 2006 ; Lapparent de Broin et al., 2009]. Les genres de Taphrosphyni du Maroc 
avaient des relations de parenté (lesquelles seront revues et précisées) avec les Taphrosphyni 
des phosphates yprésiens de Tunisie [Bergounioux, 1952, 1956 ; Moody, 1972 ; Broin, 1977]. 
Cependant, au Paléogène, les Bothremydidae sont diversifiés et représentés par des espèces 
endémiques au Maroc. 

Les chéloniens des phosphates du Maroc témoignent d’une extraordinaire diversité 
dans ce golfe marin peu profond, comparable à celle observée pour les mosasauridés dans 
certains gisements crétacés, mais dans le cas des tortues, avec une extension stratigraphique 
continue, non interrompue par la limite K/Pg : Mer intérieure nord-américaine crétacée, 
côte Est de l’Amérique du Nord au tournant K/Pg, et bassin anglo-franco-belge paléogène. 
Dans l’ensemble de ces sites, on retrouve les deux mêmes grands groupes, témoignant de 
la diversification littorale qui s’est produite au Crétacé supérieur à la suite de l’ouverture 
de l’Atlantique et de sa liaison avec la Téthys, à la limite de la Laurasie et du Gondwana 
Nord, sous un climat chaud favorable : les pleurodires Bothremydidae et les cryptodires 
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Chelonioidea, connues par des genres très proches, voire parfois cosmopolites (Bothremys, 

Taphrosphys, Tasbacka et le groupe d’Euclastes). Les deux nouvelles formes géantes Ocepechelon 
et Alienochelys, témoins fossiles de spécialisations trophiques uniques, illustrent à propos, 
non seulement l’importante radiation des Chelonioidea au cours du Crétacé supérieur, mais 
également l’incroyable diversité et l’abondance des vertébrés marins qui peuplaient cette 
« mer des phosphates » à l’extrême fin du Mésozoïque, juste avant la grande crise biologique 
de la limite Crétacé-Paléogène. Avec neuf espèces paléogènes, les Bothremydidae (d’origine 
nord-gondwanienne), sont dans les phosphates du Maroc plus nombreux que les cryptodires 
(d’origine laurasiatique). Les espèces de pleurodires marocaines sont littorales, mais sans 
adaptation particulière pour une locomotion en haute-mer, à la différence des cryptodires, 
armées de palettes natatoires plus ou moins développées. Toutefois, quelles que soient 
leurs capacités de dispersion, les chéloniens des phosphates du Maroc montrent un très fort 
endémisme spécifique, avec une diversité très importante particulière au Danien. Ceci suggère 
que les chéloniens fossiles des phosphates, occupant des niches écologiques variées de par leur 
taille, morphologie crâniennes et modes de locomotion, étaient tous (ou la plupart), comme 
les chéloniens actuels et les crocodyliformes, des prédateurs, qui ont pu remplacer en partie 
au moins certains des grands reptiles marins (mosasauridés, plésiosaures) disparus lors de la 
crise biologique de la limite K/Pg. 

Plésiosaures (tabl. IV, pl. 9)
Comparés aux restes des autres reptiles, ceux de plésiosaures sont relativement rares 

dans les phosphates maastrichtiens du Maroc et sont essentiellement des dents et des vertèbres 
isolées. 

Sur la base de dents provenant du bassin des Ganntour et d’une dizaine de vertèbres en 
connexion anatomique provenant du bassin des Meskala, Arambourg créa la nouvelle espèce 
de Plesiosauridae, Plesiosaurus mauritanicus Arambourg, 1952. Ne portant pas de caractères 
diagnostique, ce matériel ne permet pas de préciser son attribution taxonomique en deçà de 
la famille Elasmosauridae, et doit donc être considéré comme un nomen dubium [Vincent et al., 
2011]. 

De nouveaux restes, incluant un crâne quasiment complet et sa mandibule associée, 
ainsi qu’une autre mandibule (pl. 9I-L), ont été découverts dans le Maastrichtien du bassin 
des Oulad Abdoun. Ce matériel appartient à un nouveau taxon d’Elasmosauridae nommé 
Zarafasaura oceanis Vincent et al., 2011. Il représente le premier élasmosauridé valide décrit 
dans le Crétacé terminal d’Afrique, et le deuxième décrit pour ce continent. Zarafasaura 
montre de fortes affinités phylogénétiques avec les élasmosauridés du Crétacé supérieur 
d’Amérique du Nord et du Japon. Il se caractérise notamment par l’organisation et la forme 
de son squamosal et de son palais. 
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 PLANCHE IX. – Squamates (Pa-

laeophiidae, Pachyvaranidae), Dinosaures, 

Plésiosaures, Ptérosaures. A-C, 

Serpent (Palaeophiidae) Palaeophis maghre-

bianus 

Yprésien, bassin des Oulad Abdoun, Vertèbre 

présacrée postérieure en vues A, antérieure, B, 

dorsale et 

D’après Houssaye et al. Varanoïde 

(Pachyvaranidae) Pachyvaranus crassispondy-

lus , Maastrichtien, bassin des 

Ganntour ; D, Vertèbre cervicale postérieure 

OCP DEK

Vertèbre dorsale postérieure

, latérale gauche. 

et al.

G-H, Dinosaure sauropode ( s 

-

sin des Oulad H, tibia 

et al.

I-L, Plésiosaure ( Zarafasaura 

oceanis Vincent et al. GE 

Abdoun ; I-J, -

en vues K, 

D’après Vincent et al. Ptérosaure 

(Azhdarchidae) Phosphatodraco mauritanicus 

Pereda et al. Maastrichtien, bassin des Oulad Abdoun, bloc de phosphate contenant cinq 

D’après Pereda Suberbiola et al.

PLATE IX. – Squamates (Palaeophiidae, Pachyvaranidae), Dinosaurs, Plesiosaurs, Pterosaurs. A-C, Snake (Palaeophiidae) Palaeophis 

 ARAMBOURG, 1952, OCP DEK/GE 525 Ypresian, Oulad Abdoun basin, Posterior presacral vertebra in A, anterior, B, dorsal and C, left lateral 

views. Scale = 5 mm. rom Houssaye et al. [2013]. D-F, Varanoid (Pachyvaranidae) Pachyvaranus crassispondylus ARAMBOURG, 1952, Maastrichtian, 

Ganntour basin; D, Posterior cervical vertebra OCP DEK/GE 464 in anterior view; E-F, Posterior dorsal vertebra OCP DEK/GE 482 in E, dorsal and 

F, left lateral views. Scale = 5 mm. rom Houssaye et al. [2011]. G-H, Sauropod dinosaur (Titanosauriformes indet.), OCP DEK/GE 31, Maastrichtian, 

Oulad Abdoun basin; G, right emur and H, right tibia and bula in posterior view. Scale = 10 cm. rom Pereda Suberbiola et al. [2004]. I-L, Plesiosaur 

(Elasmosauridae) Zarafasaura oceanis VINCENT et al., 2011, OCP DEK/GE 315, holotype, Maastrichtian, Oulad Abdoun basin; I-J, skull in I, dorsal and J, 

ventral views; OCP DEK/GE 456, Maastrichtian, Oulad Abdoun basin; K-L, mandible in K, dorsal and L, right lateral views. Scale = 10 cm. rom Vincent 

et al. [2011]. M, Pterosaur (Azhdarchidae)  PEREDA et al., 2003, OCP DEK/GE 111, Maastrichtian, Oulad Abdoun basin. 

Phosphatic slab enclosing ve cervical vertebrae. Scale = 10 cm, rom Pereda Suberbiola et al. [2003]. 
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De nouveaux restes postcraniens (vertèbres en connexion, restes de ceintures et 
de membres) d’élasmosauridés ont récemment été découverts [Vincent et al., 2013]. 
Malheureusement, Zarafasaura étant basé sur du matériel crânien, on ne peut pas savoir si 
ce matériel postcrânien pourrait lui appartenir ou s’il s’agit d’un autre taxon ; en l’état actuel 
des connaissances, l’ensemble de ce matériel postcrânien est rapporté à un élasmosauridé 
indéterminé [Vincent et al., 2013].   

Jusqu’à présent, seule la famille des Elasmosauridae semble donc être présente dans les 
phosphates du Maroc. Zarafasaura complète notre compréhension de la paléobiodiversité et 
de la paléobiogéographie des plésiosaures du Crétacé supérieur et montre, qu’en général, les 
plésiosaures du Maastrichtien étaient caractérisés par un fort taux d’endémisme. Notre étude 
a également montré que les plésiosaures, et plus spécialement les élasmosauridés, étaient 
encore très diversifiés et mondialement distribués à la fin du Crétacé, ce qui est en faveur 
d’une extinction plutôt soudaine de ce groupe lors de la crise biologique K/Pg. 

Ptérosaures (tabl. IV, pl. 9)

Les restes de ptérosaures sont très rares dans les phosphates du pourtour Sud-Est 
méditerranéen et avaient été jusqu’à présent décrits seulement dans ceux de Jordanie avec 
deux vertèbres cervicales et des fragments de phalanges appartenant à Arambourgiana  

philadelphiae (Arambourg, 1959) [Arambourg, 1959 ; Frey et Martill, 1996 ; Martill et al., 
1998] et dans le désert du Negev avec un moulage endocrânien rapporté à un ptérosaure 
indéterminé [Lewy et al., 1992]. Le matériel découvert dans le cadre de nos travaux provient 
des phosphates du Maastrichtien supérieur du bassin des Oulad Abdoun [Pereda Suberbiola 
et al., 2003]. Il consiste en cinq vertèbres cervicales postérieures restées en relative connexion 
anatomique et appartenant à un individu rapporté aux Azhdarchidae, famille de ptérosaures 
du Crétacé supérieur dont fait partie le célèbre géant Quetzalcoatlus Lawson, 1975. Les 
vertèbres ressemblent fortement à celles des azhdarchidés, notamment Quetzalcoatlus et 
Azhdarcho Nessov, 1984 : elles sont similairement très allongées, dépourvues de foramens 
pneumatiques sur les surfaces latérales des centra et portent des épines neurales vestigiales et 
des tubercules prézygapophysaires. Le matériel du Maroc représente un taxon unique nommé 
Phosphatodraco mauritanicus Pereda Suberbiola et al., 2003. Il est caractérisé par une huitième 
cervicale très allongée qui porte une épine neurale proéminente et située très postérieurement 
(pl. 9M). L’animal avait une envergure estimée à 5 mètres. De nouveaux restes de ptérosaures, 
à savoir un bassin de grande taille, ont été découverts récemment et sont en cours d’étude. 
Bien que les éléments conservés ne soient pas analogues au type de Phosphatodraco, l’ensemble 
des caractéristiques de ce nouveau spécimen indiquent qu’il pourraient appartenir, si ce n’est 
à Phosphatodraco, au moins à un Azhdarchidae [Allemand et al., en prép.].  
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Phosphatodraco est un des rares Azhdarchidae connus par un cou relativement complet et 
l’un des derniers ptérosaures connus. Il représente par ailleurs la première mention de cette 
famille dans le Crétacé terminal d’Afrique du Nord  [Pereda Suberbiola et al., 2003]. 

Dinosaures non-aviens (tabl. IV, pl. 9)

Les dinosaures sont divisés en deux grands groupes d'après notamment la structure 
de leur bassin : Saurischia et Ornithischia. Les oiseaux (Aves) sont considérés comme des 
Theropoda, qui constituent l’un des deux grands groupes de dinosaures saurischiens. Pour 
des soucis de clarté de lecture, nous avons cependant pris le parti de décrire dinosaures non-
aviens et dinosaures aviens (oiseaux) dans deux chapitres séparés.

Les restes fossiles appartenant à des dinosaures non-aviens sont très rares dans les 
phosphates maastrichtiens du Maroc et appartiennent tous à des saurischiens, qu’il s’agisse 
de sauropodes [Pereda Suberbiola et al., 2004] ou de théropodes [Buffetaut et al., 2005]. Comme 
pour les restes de vertébrés continentaux des phosphates marocains en général, ceux de 
dinosaures correspondent très probablement à des cadavres flottés provenant d’un arrière 
pays continental proche.

Des os du membre postérieur (fémur, tibia et fibula) d’un sauropode de taille moyenne       
ont été découverts dans le Maastrichtien supérieur du bassin des Oulad Abdoun (pl. 9G-H). Le 
fémur présente un gonflement latéral proéminent sur le tiers proximal, un caractère diagnos-
tique des Titanosauriformes. Le sauropode marocain ne montre pas de synapomorphies de 
Titanosauria ou de clades moins inclusifs et il est attribué à un titanosauriforme basal indé-
terminé [Pereda Suberbiola et al., 2004]. Il s’agit de la première mention d’un sauropode dans 
le Maastrichtien du Maroc et d’un des rares spécimens de dinosaure trouvés jusqu’à présent 
dans les formations d’âge fini-crétacé d’Afrique du Nord. Cette découverte confirme à la fois 
la vaste distribution géographique des titanosauriformes durant le Crétacé supérieur et leur 
présence en Afrique à la fin du Maastrichtien. 

Une grande dent isolée rapportée à un théropode Abelisauridae a également été décrite 
[Buffetaut et al., 2005]. Récemment, deux nouvelles dents de théropodes ont été découvertes 
et feront l’objet d’une étude future [Pereda Suberbiola et al., en prép.]. Il s’agirait du registre le 
plus récent du clade des Abelisauroidea en Afrique [Carrano et Sampson, 2008].

Dinosaures aviens (oiseaux) (tabl. IV, pl. 10)

L’avifaune du Paléocène supérieur-Eocène inférieur du bassin des Oulad Abdoun 
est presque entièrement composée d’oiseaux marins et représente les plus anciens oiseaux 
modernes (Neornithes) d’Afrique [Gheerbrant et al., 2003 ; Bourdon, 2006a, 2006b ; Bourdon 
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 PLANCHE X. – Oiseaux. A-E, G, 

I, K : Dasornis toliapica (Owen

Yprésien, bassin des Oulad Abdoun. A, OCP.DEK

OCP

en vue latérale

 en vue 

 

GE

 distale de tibiotarse droit 

 gauche en vue dorsale. 

F, H, J, L : Dasornis emuinus

Thanétien-Yprésien, bassin des Oulad Abdoun. 

 distale de tibiotarse droit en vue 

 : ithoptila 

abdounensis

bassin des Oulad Abdoun

 latérale 

de

 gauche en vue caudale ; P, OCP.

 d’ulna gauche en vue 

, partie distale d’ulna 

PLATE X. – Birds. A-E, G, I, K: Dasornis toliapica (Owen, 1873), Thanetian-Ypresian, Oulad Abdoun basin. A, OCP.DEK/GE 1076, braincase in right 

lateral view; B, OCP.DEK/GE 1185, proximal part of maxilla in right lateral view; C, D1-0027E, distal part of maxilla in right lateral view; D, OCP.DEK/GE 

1166, fragment of right mandible in lateral view; E, OCP.DEK/GE 1212, proximal part of left radius in caudal view; G, OCP.DEK/GE 1076, braincase in 

ventral view; I, MHN  20-149238, distal part of right tibiotarsus in cranial view; K, OCP.DEK/GE 1146, distal end of left tarsometatarsus in dorsal view. , 

H, J, :  (Bowerbank, 1854), Thanetian-Ypresian, Oulad Abdoun basin. , reversed OCP.DEK/GE 1046, proximal part of right radius in 

caudal view; H, D1-0027A, braincase in ventral view; J, OCP.DEK/GE 1123, distal part of right tibiotarsus in cranial view; , OCP.DEK/GE 1106, complete 

left tarsometatarsus in dorsal view. M-S: Lithoptila abdounensis Bourdon, 2005. M, OCP.DEK/GE 1087 (holotype), braincase in right lateral view; N, 

reversed OCP.DEK/GE 1089, fragment of left mandible in lateral view; O, OCP.KH 1050, left humerus in caudal view; P, OCP.KH 1052, proximal part 

of left ulna in cranial view; Q, OCP.KH 1064, distal part of left ulna in cranial view; R, OCP.KH 1202, right coracoid in ventral view; S, OCP.KH 1049, left 

tarsometatarsus in dorsal view. All scales = 1 cm.
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et al., 2005, 2008a, 2008b, 2010]. Les Neornithes comprennent le dernier ancêtre commun de 
tous les oiseaux actuels plus tous ses descendants. L’avifaune du bassin des Oulad Abdoun 
comprend un minimum de dix espèces. Elle se caractérise par la domination de deux groupes : 
les phaétons (Phaethontiformes) et les oiseaux à pseudo-dents (Odontopterygiformes). Les 
fossiles de ces deux groupes constituent les cinq espèces décrites jusqu’à présent et représentées 
par un matériel abondant et/ou bien préservé dans les phosphates de l’Yprésien (quelques 
fossiles proviennent du Thanétien) (tabl. IV). 

Les Odontopterygiformes ou oiseaux à pseudo-dents / oiseaux à fausses dents, 
constituent le groupe emblématique de l’avifaune du bassin des Oulad Abdoun. Il s’agit d’un 
groupe entièrement éteint dont le registre fossile s’étend du Paléocène supérieur au Pliocène 

de ce groupe. Les oiseaux à pseudo-dents possédaient un énorme bec muni d’excroissances 

dentine [Howard, 1957] (cf. pl. 10B-D). Ils se nourrissaient de poissons et de calmars près de 

(Diomedeidae). Longtemps associés aux pélicans et apparentés (Pelecaniformes), ils sont 

[Bourdon et al Dasornis toliapica ( , 1873) (pl. 10A-E, G, I, K) 

L’espèce géante Dasornis emuinus ( , 1854) (pl. 10F, H, J, L), moins commune, présente 
une envergure d’environ 4 mètres, ce qui surpasse celle du plus grand oiseau volant actuel, 

Diomedea exulans 

Dasornis 
abdoun 
De la taille d’un fou de Bassan (Sula bassana ( , 1758)), elle constitue la plus petite espèce 
d’oiseau à pseudo-dents connue.

Les Phaethontiformes (phaétons et apparentés) constituent le deuxième groupe bien 
représenté dans le bassin des Oulad Abdoun. Les plus anciens membres de ce groupe, datés 
du Paléocène supérieur, incluent notamment les fossiles des phosphates du Maroc. Les seuls 
représentants actuels des phaethontiformes sont les trois espèces de phaétons ou paille-
en-queues, regroupées dans le genre Phaethon Linné, 1758 (Phaethontidae). Les paille-en-
queues sont des oiseaux strictement pélagiques vivant dans les eaux océaniques tropicales 
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et subtropicales. Ils se nourrissent de poissons, calmars et crustacés, et pêchent en plongeant 
d’une hauteur de plusieurs mètres. Traditionnellement associés aux pélicans et apparentés 
(Pelecaniformes), ils sont maintenant considérés comme un groupe à part aux affinités 
phylogénétiques incertaines [Hackett et al., 2008]. Lithoptila abdounensis Bourdon, 2005 
(Prophaethontidae) (pl. 10M-S) est une espèce très commune [Bourdon et al., 2005, 2008b]. 
La morphologie du squelette suggère que cet oiseau était un bon voilier aux ailes allongées, 
étroites et pointues, à l’instar des phaétons actuels. Vraisemblablement pélagique, Lithoptila 
nichait en colonies sur le littoral de la mer à phosphates, tout comme les oiseaux à pseudo-
dents. L’envergure de Lithoptila Bourdon, 2005 était d’environ 1 mètre, ce qui correspond à 
celle du phaéton à bec rouge actuel (Phaethon aethereus Linné, 1758). Une deuxième espèce 
de Phaethontiformes, Phaethusavis pelagicus Bourdon, 2008 [Bourdon et al., 2008a] a été 
découverte mais elle est pour l’instant représentée seulement par un matériel très rare et 
fragmentaire. La morphologie de l’humérus est plus proche de celle des phaétons actuels que 
de celle de Lithoptila, raison pour laquelle cette espèce est attribuée de manière incertaine aux 
Phaethontidae. Son envergure devait être comparable à celle de Lithoptila.

Le seul oiseau continental de l’avifaune est un échassier de la taille d’une cigogne 
qui vivait vraisemblablement en zone côtière. Dans l’état actuel des recherches, la nature 
fragmentaire du matériel ne permet pas de placer cette espèce dans un groupe d’oiseau précis 
(famille ou ordre).

Les oiseaux des phosphates du Maroc représentent les plus anciens oiseaux modernes 
d’Afrique mais aussi les premiers représentants des oiseaux marins modernes. À ce titre, ils 
constituent des éléments-clés dans la compréhension de la radiation évolutive des oiseaux 
modernes à l’aube du Cénozoïque. Ces oiseaux très anciens sont en effet suffisamment dérivés 
pour être rattachés aux grands clades d’oiseaux actuels, tout en montrant une combinaison de 
caractères inédite que l’on ne trouve plus chez ces derniers. Ils permettent donc de comprendre 
comment les premiers oiseaux modernes se sont diversifiés au cours du temps. La présence 
des tous premiers oiseaux modernes et d’oiseaux plus archaïques n’ayant pas survécu à 
la crise K/Pg n’a pas encore été attestée dans le Maastrichtien des phosphates du Maroc. 
Cela pourrait être en partie dû au fait que la prospection et la collecte de fossiles aviens s’est 
jusqu’alors focalisée dans le Paléogène. D’autre part, les conditions paléoenvironnementales 
au Maastrichtien étaient probablement moins favorables à l’abondance des oiseaux marins 
piscivores, du fait de la concurrence avec d’autres groupes de prédateurs marins, dont les 
ptérosaures. L’absence de restes aviens dans le Maastrichtien des phosphates du Maroc reflète 
en fait la relative rareté et la moindre diversité spécifique au niveau mondial des oiseaux 
au Crétacé terminal, par rapport à l’abondance qu’on leur connaît au début du Cénozoïque 
[O’Connor et al., 2011].
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Intérêt des faunes de reptiles
La faune de reptiles des phosphates du Maroc (chéloniens, squamates, plésiosauriens, 

crocodyliformes, ptérosaures, dinosaures non-aviens, oiseaux) est une des plus riches au monde 
pour le passage Crétacé supérieur-Paléogène (Maastrichtien à Yprésien). La série phosphatée 
marocaine nous permet d’appréhender in situ et de manière quasi-continue l’évolution des 
faunes de reptiles marins (extinctions, radiations, renouvellements fauniques) sur environ 
24 Ma, et notamment au passage K/Pg, qui voit l’extinction brutale des mosasauridés et des 
plésiosauriens, suivie d’une importante radiation des crocodyliformes, chéloniens et oiseaux 
[Jouve et al., 2008a]. Elle ouvre aussi une petite fenêtre sur les derniers représentants des 
environnements terrestres de l’époque, avec notamment les derniers restes de dinosaures non-
aviens et de ptérosaures connus au Maroc. Les reptiles marins sont représentés par plus d’une 
trentaine de genres et une cinquantaine d’espèces [Bardet et al., 2010], documentés par de très 
nombreux restes de qualité exceptionnelle et souvent préservés en connexion anatomique. 
L’abondance et l’état des restes fossiles retrouvés témoignent d’une intense activité biologique 
locale et de conditions de fossilisation exceptionnelles dans cette mer épicontinentale située 
en marge du Craton arabo-africain. 

Le taux d’endémisme des faunes de reptiles des phosphates du Maroc est également 
remarquable. Près de la moitié des genres de chéloniens, crocodyliformes et plésiosaures 
ne sont présents qu’au Maroc. Les squamates montrent par contre une répartition 
paléobiogéographique bien plus large, avec la quasi-totalité des genres retrouvés de manière 
cosmopolite et la plupart des espèces représentatives de toute la marge sud de la Téthys 
méditerranéenne, autour des paléolatitudes 25ºN [Bardet, 2004, 2012]. Deux genres et trois 
espèces d’oiseaux sont endémiques aux phosphates. Cependant, les deux groupes aviens 
emblématiques des mêmes phosphates ont une vaste répartition et deux espèces d’oiseaux 
à pseudo-dents sont retrouvées dans l’Eocène du London Clay. Ceci s’accorde avec la 
paléoécologie de ces oiseaux de haute mer, qui étaient susceptibles de se disperser sur de 
grandes distances.

Squamates mosasauridés et crocodyliformes témoignent d’une intense radiation 
adaptative des reptiles dans ce golfe marin peu profond des phosphates de part et d’autre 
de la limite K/Pg. La grande diversité des mosasauridés dans les phosphates du Maroc est la 
plus importante de tout le continent africain. Chez les crocodyliformes, outre l’exceptionnelle 
diversité des dyrosauridés observée nulle part ailleurs, les crocodyliens sont les plus anciens 
représentants du groupe en Afrique. Les chéloniens, qui montrent un endémisme spécifique 
prononcé et une diversité très importante au Danien, sont particulièrement intéressants 
dans la mesure où ils montrent un registre fossile continu du Maastrichtien à l’Yprésien, non 
interrompu par la limite K/Pg. Les plésiosauriens ne sont pour l’instant représentés que par 
la seule famille des Elasmosauridae mais améliorent significativement notre compréhension 
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de la paléobiodiversité et de la paléobiogéographie des plésiosaures du Crétacé supérieur. 
Le ptérosaure des phosphates du Maroc est un des rares Azhdarchidae connu par un cou 
relativement complet, l’un des derniers ptérosaures connus et la première mention de 
cette famille dans le Crétacé terminal d’Afrique du Nord. Les restes de dinosaures non-
aviens, correspondant probablement à des cadavres charriés, témoignent d’un arrière pays 
continental proche. Le sauropode représente par ailleurs la première occurrence du groupe 
dans le Maastrichtien du Maroc et constitue l’un des rares spécimens de dinosaures trouvés 
jusqu’à présent dans les formations d’âge fini-crétacé d’Afrique du Nord. Les oiseaux des 
phosphates du Maroc représentent quant à eux les plus anciens oiseaux modernes d’Afrique 
et figurent parmi les premiers représentants des oiseaux marins modernes. 

MAMMIFERES (TABL. V, PL. 11)
Les mammifères continentaux, groupe le plus inattendu dans ces séries marines, sont 

représentés par plusieurs taxons appartenant aux ordres des Hyaenodontides, Proboscidiens, 
Hyracoïdes et “Condylarthres”. Ils sont parmi les plus anciens placentaires d’Afrique et les 
plus anciens fossiles connus d’ongulés modernes au monde. 

La découverte des mammifères dans les gisements de phosphates du bassin des 
Oulad Abdoun remonte à 1996 avec celle du proboscidien primitif Phosphatherium escuilliei 
[Gheerbrant et al., 1996]. Les premiers fossiles ont été trouvés dans l’Yprésien des exploitations 

TABL. V. – Liste faunique des mammifères. Abréviations : SEL, Sélandien ; THA, Thanétien ; YPR, Yprésien.

TABL. V. – Faunal list of mammals. Abbreviations: SEL, Selandian; THA, Thanetian; YPR, Ypresian. 

GROUPES ESPÈCES ÂGE RÉFÉRENCES

HYAENODONTIDA Koholiinae
Lahimia selloumi THA Solé et al., 2009

Boualitomus marocanensis ?YPR(1) Gheerbrant et al., 2006

?PAENUNGULATA 

(« CONDYLARTHRA »)
Fam. indet.

Ocepeia daouiensis SEL Gheerbrant et al., 2001 ; 

Gheerbrant, 2010 

Gheerbrant et al., 2014Ocepeia grandis THA
PAENUNGULATA ou 

MACROSCELIDEA
Fam. indet.

sp. indet. (prob. nov.) ?YPR Gheerbrant et al., 2003
PAENUNGULATA 

(« CONDYLARTHRA»)
Fam. indet.

Abdounodus hamdii SEL

Gheerbrant et al., 2001 ; 

Gheerbrant, 2010

PAENUNGULATA
Proboscidea

Eritherium azzouzorum SEL Gheerbrant, 2009

Phosphatherium escuilliei YPR

Gheerbrant et al., 1996, 

1998, 2005

Daouitherium rebouli YPR Gheerbrant et al., 2002

Hyracoidea Seggeurius  sp.  YPR Gheerbrant et al., 2003

(1) âge incertain, Yprésien ou Thanétien 
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 PLANCHE XI. – Mammifères. A-C. Proboscidea, 

Phosphatherium escuilliei GHEERBRANT, SUDRE & CAPPETTA

Yprésien, bassin des Oulad Abdoun ; A, 

latérale gauche (dessin D. Visset ; Gheerbrant et al.

D-F. Proboscidea, Eritherium azzouzorum GHEERBRANT

Sélandien, 

  in 

, P4-3 en 

4-3 en vue occlusale 

Proboscidea, 

Daouitherium rebouli GHEERBRANT & SUDRE

denture inférieure, Yprésien, bassin des Oulad Abdoun ; G-H, OCP 

CPSGM-MA4, holotype, denture inférieure gauche, M , P4-2 en vues 

, P4-3 en vue labiale (restauration R. 

et al. Hyracoidea, 

Seggeurius 3 droite en vue 

occlusale (J) et labiale (K), Yprésien, Bassin des Oulad Abdoun ; 

Gheerbrant et al.  L-M. Paenungulata, Abdounodus 

hamdii

 en vues occlusale 

(L) et labiale (M), Sélandien, bassin des Oulad Abdoun ; Gheerbrant 

et al. ?Paenungulata, Ocepeia daouiensis 

GHEERBRANT & SUDRE,

4-3 en 

 

et P4-3 en vue labiale ; Gheerbrant et al.

Hyaenodontida, Boualitomus marocanensis

, P4-2, C en vue labiale (P) et linguale (Q), Yprésien ou Sélandien, Bassin des Oulad Abdoun ; Gheerbrant 

et al. ahimia selloumi SOLÉ & GHEERBRANT

en vues linguale (R) et labiale (S), Sélandien, bassin des Oulad Abdoun ; Solé et al.

PLATE XI. – Mammals. A-C. Proboscidea,  Gheerbrant, Sudre & Cappetta, 1996, skull and mandible, Ypresian, Oulad Abdoun basin; 

A, sub-complete skull (OCP DEK/GE 305) in lateral view; B, left mandible (OCP-CPSGM MA8) in left lateral view; C, reconstruction of the skull and mandible in lateral 

view (drawing by D. Visset; Gheerbrant et al. [2005, ig. 32A]). D- . Proboscidea,  Gheerbrant, 2009, anterior part of the skull (rostrum) and 

upper jugal dentition, Selandian, Oulad Abdoun basin; D, , M  20268016 (= MNHN PM69 in Gheerbrant [2009]), holotype, rostrum with maxillaries, and M3-1, P4-3 in 

occlusal and lateral views; E, upper dentition (MHNT PA  2006.0.18 20), molars M3-1 and premolars P4-3 in occlusal view (drawings by P. ouis; Gheerbrant [2009, 

ig. 1H]. G-I. Proboscidea,  rebouli Gheerbrant & Sudre, 2002, mandible and lower dentition, Ypresian, Oulad Abdoun basin; G-H, OCP CPSGM-MA4, 

holotype, left lower dentition, M3-1, P4-2 in labial (G) and occlusal (H) views (drawing by . Meslin); I, left dentary (M  20269987) bearing M3-1, P4-3 in labial view 

(restoration by R. Vacant, MNHN); Gheerbrant et al. [2002, ig. 5]. J-K. Hyracoidea, Seggeurius sp., MNHN PM5, right lower molar (M3) in occlusal (J) and labial (K) 

views, Ypresian, Oulad Abdoun basin; Gheerbrant et al. [2003, ig. 8]. -M. Paenungulata,  Gheerbrant & Sudre, 2001, OCP DEK/GE 310, fragment 

of a left dentary bearing molars M3-1 in occlusal ( ) and labial (M) views, Selandian, Oulad Abdoun basin; Gheerbrant et al. [2001, ig. 28.2]. N-O. ?Paenungulata, 

Ocepeia daouiensis Gheerbrant & Sudre, 2001, dentary bearing lower dentition, Selandian, Oulad Abdoun basin; N, composite reconstruction of the lower dentition, 

molars M3-1 and premolars P4-3 in occlusal view (specimen MNHN PM 20 and holotype OCP-CPSGM-MA1); O, left dentary (MNHN PM41) bearing M3-1 and P4-3 

in labial view; Gheerbrant et al. [2001, igs. 4-5]. P-Q. Hyaenodontida,  Gheerbrant, 2006, OCP DEK/GE 306, holotype, right dentary 

bearing M3-1, P4-2, C1 in labial (P) and lingual (Q) views, Ypresian or Selandian, Oulad Abdoun basin; Gheerbrant et al. [2006, ig. 2]. R-S. Hyaenodontida, 

 Solé & Gheerbrant, 2009, OCP DEK/GE 443, holotype, fragment of a right dentary bearing M3-1 in lingual (R) and labial (S) views, Selandian, Oulad Abdoun 

basin; Solé et al. [2009, ig. 5BC]. All scales = 10 mm.
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du Nord-Est de Grand Daoui [Gheerbrant et al., 2003], des secteurs de Sidi Daoui et de la 
Recette IV, près de Oued Zem (fig. 4). Des découvertes importantes plus récentes ont été faites 
dans des niveaux plus anciens d’autres exploitations situées plus au Sud du bassin des Oulad 
Abdoun, à savoir dans le Paléocène (Thanétien et Sélandien) de Meraa El Arech et surtout de 
Sidi Chennane. Ces derniers sites ont livré les plus anciens mammifères placentaires connus 
en Afrique.

La singularité des gisements de phosphates, qui correspondent à des dépôts marins de 
mers épicontinentales, est l’absence de toute concentration de restes de vertébrés continentaux 
dans les niveaux fossilifères. Comme les dinosaures non-aviens des niveaux maastrichtiens, 
les mammifères sont très rares, voire exceptionnels et leurs restes fossiles correspondent 
probablement à des cadavres flottés transportés (drainés) depuis l’arrière-pays par un réseau 
fluviatile local sous conditions de très faible énergie hydrodynamique [Gheerbrant et al., 
2003], probablement liées à une topographie continentale faiblement différenciée. Ils ont été 

dispersés, au débouché de ce réseau fluviatile, sur une large étendue à la marge orientale du 
bassin des Oulad Abdoun, où ont été faites la plupart des découvertes.

En liaison avec cette taphonomie particulière, les restes fossiles de mammifères trouvés 
dans le bassin des Oulad Abdoun sont très informatifs, malgré leur rareté, en raison de leur 
très bonne conservation. Ils sont en effet illustrés par des rangées dentaires et également par 
des crânes plus ou moins complets, uniques pour cet âge en Afrique. Ils appartiennent à des 
espèces de taille grande ou moyenne. L’une d’entre elles, un proboscidien, est le plus ancien 
grand mammifère découvert en Afrique. C’est une différence notable avec les autres gisements 
africains contemporains à mammifères tels que ceux du bassin d’Ouarzazate (Paléocène-
Eocène). Ces derniers n’ont livré presque uniquement que des dents isolées d’espèces de 
petite taille (microfaune exclusive).

Les mammifères paléogènes découverts dans les couches de phosphates du bassin 
des Oulad Abdoun sont tous des placentaires, et essentiellement des ongulés (herbivores) 
endémiques à l’Afrique (groupe des Paenungulata). Deux petites espèces de carnassiers, du 
groupe éteint des hyaenodontidés (« créodontes »), sont également connues. Au total, une 
dizaine d’espèces de mammifères ont été décrites, parmi d’autres qui restent encore inédites.

Proboscidiens

Les gisements des Oulad Abdoun recèlent les premiers représentants de l’ordre des 
éléphants (proboscidiens). Ceux-ci sont déjà diversifiés dès les premiers niveaux de l’Eocène. 
Ils sont néanmoins très primitifs, par exemple dépourvus de trompe, avec une allure générale 
bien différente de celle si familière des éléphants.
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Les proboscidiens des Oulad Abdoun sont représentés par deux espèces yprésiennes, 
Phosphatherium escuilliei Gheerbrant et al., 1996 et Daouitherium rebouli Gheerbrant & Sudre, 
2002 [Gheerbrant et al., 1996, 2002], caractérisées par des molaires de morphologie lophodonte 
vraie, c’est à dire pourvues de crêtes transversales, qui indiquent des animaux follivores 
spécialisés. Phosphatherium était très petit, de la taille d’un renard (une dizaine de kg). C’est 
l’espèce de mammifère de loin la plus fréquente découverte dans l’Eocène inférieur des Oulad 
Abdoun (Grand Daoui). Elle est bien documentée par de nombreux fossiles qui ont permis la 
reconstitution presque complète de sa denture, de son crâne et de sa tête [Gheerbrant et al., 
1998, 2005] (pl. 11A-C). Daouitherium était une grande espèce de la taille d’un tapir ; c’est 
le plus ancien grand mammifère décrit en Afrique. Il reste mal connu, et seulement par la 
denture inférieure (pl. 11G-I).

Eritherium Gheerbrant, 2009, découvert dans le Sélandien (ca. 60 Ma) de Sidi Chennane 
(partie SE du bassin des Oulad Abdoun) [Gheerbrant, 2009 ; Gheerbrant et al., 2012], est 
relativement bien documenté par une partie du crâne et presque toute la denture (pl. 11 D-F). 
Ce proboscidien archaïque présente des traits primitifs remarquables, inédits chez les ongulés 
modernes, tels que la dernière molaire plus petite que la seconde, et des crêtes transversales 
(lophodontie) à fonction coupante encore peu différenciées, associées à une couronne 
encore broyeuse (bunodonte). Ces caractères sont partagés avec les plus anciens hyracoïdes, 
et rappellent le morphotype ancestral à la fois de l’ensemble des ongulés africains (les 
paenungulés), mais aussi de groupes d’afrothères (mammifères présumés d’origine africaine)
plus primitifs tels que les rats à trompe (macroscelides) [Gheerbrant, 2009 ; Gheerbrant et al., 
2012].

Hyracoïdes
Parmi les paenungulés, le site de Sidi Daoui (NE du bassin des Oulad Abdoun) a éga-

lement livré les plus anciens restes découverts de damans (ordre des hyracoïdes). Ceux-ci 
sont encore mal connus dans les Oulad Abdoun (une seule dent décrite jusqu’ici : pl. 11J-K) 
[Gheerbrant et al., 2003]. Ils sont représentés par une seule espèce probablement nouvelle attri-
buable au genre primitif Seggeurius Crochet, 1986, auparavant décrit dans l’Eocène inférieur 
d’Algérie.  

« Condylarthres » ou paenungulés primitifs
Dans les Oulad Abdoun les ongulés sont également représentés par des lignées paléo-

cènes primitives qui rappellent vaguement le groupe des « condylarthres », principalement 
connu en domaines laurasiatiques. Les « condylarthres » sont un groupe fourre-tout qui ras-
semble des formes ancestrales de différentes lignées d’ongulés éteints et actuels. Les ongulés 
primitifs qui ont été trouvés dans les Oulad Abdoun appartiennent en fait à des lignées qui 
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n’ont pas de parenté étroite avec les ongulés laurasiatiques. Ce sont probablement des lignées 
endémiques africaines anciennes qui s’enracinent à la base des paenungulés, avant la radiation 
des ordres africains modernes représentés par les hyracoïdes, siréniens, et proboscidiens. Ce 
sont en d’autres termes des paenungulés ancestraux ou des branches basales latérales, parfois 
remarquablement spécialisées. Ils témoignent de l’histoire ancienne des ongulés en Afrique.

Dans les niveaux paléocènes de Sidi Chennane, au moins deux espèces de paenungulés 
primitifs ont été décrites [Gheerbrant et al., 2001 ; Gheerbrant, 2010]. Une nouvelle espèce a 
aussi été décrite récemment [Gheerbrant et al., 2014].

Elles représentent des groupes et probablement des familles entièrement nouveaux.

Ocepeia daouiensis Gheerbrant & Sudre, 2001 est l’espèce la mieux connue d’entre elles. 
Seule sa mâchoire inférieure avec ses dents a été décrite jusque là [Gheerbrant et al., 2001 ; 
Gheerbrant, 2010] (pl. 11N-O), mais un nouveau matériel important comprenant des por-
tions de crânes vient d'être décrit [Gheerbrant et al., 2014]. Cette espèce présente des traits 
archaïques remarquables tels que la présence d’un paraconide et l’absence d’hypocône, c’est 
à dire la quatrième cuspide des molaires supérieures qui a un rôle fondamental pour broyer 
ou couper la végétation chez les ongulés modernes. Elle est aussi notablement spécialisée. 
Certains traits sont probablement apparentés aux paenungulés modernes (ex. crêtes séléno-
dontes des molaires), mais d’autres, tels que le museau raccourci, sont des convergences re-
marquables et inattendues avec les primates simiiformes (groupe des singes et de l’homme).

Abdounodus hamdii Gheerbrant & Sudre, 2001 est bien moins connue, uniquement par 
la denture inférieure (pl. 11L-M) [Gheerbrant et al., 2001]. Elle diffère nettement d’Ocepeia par 
ses dents robustes avec des crêtes faibles, qui sont adaptées à un fonctionnement broyeur. 
Comme chez Ocepeia, quelques traits rappellent les paenungulés, mais la morphologie est bien 
plus primitive que les ordres modernes. 

Enfin il faut signaler la description d’une petite espèce énigmatique très mal connue 
et encore non nommée, représentée par un fragment de mâchoire inférieure avec une dent 
d’allure générale bilophodonte (pourvue de deux crêtes transversales) qui rappelle les 
paenongulés [Gheerbrant et al., 2003]. Elle rappelle aussi toutefois des afrothères plus primitifs 
tels que les rats à trompes et les « condylarthres » louisininés par la présence d’une dernière 
molaire de petite taille.

Hyaenodontidés

Deux espèces nouvelles de placentaires carnassiers appartenant au groupe éteint des 
hyaenodontidés, anciennement inclus dans les « créodontes », ont été décrites récemment 
dans les Oulad Abdoun.
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Boualitomus marocanensis Gheerbrant, 2006 est l’un des plus petits mammifères 
découverts dans les Oulad Abdoun. Un seul spécimen, une mâchoire inférieure avec la 
denture jugale (pl. 11P-Q), est connu [Gheerbrant et al., 2006]. Ce fossile a été trouvé dans les 
carrières de Grand Daoui par les habitants des villages voisins. Il est supposé provenir des 
mêmes niveaux de l’Yprésien basal que Phosphatherium, cependant un âge plus ancien (i.e., 
Paléocène) n’est pas exclu, s’agissant d’un spécimen dont la provenance exacte est inconnue. 

Lahimia selloumi Solé & Gheerbrant, 2009 a été découvert plus récemment, dans le 
Sélandien des carrières de Sidi Chennane, dans le même niveau fossilifère qui a livré Eritherium. 
C’est l’un des plus anciens Hyaenodontida découverts [Solé et al., 2009]. Lahimia n’est connu, 
comme Boualitomus, que par la denture inférieure (pl. 11R-S). Il se distingue de Boualitomus par 
une taille plus grande et une morphologie plus spécialisée.

Plusieurs traits dérivés originaux et singuliers par rapport aux autres Hyaenodontida 
du Paléocène et de l’Eocène (incl. Tinerhodon Gheerbrant, 1985 du Thanétien du bassin 
d’Ouarzazate), tels que la perte de P/1, rapprochent Boualitomus et Lahimia. En outre, ils 
montrent des affinités privilégiées avec Koholia Crochet et al., 1988, genre connu à El Kohol 
(Algérie, Eocène inférieur) [Crochet et al., 1988]. Ces trois taxons appartiennent à une même 
ancienne sous-famille de Hyaenodontida endémique de l’Afrique : les Koholiinae. 

Les découvertes de Boualitomus et Lahimia soutiennent l’hypothèse d’une origine africaine 
ancienne des Hyaenodontida, longtemps très débattue [Solé et al., 2009 ; Solé, 2013].

Intérêt des faunes de mammifères

Les restes dispersés de mammifères découverts dans les gisements du bassin des Oulad 
Abdoun sont parmi les rares témoins fossiles de la radiation initiale des placentaires en Afrique. 
De façon générale, l’Afrique reste le continent où les débuts de l’histoire des mammifères 
modernes sont les moins bien connus, en raison de la rareté relative des gisements découverts 
d’âge antérieur à l’Eocène supérieur et l’Oligocène inférieur. Les discussions relatives à 
l’évolution et aux relations phylogénétiques des mammifères africains se focalisent de fait 
sur les résultats des études moléculaires, notamment dans la place et les relations internes des 
afrothères.

La découverte des premiers mammifères placentaires d’Afrique dans le Bassin des 
Oulad Abdoun, à côté de ceux du bassin d’Ouarzazate, prend toute son importance dans ce 
contexte. La plupart des espèces trouvées dans les Oulad Abdoun sont de fait les plus anciens 
représentants connus de leurs groupes (ordre), et spécialement en Afrique. Par exemple 
Phosphatherium, Daouitherium et maintenant Eritherium sont les plus anciens proboscidiens 
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décrits à ce jour. Les sites du Paléocène de Sidi Chennane sont parmi les rares connus au 
monde ayant livré des restes fossiles d’ordres actuels de mammifères placentaires d’âge plus 
ancien que l’Eocène.

 Conclusions 

« Point-chaud » de paléobiodiversité

Les gisements de phosphates du Maroc comptent parmi les plus riches assemblages 
fossiles de vertébrés connus à la charnière des ères Mésozoïque et Cénozoïque. Ils permettent 
de suivre, in situ et quasiment sans discontinuité stratigraphique majeure, du début du 
Maastrichtien à la base du Lutétien - soit sur environ 24 Ma - l’évolution des faunes de 
vertébrés marins et terrestres. Ils enregistrent deux crises biologiques majeures, celles des 
limites Crétacé-Tertiaire (K/Pg) et Paléocène-Eocène (P/E). La combinaison caractéristique 
des phosphates du Maroc, à savoir une continuité de l’enregistrement fossile sur un très long 
intervalle temporel, couplée avec une préservation exceptionnelle des restes fossiles tant 
en quantité qu’en qualité, est quasi-unique au niveau mondial. En effet, dans les gisements 
contemporains manquent souvent une partie de l’enregistrement sédimentaire (Crétacé ou 
Paléogène) et/ou fossile (gisements moins riches). 

La reprise des travaux de terrain systématiques depuis 17 ans, dans le cadre de la 
convention « Phosphapal », a confirmé la remarquable paléobiodiversité des mers tropicales 
de la marge atlantique marocaine, siège d’une intense phosphatogenèse. Ces bassins sédi-
mentaires ont préservé le spectaculaire témoignage d’un « point chaud » de paléobiodiver-
sité marine sur le globe à cette époque. Ce point chaud de paléobiodiversité marine préservé 
dans les sédiments des mers à phosphates marocaines est à mettre en relation directe avec 
les conditions physico-chimiques et biologiques particulières du milieu de vie local, caracté-
risé par de riches apports organiques (nutriments) par les remontées de courants profonds 
(upwellings) le long de la marge atlantique africaine. Ceux-ci ont favorisé une véritable 
explosion biologique marine, dont la plus spectaculaire et emblématique manifestation est 
figurée par la diversité des mégaprédateurs au sommet de la chaîne trophique locale. Des 
découvertes inattendues de vertébrés continentaux issus de l’arrière-pays africain jouxtant 
ces mers à phosphates sont venues renforcer l’intérêt et la portée de ces sites.
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A ce jour, autour de 330 espèces, réparties en 190 genres et 86 familles de vertébrés, 
incluant des sélaciens, des poissons osseux, des reptiles (oiseaux inclus) et des mammifères, ont 
été identifiés dans les phosphates du Maroc. 96% de ces espèces correspondent à des animaux 
marins, dont certains groupes - à la diversité morphologique et adaptative spectaculaires 
tels que mosasaures, crocodyliformes, chéloniens et oiseaux marins - sont particulièrement 
emblématiques de ce « point chaud » de paléobiodiversité. Les rares formes terrestres 
proviennent de découvertes récentes et sont représentées par des dinosaures non-aviens, des 
ptérosaures et des mammifères. 

Toutefois, ces chiffres ne rendent pas totalement compte de l’extrême richesse fossilifère 
des phosphates du Maroc et la liste faunique est loin d’être définitive, car de nouveaux 
taxons sont découverts très régulièrement et restent donc à identifier et à décrire. C’est le 
cas notamment des sélaciens, dont de nombreuses espèces restent en nomenclature ouverte, 
mais aussi des poissons osseux, dont la diversité globale demeure méconnue faute de travaux 
systématiques d’envergure réalisés depuis le travail pionnier d’Arambourg [1952], et enfin des 
tortues, dont la diversité, notamment dans le Crétacé, n’a commencé à être appréciée que très 
récemment. Cependant, bien que cette diversité soit sous-estimée aux niveaux spécifique et 
générique, il n’en demeure pas moins que tous les grands groupes de vertébrés connus à cette 
époque, à l’exception notable des amphibiens, sont représentés dans les phosphates du Maroc. 

GROUPES ESPECES GENRES FAMILLES

Sélaciens 250 121 46

Chimères 1 1 1

Osteichthyens 19 17 15

Squamates 14 ? 9 3

Crocodyliformes 14 ? 13 4

Chéloniens 18 15 4

Plesiosaures 1 1 1

Ptérosaures 1 1 1
Dinosaures non-

aviens
2 2 2

Oiseaux 5 3 3

Mammifères 10 9 6

TOTAL ~ 332 192 86
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Environ 100 000 spécimens de vertébrés provenant des phosphates du Maroc, en grande 
majorité des dents isolées de sélaciens, de poissons osseux et de reptiles, ont été collectés 
par Arambourg et déposés dans les collections du MNHN de Paris. S’y ajoutent des milliers 
de spécimens - essentiellement des tétrapodes - recoltés dans le cadre de la convention 
« Phosphapal », dont les plus complets, près de 1300 spécimens, sont actuellement catalogués 
dans les collections de l’OCP à Khouribga. Ces collections « institutionnelles » restent très 
modestes au regard de l'immense quantité de matériel fossile qui est exploitée par la filière 
commerciale et exportée clandestinement aux quatre coins du monde depuis plusieurs 
décennies. Ce sont en effet par centaines de milliers que des spécimens (surtout des dents 
de sélaciens, mais pas uniquement) sont collectés tout au long de l’année et dispersés dans 
le monde entier, aussi bien dans des musées privés et publics, que chez des amateurs et 
collectionneurs.  

Crises biologiques des limites Crétacé-Tertiaire (K/Pg) 

et Paléocène-Eocène (P/E)

La succession stratigraphique quasi-continue entre le Maastrichtien et la base du Lutétien 
des séries phosphatées marocaines permet de suivre in situ l’évolution des assemblages de 
vertébrés et d’appréhender leurs extinctions et renouvellements fauniques aux passages 
Crétacé-Tertiaire (K/Pg) et Paléocène-Eocène (P/E) en domaine marin. 

La crise de la limite K/Pg y apparaît comme particulièrement importante et sélective 
pour les grands clades de vertébrés marins présents au Crétacé terminal. C’est spécialement le 
cas des sélaciens dont plus de 96% des espèces du Maastrichtien (grandes formes notamment) 
ne survivent pas à l’échelle régionale. Sur les 48 genres identifiés au Maastrichtien, 31 ne 
se retrouvent pas au Danien, soit 64,8% d’extinctions. Au niveau familial, on observe la 
disparition définitive de 8 familles, soit 16,7% d’extinctions, les raies étant davantage affectées 
que les requins. Les poissons osseux montrent aussi des extinctions importantes mais 
l’ampleur de ces phénomènes demeure pour l’instant difficile à appréhender en l’état actuel 
des connaissances. Parmi les reptiles, des clades majeurs encore très diversifiés et abondants 
durant le Maastrichtien terminal, non seulement dans les phosphates du Maroc mais également 
au niveau mondial, tels que les mosasaures et les plésiosaures (plus rares dans les phosphates), 
disparaissent brutalement, comme les dinosaures non-aviens et les ptérosaures. Il est à noter 
cependant que ces deux derniers groupes, très rares dans les phosphates marocains, ne sont 
probablement pas représentatifs de la biodiversité des faunes terrestres contemporaines. Les 
chéloniens sont représentés par des formes marines géantes dans le Maastrichtien, certes non 
représentées au Paléogène, mais elles demeurent encore mal connues, leur diversité étant 
probablement sous-estimée. Comme pour les poissons osseux, en l’absence d’une étude 
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complète des faunes de chéloniens des phosphates du Maroc, leur comportement lors de la 
crise biologique de la limite K/Pg reste difficile à préciser. Seuls les serpents palaeophiidés 
et les crocodyliens gavialoïdes sont décrits pour l’instant de part et d’autre de la limite K/Pg 
dans les Phosphates marocains.

Dès le début du Paléocène, l’explosion de la diversité et de l’abondance des crocodyliformes 
et des chéloniens est le fait le plus notable chez les reptiles. C’est particulièrement le cas pour 
les crocodyliformes, extrêmement rares dans les niveaux sous-jacents du Maastrichtien, 
qui ont probablement profité des niches écologiques libérées par la disparition des grands 
prédateurs marins du Crétacé, tels que les mosasaures et les plésiosaures [Jouve et al., 2008a]. 
Il est possible également que parmi les chéloniens, les Bothremydidae qui montrent une 
grande diversité au Paléocène par rapport aux formes du Crétacé, aient profité de certaines 
de ces niches écologiques pour se diversifier dès le début du Paléocène. Au Paléocène 
supérieur, l’apparition des oiseaux à pseudo-dents, grands oiseaux marins piscivores, a 
aussi probablement bénéficié de ces niches écologiques laissées vacantes par l’extinction de 
divers prédateurs du Maastrichtien. Chez les sélaciens également, les disparitions ont vite 
été compensées par l’apparition d’une cinquantaine d’espèces au Paléocène inférieur ; leur 
diversité augmente au Paléocène supérieur (69 espèces), et atteint son maximum à l’Yprésien 
avec plus de quatre-vingt espèces. 

La limite P/E est quant à elle marquée par des associations fauniques de sélaciens 
bien distinctes de celles connues dans les niveaux sous-jacents, et donc d’un grand intérêt 
biostratigraphique. Des sélaciens géants, comme le célèbre Otodus obliquus, apparaissent à 
l’Eocène. Dès la base de l’Yprésien, on assiste également à l’arrivée des premiers poissons-
scies (Pristidae) ainsi qu’à l’important développement des Carcharhinidae, probablement lié, 
du moins en partie, au déclin des Lamniformes. En ce qui concerne les reptiles, la limite P/E 
n’est pas clairement marquée au niveau des chéloniens car l’on ne connaît pas exactement 
l’âge de plusieurs tortues paléogènes ; il semblerait toutefois qu’à partir du Thanétien, il y ait 
une certaine diminution du nombre de bothrémydidés. Chez les crocodyliformes, quelques 
modifications fauniques sont observées, avec un recul de la diversité des dyrosaures, mais 
surtout l’apparition des tomistominés au détriment des gavialoïdes. Relativement abondants 
en Amérique du Nord et en Europe au Maastrichtien et au Paléocène, les gavialoïdes deviennent 
beaucoup plus rares à l’Eocène, alors que les tomistominés y sont nombreux dès l’Eocène 
inférieur, particulièrement en Europe. Ce schéma est conforté par les observations faites dans 
le bassin des Oulad Abdoun, où les gavialoïdes sont absents à l’Yprésien, remplacés par le 
tomistominé Maroccosuchus. La limite P/E marque, au Maroc comme ailleurs, l’expansion 
et l’explosion de diversité des serpents Palaeophiidae : représentés dans le Maastrichtien et 
le Paléocène par de très rares Palaeophis, ils deviennent relativement fréquents à partir de 
l’Eocène avec plusieurs taxons dont, entre autres, Palaeophis. En ce qui concerne l’avifaune, la 
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limite P/E n’est pas fortement marquée, les deux grands groupes d’oiseaux des phosphates 
(odontopterygiformes et phaethontiformes) étant représentés à la fois dans le Paléocène et 
dans l’Eocène. Les deux espèces d’oiseaux les moins communes n’apparaissent qu’à l’Eocène, 
mais il est probable qu’il s’agisse d’un biais taphonomique. L’abondance des restes aviens 
augmente très fortement à la limite P/E, ce qui suggère des conditions environnementales 
plus propices à la formation d’importantes colonies d’oiseaux marins sur le littoral de la mer 
des phosphates à l’Eocène inférieur. En ce qui concerne les mammifères, et dans la limite 
des données disponibles encore très fragmentaires, les niveaux du Thanétien sont caractérisés 
par la présence de lignées archaïques d’ongulés (type « condylarthres »). À l’Yprésien, elles 
sont remplacées par des taxons de cachet plus moderne appartenant à des ordres actuels 
(proboscidiens, hyracoïdes), certains de taille relativement grande ; Daouitherium est 
notamment le premier grand mammifère africain connu.

Paléobiogéographie

Un autre intérêt des faunes des mers à phosphates marocaines réside, d’une part, dans 
leur appartenance globale au domaine Sud-téthysien encore relativement mal connu, et 
d’autre part, dans la variété des caractéristiques biogéographiques des assemblages fauniques 
mis au jour. En effet, certains taxons sont endémiques des gisements marocains, tels que le 
plésiosaure Zarafasaura, le mosasaure Mosasaurus beaugei, les crocodyliformes Argochampsa et 
Ocepesuchus ainsi que de nombreux dyrosauridés, tous les chéloniens (au niveau spécifique), 
les oiseaux Lithoptila, Phaethusavis et Dasornis abdoun. D’autres au contraire sont d’affinité et 
de distribution bien plus larges, tels que les sélaciens, les poissons Megalopidae, la plupart 
des squamates (mosasaures, lézard Pachyvaranus, serpent Palaeophis), les crocodyliformes 
Rhabdognathus, Hyposaurus et Thoracosaurus, les oiseaux à pseudo-dents de grande taille, 
etc… Les familles sont généralement cosmopolites (e.g. tortues Cheloniidae, squamates 
Mosasauridae). Les mammifères sont quant à eux de cachet strictement endémique africain. 

Pour les sélaciens, les échanges fauniques étaient permanents entre le Maroc et d’autres 
régions (Afrique occidentale, Proche et Moyen-Orient, Europe, Amériques), avec un coefficient 
de similitude (coefficient de Simpson) variable suivant les étages mais significatif [Noubhani, 
1993 ; Noubhani et Cappetta, 1997]. Avec l’Europe, on note surtout des vagues d’immigrations 
du sud (Afrique) vers le nord (Europe) de la Téthys, comme en témoignent des genres présents 
au Maroc dès le Paléocène inférieur et qui n’apparaissent en Europe (bassin anglo-franco-
belge) qu’à l’Eocène inférieur (Yprésien). Ce flux migratoire est actuellement interprété comme 
causé par le réchauffement notable survenu au début de l’Eocène (PTEM) déjà noté par Plaziat 
[1983]. 
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En ce qui concerne les reptiles marins et les mosasaures en particulier, les différences de 
composition observées au niveau spécifique entre les assemblages des marges sud (Afrique 
du Nord et Proche-Orient) et nord (Europe) de la Téthys méditerranéenne sont interprétées 
comme étant la conséquence de préférences paléoécologiques liées aux paléolatitudes [Bardet, 
2004, 2012]. 

Dans leur ensemble, les différences de répartition (endémiques versus cosmopolites) 
observées entre les divers groupes de reptiles connus dans les phosphates du Maroc sont 
probablement à mettre en rapport avec les caractéristiques biologiques intrinsèques aux 
différents taxons (thermophysiologie), dont certains disposaient de bonnes capacités de 
dispersion à grande échelle (e.g. les mosasauridés), tandis que d’autres devaient être inféodés 
à un milieu de vie plus spécifique (e.g. les plésiosaures) [Bernard et al., 2010].

Paléoenvironnements

La taphocénose du bassin des Oulad Abdoun rassemble des communautés de vertébrés 
très diverses sur les plans paléoécologique et paléoenvironnemental. Il est intéressant de noter 
également que la plupart des taxons présents dans les phosphates du Maroc représentent des 
prédateurs, voire des mégaprédateurs, signe d’une intense activité biologique dans ces golfes 
marins, lié à la présence d’upwellings (voir partie Géologie). Rappellons qu’aujourd’hui, les 
zones d’upwelling attirent des mégaprédateurs (cétacés, sélaciens, etc…) venus se nourrir des 
immenses bancs d’animaux plus petits (poissons, crevettes, etc.) qui profitent également de 
ces remontées d’eaux froides très riches en nutriments. 

Des espèces à modes de vie très variés sont représentées : formes de haute-mer tels 
que les squamates (mosasauridés) et les oiseaux (phaétons, oiseaux à pseudo-dents), formes 
d’assez grande profondeur (sélaciens dalatiidés, Squalus), formes plus côtières (Pachyvaranus), 
sans oublier les taxons strictement terrestres (dinosaures non-aviens, mammifères), et 
probablement dulçaquicoles (crocodylien Ocepesuchus et pholidosauridé) ou mixtes (certaines 
tortues Bothremydidae). 

Au niveau de la pyramide écologique, les spécialisations crâniennes et dentaires de la 
plupart des taxons nous renseignent sur leurs régimes alimentaires, également très variés 
[Cappetta et al., 2014 ; Bardet et al., sous presse] : mégaprédateurs opportunistes aux batteries 
dentaires robustes et coupantes (sélaciens Notidanodon chez les Hexanchiformes et Cretolamna, 
Squalicorax et Otodus chez les Lamniformes ; mosasaures Prognathodon et Mosasaurus), formes 
piscivores graciles et à dents fines (sélaciens Odontaspididae et Mitsukurinidae ; plésiosaure 
Zarafasaura ; mosasaures Halisaurus et Platecarpus ( ?) ptychodon ; crocodyliforme Atlantosuchus), 
formes durophages à museau court et/ou dentition robuste et basse (mosasaures Globidens, 
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Prognathodon giganteus, crocodyliformes Phosphatosaurus), ou à bec soit broyeur, soit coupeur-
happeur (diverses tortues dont Alienochelys), formes probablement filtreuses par aspiration 
(Ocepechelon), etc… Certaines espèces des Oulad Abdoun ont développé des spécialisations 
et adaptations originales inédites et uniques dans leurs groupes respectifs, comme le rostre 
crochu du crocodylien Argochampsa, le museau très allongé en pipette d’Ocepechelon, les 
excroissances osseuses pointues au niveau du bec des oiseaux à pseudo-dents, etc… 

En conclusion, les dépôts de phosphates du Maroc, par la combinaison de caractéris-
tiques exceptionnelles à la fois stratigraphiques et sédimentologiques (séries sans interrup-
tions majeures durant 24 Ma), physico-chimiques (conditions de fossilisation exceptionnelles), 
paléoécologiques (ancien « point chaud » situé dans une zone d’upwellings) et paléogéogra-
phiques (domaine Sud téthysien encore mal connu), constituent un atelier privilégié et unique 
au monde permettant d’appréhender les modalités d’évolution des faunes de vertébrés au 
tournant des ères Mésozoïque et Cénozoïque. Ils témoignent notamment de l’incroyable pos-
sibilité de diversification qu’ont eu ces vertébrés pour coexister et occuper toutes les niches 
écologiques disponibles dans un milieu somme toute relativement restreint.
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 Résumé – Au Maroc, amphibiens et lépidosauriens du Cénozoïque ont été trouvés dans des 
gisements de deux périodes bien distinctes : le Paléocène supérieur-Eocène inférieur et le Miocène 
moyen-Holocène. 

Le Paléocène supérieur (Thanétien) a fourni le seul amphibien (anoure indéterminé) de l’intervalle 
Cénomanien-Eocène inférieur en Afrique du Nord. Pour les squamates, il a produit les plus anciens 
Gekkonidae, Amphisbaenia, Scolecophidia, et peut-être Boidae d’Afrique, ainsi que, peut-être, 
l’unique ‘Tropidophiidae’ du continent. En outre, il a fourni soit le plus récent Sphenodontia, soit 
le plus ancien Agamidae ou Chamaeleonidae d’Afrique. L’Eocène inférieur (Yprésien) est moins 
riche que le Thanétien mais, dans ses gisements marins, les Palaeophiidae (serpents aquatiques) 
sont assez fréquents.

Les faunes trouvées au Maroc à partir du Miocène moyen sont très différentes de celles du 
Paléocène supérieur-Eocène inférieur. Elles ne comprennent plus de formes primitives et toutes 
les familles présentes existent encore aujourd’hui. Il en va de même pour les genres à l’exception 
de Latoglossus et/ou Latonia (Amphibia, Alytidae). L’aspect moderne est renforcé par la possible 
présence, dès le Miocène moyen, d’une espèce actuelle, l’amphibien Bufo regularis (Bufonidae). Au 
Miocène moyen, les amphibiens sont relativement nombreux, témoignant de la présence d’eau ou 
au moins d’un certain degré d’humidité. Les lépidosauriens n’incluent plus que des squamates 
(lézards et serpents). Un événement notable au Miocène moyen est l’apparition des premiers 
serpents venimeux en Afrique du Nord (représentés par des Elapidae et Viperidae). Cette faune 
du Miocène moyen comprend des formes à affinités eurasiatiques ; la partie africaine de la zone 
paléarctique pourrait donc avoir été déjà en place. Une étape vers la faune actuelle est notée vers 
la transition pliocène-pléistocène. Cette période semble d’autre part correspondre à une phase 
d’aridification comme le suggère la rareté des amphibiens. Le Pléistocène inférieur est marqué par 
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l’apparition locale de plusieurs familles actuelles. Les taxons présents pendant cette période sont 
tous encore vivants mais ne subsistent pas tous au Maroc aujourd’hui. Le principal événement de 
cette période est la présence d’un urodèle (Pleurodeles cf. waltl ; Salamandridae) ; il s’agit du plus 
ancien urodèle de type moderne trouvé en Afrique et en domaine gondwanien. La richesse en 
amphibiens de cette période montre qu’elle était moins sèche que la transition avec le Pliocène. A 
partir du Pléistocène moyen, toutes les espèces récoltées sont des taxons vivant encore au Maroc 
aujourd’hui. Vers la fin du Pléistocène, les répartitions géographiques sont proches des actuelles. Si 
l’aridification se précise, localement au moins l’humidité devait être plus importante qu’à présent. 
Enfin, à l’Holocène, la situation était presque similaire à l’actuelle.
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 Abstract – Amphibians and lepidosaurians (sphenodontians and squamates) from the Cenozoic 
of Morocco were recovered from localities that belong to two clearly distinct time intervals: late 
Paleocene-early Eocene and Middle Miocene-Holocene. Not a single fossil was recovered from the 
ca 35 my gap that separates these two periods. 

The late Paleocene (Thanetian) produced fossils from localities of both terrestrial and marine 
origins. Terrestrial beds yielded the single amphibian (an indeterminate anuran) reported from 
the Cenomanian-early Eocene interval of North Africa. The Thanetian localities of terrestrial origin 
also produced lizards (Gekkonidae, Amphisbaenia and indeterminate families), snakes (Coniophis, 
Madtsoiidae, Scolecophidia, and perhaps Boidae and ‘tropidophiids’), and a poorly preserved, 
enigmatic bone that might belong to a Sphenodontia or a lizard (Agamidae or Chamaeleonidae). 
The marine beds of the Thanetian yielded only rare remains of the aquatic snake Palaeophis 
(Palaeophiidae). Thus, from the Paleocene of Morocco were recovered the earliest Gekkonidae, 
Amphisbaenia, Scolecophidia, and perhaps Boidae from Africa, as well as a snake that may be 
the only ‘tropidophiid’ from the continent. In addition, the enigmatic bone may represent the 
latest Sphenodontia, or the earliest Agamidae or Chamaeleonidae from Africa. The early Eocene 
(Ypresian) is not so rich as the Thanetian. The Ypresian terrestrial localities afford little information; 
however, in the marine levels Palaeophis maghrebianus (Palaeophiidae) is relatively frequent and is 
the best known palaeophiid species. 

Faunas from the second time interval, i.e. middle Miocene to Holocene, markedly differ from those 
of the late Paleocene-early Eocene and they were all recovered from levels of terrestrial origin. 
They lacked primitive forms such as Coniophis, madtsoiids and palaeophiids, and they included 
only families that are still living today. Similarly, genera were all extant ones, but Latoglossus and/
or Latonia (Amphibia, Alytidae). The possible presence of a living species, Bufo regularis (Amphibia, 
Bufonidae), as early as the middle Miocene is consistent with this modern pattern. It is presumed 
that primitive taxa died out by the end of the Eocene at the latest, as demonstrated elsewhere; 
but we do not know when the modern forms, that first occurred in the fossil record in the middle 
Miocene of Morocco, reached North Africa.

In the middle Miocene, amphibians (anurans only) were comparatively numerous, which is an 
evidence of the presence of bodies of water or, at least, of humidity. Amphibians included Alyti-
dae, Pipidae, Bufonidae and Ranidae. Lepidosaurians consisted only of squamates (‘lizards’ and 
snakes): Gekkonidae, Scincidae, Lacertidae, Anguidae, Amphisbaenia, Scolecophidia, Boidae, 
Colubridae, Elapidae and Viperidae. A noticeable event in the middle Miocene was the appearance 
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of the earliest venomous snakes (Elapidae and Viperidae) in North Africa. This middle Miocene 
fauna included forms with Eurasian affinities, which suggests that the Palearctic zone already 
encroached Africa. The assemblage from the Pliocene-Pleistocene transition represented a step 
towards the living fauna. It produced the youngest extinct species of squamates of North Africa, 
i.e. the amphisbaenian Trogonophis darelbeidae. At that time, amphibians were rare, which suggests 
aridity. The fauna of this period showed marked affinities with the Iberian Peninsula. The early 
Pleistocene was marked by the local appearance of some extant families: Salamandridae (Amphi-
bia, Caudata), Varanidae and unquestionable Agamidae (Squamata). Taxa present during this 
period were all extant ones, but they do not all still inhabit Morocco. During the early Pleisto-
cene, the main event was the appearance of the salamander Pleurodeles cf. waltl (Salamandridae); 
it represents the earliest fossil belonging to the Caudata crown-group recovered from Africa and 
more widely from  former Gondwanan continents. The presence of this salamander in the ear-
ly Pleistocene of Morocco is not consistent with the suggested hypothesis of an anthropogenic 
dispersal from Europe to Africa. The number of amphibians from this period shows that it was 
not so arid as the Pliocene-Pleistocene transition. Clear relationships with the Iberian fauna are 
still noticed. From the middle Pleistocene onwards, faunas were richer and all species still inhabit 
Morocco today; affinities with the Iberian Peninsula have remained obvious and even increased. 
By the end of the Pleistocene, geographic ranges of taxa were similar to those that are known 
today. Aridification took form; however, at least locally, moisture was likely more developed than 
today. Finally, during the Holocene the composition of the fauna and geographic ranges were 
similar to the present ones.
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 Introduction

Après les extinctions de la limite Crétacé-Tertiaire, certains taxons ont profité du vide 
laissé par les disparitions et se sont développés. Ce phénomène a touché les amphibiens et 
les lépidosauriens qui sont généralement abondants au Cénozoïque. Au Maroc, plusieurs 
gisements du Cénozoïque, s’étalant du Paléocène supérieur à l’Holocène (avec toutefois 
une importante lacune ; voir ci-dessous), ont livré des fossiles appartenant à ces groupes. 
Amphibiens et lépidosauriens apportent des informations intéressantes sur les environnements 
et sur l’histoire paléobiogéographique. En effet, amphibiens et lépidosauriens sont ectothermes, 
c’est-à-dire que leur métabolisme, le dynamisme de leurs populations et leur distribution 
géographique dépendent étroitement de la température du milieu. En ce qui concerne les 
amphibiens, s’ajoutent l’humidité et la présence d’eau qui interviennent aussi profondément 
sur leur répartition. 

 Aperçu sur la systématique des amphibiens 

et lépidosauriens trouvés dans le Cénozoïque 

du Maroc 

Au Cénozoïque, les amphibiens de type ancien (les ‘stégocéphales’) n’existent plus ; 
ne restent que les formes modernes, les lissamphibiens. Ces derniers comprennent les 
urodèles (salamandres, tritons, etc), les anoures (grenouilles, crapauds, etc) et les apodes (ou 
gymnophiones, amphibiens allongés et sans membres), qui existent toujours aujourd’hui, ainsi 
que les allocaudata, plus souvent nommés Albanerpetontidae (petits amphibiens à allure de 
salamandres) qui ont disparu au Pléistocène inférieur, entre 2.5 et 1.8 Ma [Delfino et Sala, 2007]. 
Mais, alors qu’urodèles, anoures, apodes et allocaudata sont présents dans le Mésozoïque du 
Maroc, les apodes et les allocaudata n’y ont pas été trouvés dans le Cénozoïque. En revanche, 
les gisements du Cénozoïque marocain ont fourni des anoures et des urodèles, bien que ces 
derniers soient très rares. Chez les anoures, sept familles se rencontrent dans le Cénozoïque 
du Maroc. Certaines sont plus ou moins primitives, telles les Alytidae (discoglosses, crapauds 
accoucheurs, etc ; il faut noter que cette famille était auparavant nommée Discoglossidae), les 
Pipidae (xenopes),  Pelobatidae (pélobates) et Pelodytidae (pélodytes), d’autres appartiennent 
aux anoures évolués comme les Bufonidae (crapauds), Hylidae (rainettes) et Ranidae 
(grenouilles au sens strict). Chez les urodèles, seuls les Salamandridae (salamandres, tritons) 
sont présents.
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Les lépidosauriens forment un groupe de reptiles qui se compose des squamates 
(c’est-à-dire de l’ensemble des lézards et serpents) et des sphénodontiens. Lézards, serpents 
et sphénodontiens ont été trouvés dans le Mésozoïque du Maroc, mais la présence de 
sphénodontiens dans le Cénozoïque n’y est pas certaine. Les sphénodontiens étaient 
relativement répandus au Mésozoïque mais se sont très fortement raréfiés au Cénozoïque 
et il n’en reste plus, aujourd’hui, que Sphenodon (le tuatara) restreint à la Nouvelle Zélande. 
Les lézards sont représentés dans le Cénozoïque marocain par plusieurs familles : les 
Agamidae (agames, fouette-queues), Chamaeleonidae (caméléons), Gekkonidae (geckos, 
tarentes), Scincidae (scinques, eumeces), Lacertidae (lézards au sens strict, acanthodactyles), 
Anguidae (orvets), Varanidae (varans) et amphisbaeniens (amphisbaenes, trogonophis). Les 
serpents correspondent eux aussi à d’assez nombreux groupes différents dont certains sont 
primitifs et entièrement fossiles comme les Madtsoiidae (famille de serpents terrestres) et 
les Palaeophiidae (serpents marins) ; d’autres groupes existent encore aujourd’hui tels les 
scolécophidiens (serpents aveugles ou serpents ‘minutes’), Boidae (pythons, boas-javelots), 
‘Tropidophiidae’ (boas nains), Colubridae (couleuvres), Elapidae (cobras) et Viperidae 
(vipères).

Remarque : Il faut noter que la taxonomie des lissamphibiens, tout particulièrement, n’est pas 
stable. Par exemple, certains crapauds auparavant cités au Maroc sous le nom de genre Bufo sont 
maintenant répartis sous les noms Bufotes, Barbarophryne et  Amietophrynus. Afin de ne pas créer 
de rupture avec les travaux antérieurs, dans la plupart des cas, nous conservons ici les anciens 
noms.

 Les gisements du Cénozoïque du Maroc

Au Maroc, les gisements cénozoïques qui ont fourni des amphibiens et lépidosauriens 
ne sont pas nombreux et se situent tous dans la partie nord du pays (fig. 1). Cependant, leur 
répartition dans le temps permet de reconstituer les grandes étapes de l’histoire locale de 
ces animaux. Malheureusement, une longue lacune dans la documentation paléontologique 
ne permet pas d’obtenir une reconstitution complète. Cette lacune s’étend entre l’Eocène 
inférieur et le Miocène moyen, entre approximativement 49 et 13 millions d’années ; cette 
longue période de plus de 35 millions d’années n’a laissé aucun fossile d’amphibien ou 
lépidosaurien au Maroc.
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 Les faunes anciennes du Cénozoïque du Maroc

Le Paléocène supérieur (59 à 55 Ma)

Les plus anciennes faunes d’amphibiens et lépidosauriens du Maroc proviennent du 
Paléocène supérieur, plus exactement du Thanétien (59-55 Ma). Le climat était alors très chaud, 
tropical. Les fossiles ont été trouvés à Adrar Mgorn 1 et Ilimzi [Gheerbrant et al., 1993], deux 
gisements qui correspondent à des environnements terrestres (eau douce comprise), et à Sidi 
Daoui, gisement d’origine marine du bassin à Phosphates des Oulad Abdoun. L’environnement 
des gisements terrestres correspondait à une forêt tropicale géographiquement proche d’une 
mangrove [Herbig et Gregor, 1990].

Seul un élément de membre postérieur (tibial-fibulaire), trouvé à Adrar Mgorn 1, 
représente les amphibiens. Il permet simplement de dire qu’un anoure était présent, sans plus 
de précisions. C’est le seul fossile d’amphibien trouvé en Afrique du Nord pour la période qui 
s’étend entre le Cénomanien et l’Eocène inférieur.

 Figure 1. Carte de la partie nord du Maroc avec position des gisements à amphibiens et lépidosauriens du 

Cénozoïque. 

Figure 1. Map of northern Morocco showing the location of fossiliferous localities bearing amphibians and 

lepidosaurians from the Cenozoic.
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Les lépidosauriens sont plus nombreux et diversifiés, mais ils ne peuvent pas être tous 
identifiés [Augé et Rage, 2006]. Certaines questions restent non résolues. 

Une dent de forme triangulaire et aplatie latéralement (fig. 2A), trouvée à Adrar 
Mgorn 1, pose un problème particulier. Elle peut appartenir soit à un sphénodontien, soit à un 
Agamidae ou un Chamaeleonidae, ces deux derniers groupes étant des lézards acrodontes. 
Sphénodontiens, Agamidae et Chamaeleonidae ont des dents très caractéristiques (de type 
acrodonte) et très semblables. Une seule dent ne permet pas de faire la distinction entre 
ces trois groupes. Alors qu’aujourd’hui les sphénodontiens ne sont connus qu’en Nouvelle 
Zélande, Agamidae et Chamaeleonidae habitent l’Ancien Monde et en plus, pour les Agamidae 
seulement, l’Australie. Si la dent fossile d’Adrar Mgorn 1 appartient à un sphénodontien, 
elle représente le seul fossile cénozoïque de ce groupe en Afrique et l’un des très rares 
dans le monde ; ce serait le plus récent en Afrique. Si elle appartient à un Agamidae ou à 
un Chamaeleonidae, elle correspond au plus ancien représentant de l’une de ces familles en 
Afrique. Malheureusement, cette question ne peut pas être réglée. Quoi qu’il en soit, ce fossile 
très incomplet présente un intérêt certain.

 Figure 2. Lépidosauriens du Paléocène supérieur de l’Adrar Mgorn 1. A : dent de sphénodontien ou de 

lézard acrodonte (Agamidae ou Chamaeleonidae). B : amphisbaenien indéterminé, dentaire droit incomplet 

en vue linguale. C, D : Todrasaurus gheerbranti (amphisbaenien), dentaire gauche en vues linguale (C) et 

occlusale (D) ; comparer ses dents à celles de l’amphisbaenien « normal » en B. (d’après Augé et Rage 

[2006], modifiés). 

Figure 2. Lepidosaurians from the late Paleocene of Adrar Mgorn 1. A: tooth belonging to a  sphenodontian 

or to an acrodont lizard (Agamidae or Chamaeleonidae). B: indeterminate amphisbaenian, incomplete right 

dentary in lingual view. C, D: Todrasaurus gheerbranti (Amphisbaenia), left dentary in lingual (C) and occlusal 

(D) views; compare its teeth to those of the ‘normal’ amphisbaenian illustrated in B. (modified from Augé and 

Rage [2006]).
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Les lézards viennent des gisements terrestres (Adrar Mgorn 1 et Ilimzi) ; ils comprennent 
des Gekkonidae indéterminés, des amphisbaeniens et des familles indéterminées. Les 
Gekkonidae (gekkos) sont aujourd’hui cosmopolites ; le fossile du Maroc est le plus ancien 
représentant de cette famille en Afrique. Les amphisbaeniens sont des lézards fouisseurs 
allongés, serpentiformes ; ils ne possèdent pas de membres à l’exception d’un genre 
américain. Deux amphisbaeniens ont été trouvés à Adrar Mgorn 1. L’un d’eux est indéterminé 
(fig. 2B) ; l’autre, Todrasaurus gheerbranti, se caractérise par une dentition inhabituelle. Le 
dentaire ne compte que quatre dents (contre approximativement le double, normalement) et 
la deuxième dent vers l’avant est énorme (fig. 2C, D). Une telle morphologie est unique chez 
les amphisbaeniens et même dans l’ensemble des lézards. Quelques rares lézards fossiles et 
actuels (n’existant pas au Maroc) possèdent de grosses dents, mais elles se situent à l’arrière 
de la mâchoire et non à l’avant et leurs dents sont plus nombreuses. De telles dents agrandies 
correspondent à un régime durophage ; ces animaux devaient se nourrir de petits mollusques 
à coquille comme les gastropodes. Les amphisbaeniens sont aujourd’hui largement répandus 
dans les régions chaudes. Les fossiles du Maroc représentent les plus anciens amphisbaeniens 
d’Afrique et comptent parmi les plus anciens au Monde.

Les serpents ont été trouvés dans les gisements terrestres et marins ; ils forment deux 
faunes bien différentes. La faune terrestre comprend des serpents primitifs, disparus au-
jourd’hui (Madtsoiidae et Coniophis) et des serpents encore représentés actuellement (scoléco-
phidiens et, peut-être, Boidae et « Tropidophiidae »). Le Madtsoiidae présent au Maroc n’est 
pas identifié avec précision, on ne sait pas à quel genre il se rapporte. Les Madtsoiidae étaient 
fréquents sur les continents gondwaniens à la fin du Mésozoïque et au début du Cénozoïque. 
Apparus au Crétacé, il y a environ 95 millions d’années, ces serpents n’ont pas survécu au-de-
là de l’Eocène et ont disparu vers 37-34 millions d’années sur la plupart des continents, sauf en 
Australie où ils ne se sont éteints qu’au Pléistocène. Les Madtsoiidae  pouvaient atteindre une 
grande taille (plus de 5 m) ; toutefois, celui du Maroc était de taille modeste. Coniophis est un 
serpent énigmatique qui a été signalé sur plusieurs continents à la fin du Mésozoïque et au début 
du Cénozoïque ; il représente probablement l’une des branches les plus primitives de serpents 
[Longrich et al., 2012]. Les scolécophidiens sont des serpents fouisseurs qui vivent aujourd’hui 
dans les régions chaudes ; celui d’Adrar Mgorn 1 compte parmi les plus anciens connus et est 
le plus ancien d’Afrique. Une vertèbre appartient peut-être aux Boidae ; malheureusement, en 
raison de son mauvais état de conservation, son appartenance à cette famille ne peut pas être 
affirmée. C’est regrettable car, s’il s’agit bien d’un Boidae, ce serait le plus ancien représentant 
en Afrique de cette famille qui a joué un grand rôle dans les faunes du Cénozoïque au niveau 
mondial. Un autre serpent appartient peut-être au genre Dunnophis, mais le matériel fossile 
ne permet pas d’identification définitive. Dunnophis est un « boa nain », groupe de serpents 
que l’on rapporte aux ‘Tropidophiidae’, famille qui n’est sans doute pas monophylétique ;  
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Dunnophis appartiendrait plus précisément aux Ungaliophiinae qui se rencontrent aujourd’hui 
uniquement dans le nord de l’Amérique du Sud et en Amérique centrale. S’il s’agit bien de 
Dunnophis, ce fossile est le seul représentant de ce groupe en Afrique.

Les sédiments marins du bassin des Oulad Abdoun ont fourni quelques fossiles 
paléocènes à Sidi Daoui. Il s’agit de serpents de la famille des Palaeophiidae, famille très 
fortement adaptée à la vie aquatique (voir ci-dessous). Ces fossiles du Paléocène se rapportent 
au genre Palaeophis mais l’espèce ne peut pas être identifiée.

L’Eocène inférieur (55 à 49 Ma)

Seule la partie ancienne de l’Eocène a fourni des fossiles appartenant aux groupes qui 
nous intéressent. La période correspond plus précisément à l’Yprésien (55-49 Ma environ). 
Comme pour le Paléocène, les milieux terrestres (à N’Tagourt 2) et marins (plusieurs gisements 
des Phosphates) ont produit des fossiles. Le climat restait chaud comme au Paléocène et 
l’environnement du gisement terrestre était semblable à ceux du Paléocène. Seuls les squamates 
sont représentés pour cette période.

Les lézards ne sont connus que dans les niveaux terrestres de N’Tagourt 2. Ils comprennent 
un amphisbaenien et un autre lézard qui ne peut pas être identifié de façon précise. Les 
serpents du milieu terrestre correspondent, dans ce même gisement, à un Madtsoiidae et à 
Coniophis. L’amphisbaenien et Coniophis semblent être représentés par les mêmes taxons qu’au 
Paléocène ; c’est peut-être aussi le cas du Madtsoiidae, mais ce n’est pas certain [Augé et Rage, 
2006].

Dans le bassin à Phosphates des Oulad Abdoun, plusieurs gisements d’origine marine 
ont fourni des serpents qui appartiennent tous aux Palaeophiidae. L’étude de cette famille 
est malheureusement très difficile. Il s’agit de serpents aquatiques qui ont existé du Crétacé 
supérieur à la fin de l’Eocène. Ils sont connus uniquement par des vertèbres et des côtes. Les 
vertèbres sont plus ou moins fortement modifiées par l’adaptation à la vie aquatique ; en 
particulier, elles sont plus ou moins comprimées latéralement et, postérieurement, elles portent 
deux apophyses dorsales (les ptérapophyses) qui allongent la vertèbre dorso-ventralement. 
Leurs côtes ne sont que faiblement courbées. La compression latérale des vertèbres et la faible 
courbure des côtes donnent au corps de l’animal une forme haute et aplatie latéralement ; 
une telle forme, très adaptée à la vie aquatique, existe chez les serpents marins actuels (les 
Laticaudinae et Hydrophiinae). On ne sait pas combien de vertèbres composaient la colonne 
vertébrale des Palaeophiidae. Chez les serpents actuels, ce nombre atteint ou dépasse 400 chez 
les pythons ; on soupçonne que chez les Palaeophiidae, ce nombre pouvait être nettement 
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supérieur (Archaeophis, un probable Palaeophiidae de l’Eocène européen, en compte plus de 
560 [Rage, 1984]).

Un seul Palaeophiidae semble être présent dans l’Yprésien du Maroc, Palaeophis 
maghrebianus [Arambourg, 1952]. C’est un grand serpent qui devait atteindre au moins 6,50 m 
en admettant qu’il avait le même nombre de vertèbres que les pythons ; mais il pouvait être 
plus long s’il avait plus de vertèbres. Il s’agit d’un Palaeophiidae primitif car ses vertèbres 
n’étaient pas fortement modifiées par la vie aquatique ; elles sont peu aplaties latéralement et 
ses ptérapophyses sont peu élevées [Bardet et al., 2014 ; Houssaye et al., 2013]. L’espèce n’est 
connue qu’au Maroc, mais c’est probablement le mieux connu des Palaeophiidae.

Après l’Yprésien, commence une très longue lacune de documentation et tous les 
gisements plus récents ayant fourni des amphibiens et squamates correspondent à des 
environnements terrestres.

Remarques sur les faunes du Cénozoïque ancien

Seules les formes identifiées au moins jusqu’au niveau de la famille peuvent apporter des 
renseignements quant aux relations de ces faunes paléocènes et éocènes avec celles d’autres 
continents. Les Gekkonidae, paléontologiquement trop mal connus, ne fournissent aucune 
indication notable. Les Madtsoiidae étaient des serpents caractéristiques du Gondwana, donc 
cantonnés à l’hémisphère sud, en dehors d’une incursion dans le sud de l’Europe juste avant 
le Cénozoïque. Leur présence au Maroc n’est donc pas surprenante. Les Boidae, en supposant 
qu’ils sont effectivement présents à l’Adrar Mgorn 1, n’apportent pas de renseignements 
particuliers car ils étaient largement répandus dans le monde pendant le Cénozoïque ancien. 
Coniophis et Dunnophis sont connus dans le Cénozoïque ancien des continents qui entourent 
l’Atlantique. Donc, en ce qui concerne cette période, les gisements marocains n’apportent pas 
d’éléments significatifs à propos des relations possibles avec d’autres continents.

Il est difficile de suivre l’évolution ultérieure des membres de ces faunes marocaines. Il est 
certain que plusieurs lignées se sont éteintes. En effet, d’après ce que l’on connaît ailleurs dans 
le monde, on peut supposer qu’au Maroc les formes primitives (Madtsoiidae, Palaeophiidae, 
Coniophis) ont disparu, au plus tard, à la fin de l’Eocène (34 millions d’années). Todrasaurus 
n’a peut-être pas atteint l’Eocène. Les « Tropidophiidae » existent toujours mais, en admettant 
que l’attribution du fossile marocain à Dunnophis est exacte, donc qu’ils avaient pénétré en 
Afrique, ils ont disparu du continent à une date inconnue. Il est possible que, inversement, 
certaines autres lignées aient continué à évoluer sur place, en Afrique. Cela peut être le cas de 
certains des groupes indéterminés au sein des amphisbaeniens, scolécophidiens, Gekkonidae 
et, peut-être, des Boidae ; mais, il est impossible de le démontrer. 
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 L’émergence des faunes modernes : Le Miocène

L’Eocène moyen et supérieur, l’Oligocène et le Miocène inférieur n’ayant pas produit de 
fossiles d’amphibiens et lépidosauriens, c’est le Miocène moyen qui a fourni les plus anciens 
fossiles cénozoïques du Maroc après ceux de l’Yprésien.

Au cours du Miocène, le climat était moins chaud que pendant le Paléocène et l’Eocène, 
mais il restait cependant plus chaud et plus humide que l’actuel. Par exemple, une végétation 
de type forêt humide occupait les régions où se trouvent actuellement des savannes ou des 
zones arbustives sèches [DeMenocal, 2004].

Le Miocène moyen

Plus de 35 millions d’années après le Paléocène et l’Eocène inférieur, les amphibiens et 
lépidosauriens du Miocène moyen sont évidemment nettement différents de ceux du Céno-
zoïque inférieur. Malheureusement, on ne sait pas ce qui s’est passé pendant cette longue 
période sans fossiles. Toutefois, on voit clairement que les faunes ont été profondément renou-
velées. Au Miocène, il s’agit uniquement de faunes terrestres, animaux d’eau douce compris.

Les fossiles du Miocène moyen du Maroc proviennent de deux gisements : Beni Mellal, 
dont l’âge est estimé à environ 13 Ma, et Pataniak 6 qui est un peu plus récent (environ 12 
ou 11 Ma). En fait, si Beni Mellal est riche, Pataniak 6 n’a produit que quelques fossiles qui 
ne donnent pas d’informations complémentaires à celles de Beni Mellal. Ci-dessous, il n’est 
question que de la faune de Beni Mellal.

Les amphibiens sont assez nombreux, mais ils ne sont représentés que par des anoures. 
Plus précisément, ils comprennent des Alytidae appartenant soit à un genre fossile (Latoglossus) 
soit au genre Latonia, récemment reconnu comme encore actuel [Biton et al., 2013], des Pipidae 
qui se rapportent à un genre actuel vivant en eau douce (Xenopus ou Silurana) (fig. 3A-C), des 
Bufonidae du genre Bufo (dont, peut-être, l’espèce actuelle Bufo regularis) et des Ranidae (Rana 
s.l. et Ptychadena). Notons que l’Alytidae avait d’abord été identifié comme Discoglossus par 
Vergnaud-Grazzini [1966], suivie par Ro ek et Rage [2000]. Toutefois, Sanchiz et Alcover [1984], 
Ro ek [1994] et Sanchiz [1998] l’ont attribué au genre Latonia. Finalement, après avoir décrit 
le genre miocène Latoglossus, Hossini [2000, 2002] a considéré que l’Alytidae de Beni Mellal 
appartient probablement à ce dernier ou à Latonia. Si cet Alytidae correspond à Discoglossus,  
ce qui semble maintenant peu probable, il s’agirait du plus ancien représentant du genre en 
Afrique. Les lépidosauriens ne comprennent plus que des squamates, lesquels sont assez 
diversifiés. Les lézards comprennent des Gekkonidae indéterminés, Scincidae (Eumeces sp.), 
Lacertidae (Eremias sp.), Anguidae indéterminés et des amphisbaeniens indéterminés. Les 
serpents sont représentés par des scolécophidiens, des Boidae dont la présence est maintenant 
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certaine avec de petits serpents fouisseurs (Erycinae) du genre Eryx et une espèce fossile de 
python (Python maurus), des Colubridae (« Coluber » et un genre indéterminé) ; les serpents 
venimeux font leur apparition avec un Elapidae et un Viperidae appartenant à deux espèces 
fossiles, respectivement Naja antiqua (fig. 3D-F) et Vipera maghrebiana (fig. 3G-I) [Rage, 1976].

 Figure 3. Amphibiens et squamates du Miocène moyen de Beni Mellal. A-C : Xenopus ou Silurana (Pipidae, 

anoures) ; A, B : sacrococcyx en vues dorsale (A) et ventrale (B) ; C: crâne en vue postérieure. D-F : Naja 

antiqua (Elapidae, serpents), boîte crânienne incomplète en vues dorsale (D), ventrale (E) et latérale 

gauche (F). G-I : Vipera maghrebiana (Viperidae, serpents), maxillaire droit avec son crochet à venin en vues 

antéro-ventrale (G), linguale (H) et postéro-dorsale (I). (A-C d’après Vergnaud-Grazzini [1966], modifiés. 

D-I d’après Rage [1976], modifiés).

 Figure 3. Amphibians and squamates from the middle Miocene of Beni Mellal. A-C: Xenopus or Silurana 

(Pipidae, Anura); A, B: sacrococcyx in dorsal (A) and ventral (B) views; C: skull in posterior view. D-F: Naja 

antiqua (Elapidae, Serpentes), incomplete braincase in dorsal (D), ventral (E) and left lateral (F) views. G-I: 

Vipera maghrebiana (Viperidae, Serpentes), right maxilla retaining a fang in anteroventral (G), lingual (H) 

and posterodorsal (I) views. (A-C modified from Vergnaud-Grazzini [1966]. D-I modified from Rage [1976]).
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Le Miocène supérieur

Trois gisements du Miocène supérieur nous intéressent ici : Oued Zra et Guefaït-1, dont 
l’âge géologique est évalué à 9 ou 8 Ma, et Khendek-el Ouaïch qui est un peu plus récent. 

Amphibiens et squamates ont été trouvés à Oued Zra et Guefaït-1. Les amphibiens de 
Oued Zra correspondent à des Alytidae, Pipidae et Bufonidae, familles déjà présentes dans le 
Miocène moyen. C’est sur la base des fossiles de Oued Zra qu’ont été fondés le genre et l’espèce 
fossiles d’Alytidae Latoglossus zraus [Hossini, 2000]. Le genre Latoglossus était peut-être présent 
dès le Miocène moyen (à Beni Mellal). Les Pipidae figurent encore dans la faune ; comme à 
Beni Mellal, ils sont représentés soit par Xenopus, soit par Silurana, deux genres que l’on ne 
peut pas distinguer à l’aide du matériel disponible. Les Bufonidae ne comprennent qu’une 
espèce indéterminée de Bufo. Le seul amphibien de Guefaït-1 est un Alytidae indéterminé 
[Blain et al., 2013].

Chez les squamates, un seul lézard a été identifié à Oued Zra ; il s’agit d’un Anguidé qui 
se rapporte au lézard serpentiforme Ophisaurus s.l. Les serpents comprennent un scolécophi-
dien indéterminé, un petit Boidae qui pourrait être Eryx et un Colubridae indéterminé. La 
faune de squamates de Guefaït-1 est différente [Blain et al., 2013]. Elle comprend des Lacerti-
dae et Colubridae indéterminés, l'Anguidae Dopasia et l’Elapidae Naja cf. antiqua, déjà connu 
dans le Miocène moyen.

A Khendek-el Ouaïch, un seul fossile a été trouvé mais il présente un intérêt certain. Il 
s’agit d’un anoure de la famille des Pelobatidae qui n’a pas pu être identifié de façon plus 
précise [Hossini, 2002]. Toutefois, il représente le plus ancien fossile appartenant à cette famille 
en Afrique.

La faune du Miocène supérieur ne se distingue pas fortement de celle du Miocène moyen. 
Globalement, elle comprend les mêmes composants mais elle est moins riche et certains 
groupes sont absents. On ne sait pas si ce sont de vraies absences (les animaux en question 
ne vivaient pas au Maroc au Miocène supérieur) ou si il s’agit d’une simple conséquence des 
conditions de gisement (les animaux étaient présents mais ils ne se sont pas fossilisés). En 
dehors de cette similarité globale entre Miocène moyen et supérieur, il faut noter l’arrivée, 
dans le Miocène supérieur, d’un Pelobatidae, famille d’anoures originaire des continents 
laurasiatiques. 

Remarques générales sur les faunes du Miocène

Les faunes du Miocène montrent un aspect nettement moderne. A cette époque, les 
formes anciennes, primitives ont disparu ; il n’y a plus de Madtsoiidae, Coniophis, Dunnophis et 
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de Palaeophiidae (ces derniers étaient de toute façon marins, alors que, en ce qui concerne les 
amphibiens et les squamates, au Maroc il n’y a que des gisements terrestres au Miocène). Toutes 
les familles reconnues dans le Miocène existent encore aujourd’hui. Il en est de même pour 
les genres, sauf l’Alytidae Latoglossus. Il existe peut-être déjà une espèce actuelle, le crapaud 
Bufo regularis, mais il n’y a pas de certitude sur l’identification exacte. Ces formes actuelles se 
rencontrent encore en Afrique ; toutefois, certaines d’entre elles vivent maintenant nettement 
plus au sud ou à l’est (vallée du Nil) comme les Pipidae, Bufo regularis, Ptychadena et Python. 
Quoi qu’il en soit, ces faunes du Miocène du Maroc sont déjà globalement de type nord-
africain avec une association de squamates incluant Eumeces, Eremias, des amphisbaeniens, 
des Anguidae, des scolécophidiens et un Erycinae.

Comme dans la faune actuelle d’Afrique du Nord, on trouve au Miocène des fossiles 
apparentés à des formes d’Eurasie. Ainsi, les Alytidae représentent une famille d’origine 
eurasiatique ; cette famille avait déjà fait une brève incursion en Afrique, au Maroc déjà, 
avant le Cénozoïque (au tout début du Crétacé) mais elle ne s’était pas maintenue sur le 
continent. Les Anguidae sont des lézards caractéristiques de tous les continents laurasiatiques 
(Amérique du Nord, Europe, Asie). Quant à la vipère de Beni Mellal (Vipera maghrebiana), 
elle est apparentée aux petites vipères européennes du groupe de Vipera aspis [Szyndlar et 
Rage, 2002]. La présence, au Maroc, de ces formes à affinités eurasiatiques au Miocène moyen 
suggère que la zone paléarctique avait déjà empiété sur le nord de l’Afrique à cette époque. 
Malheureusement, la méconnaissance de la longue période qui sépare l’Eocène inférieur du 
Miocène moyen ne permet pas de reconstituer les événements qui ont amené, en Afrique du 
Nord, ces animaux eurasiatiques trouvés dans le Miocène moyen. On ignore quand et par 
quelle voie géographique ils sont arrivés. Les Pelobatidae qui sont arrivés un peu plus tard, 
au Miocène supérieur, sont eux aussi originaires de l’un des continents nordiques. Il est tout 
à fait possible que ces amphibiens et squamates aient pénétré en Afrique par le Moyen Orient 
puisque ce contact terrestre entre Afrique et Eurasie s’est établi au Miocène inférieur, vers 
20-18 Ma. Mais on ne peut pas totalement rejeter un passage direct à travers la Méditerranée, 
surtout au Miocène supérieur où l’on note des affinités étroites entre le Maroc et le sud-ouest 
de l’Europe (Ibérie), mais pas particulièrement avec le reste de l’Eurasie. En effet, le serpent 
Naja iberica (Elapidae), trouvé dans le Miocène terminal (6 à 5 Ma) d’Espagne est apparenté 
aux cobras africains [Szyndlar et Rage, 1990] ; il pourrait être passé directement d’Afrique 
à l’Espagne, sur le site de l’actuel Gibraltar, au moment de l’événement messinien, il y a 7 à 
5 Ma. Le Pelobatidae pourrait avoir suivi la même voie dans le sens inverse. 

Finalement, on peut envisager deux voies géographiques possibles pour les échanges 
entre Afrique du Nord et Eurasie au Miocène : 1) des passages sur l’emplacement du Moyen 
Orient, à partir de l’établissement du contact terrestre entre Afrique et Eurasie, entraînant 
la formation d’une faune relativement homogène sur le pourtour de la Méditerranée avec 
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présence d’animaux communs au Maroc et à l’Eurasie. Au Maroc, les témoins des premiers 
temps (entre 20 ou 18 et 13 Ma) de ces échanges n’existent pas car il n’y a pas de gisement 
d’âge correspondant ; les premières preuves d’échanges fauniques apparaissent à Beni Mellal, 
au Miocène moyen. 2) des échanges directs entre Maroc et péninsule Ibérique, surtout au 
Miocène terminal, dont le Pelobatidae de Khendek-el Ouaïch est un probable témoin.

 La mise en place de la faune actuelle

Vers la fin du Cénozoïque, aux alentours de la transition entre le Pliocène et le Pléistocène, 
la faune devient très proche de l’actuelle. A partir de cette période, elle évolue progressivement 
vers la faune connue aujourd’hui au Maroc. Malheureusement, manquent les témoins de peut-
être tout le Pliocène, entre 5,3 et environ 2,5 Ma, qui auraient permis de suivre l’installation de 
cette faune de façon relativement continue dans ses dernières étapes.

La transition entre Pliocène et Pléistocène

Une remarque préliminaire s’impose à propos de la limite entre le Pliocène et le Pléistocène 
(ou Quaternaire). Pendant longtemps, cette limite a été placée à 1,8 Ma. Le gisement de Ahl al 
Oughlam, à Casablanca, qui date d’environ 2,5 Ma, était considéré d’âge pliocène supérieur 
[Bailon, 2000]. Cependant, il a récemment été décidé que la limite Pliocène-Pléistocène doit 
être placée à 2,6 Ma [Gibbard et al., 2010] et Ahl al Oughlam se trouve chronologiquement 
proche de cette limite. Etant donné les incertitudes quant aux datations absolues des 
gisements, nous ne pouvons pas savoir de façon certaine si Ahl al Oughlam est réellement 
un peu plus récent que la limite Pliocène-Pléistocène, comme l’indique son âge supposé de 
2,5 Ma. Nous considérons simplement, ici, que Ahl al Oughlam est très proche de la transition 
entre Pliocène et Pléistocène, sans décider s’il est Pliocène terminal ou Pléistocène basal. Autre 
conséquence de ce changement de limite, il n’y a plus de gisement d’âge Pliocène indiscutable 
ayant livré des amphibiens et squamates au Maroc. Cette courte période du Cénozoïque, qui 
a duré 2,7 millions d’années suivant les nouvelles conventions, représenterait donc une petite 
lacune dans la série fossilifère marocaine. Il faut cependant signaler que, pendant le Pliocène, 
le climat était devenu moins chaud ; il était principalement tempéré et humide alors que des 
conditions désertiques se manifestaient au Sahara [Aouraghe, 2006]. Ces changements ont 
abouti à un pic d’aridité vers la transition entre le Pliocène et le Pléistocène.   

A Ahl al Oughlam, les amphibiens sont rares alors que les squamates sont bien diversifiés 
[Bailon, 2000]. Comme auparavant, chez les amphibiens il n’y a que des anoures avec, ici, 
des Bufonidae (Bufo viridis, le crapaud vert ; fig. 4A-C) et des Hylidae (Hyla cf. meridionalis, 
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la rainette méridionale ; fig. 4D) ; cette dernière est le plus ancien témoin de cette famille 
en Afrique. Les squamates comprennent d’assez nombreux lézards. Parmi eux figure la plus 
récente des espèces fossiles de squamates du Maroc, Trogonophis darelbeidae, un amphisbaenien 
de la famille des Trogonophiidae (fig. 4E-G). Un autre amphisbaenien, le Blanidae Blanus sp., 
est présent ainsi que des Gekkonidae indéterminés, Scincidae (Eumeces algeriensis, Chalcides 
sp.), Lacertidae (cf. Acanthodactylus) et Anguidae (Ophisaurus koellikeri). Chez les serpents, les 
Colubridae sont les plus fréquents (Hemorrhois hippocrepis, Malpolon sp., cf. Macroprotodon) et 
les Viperidae comprennent deux formes bien différentes (Macrovipera sp. et Bitis sp.). 

Tous les genres d’amphibiens et squamates identifiés existent encore aujourd’hui et tous 
se rencontrent au Maroc. Comme les genres, toutes les espèces sont encore actuelles et se 
retrouvent au Maroc, sauf Trogonophis darelbeidae ; cette dernière espèce est éteinte mais le 
genre Trogonophis auquel elle appartient vit toujours au Maroc. On peut aussi noter que le 

 Figure 4. Amphibiens et squamates de la transition Pliocène-Pléistocène de Ahl al Oughlam. A-C : Bufo 

viridis (Bufonidae, anoures) ; A : ilion droit en vue latérale ; B: vertèbre sacrée en vue dorsale ; C : scapula 

droite en vue latéro-dorsale. D : Hyla cf. meridionalis (Hylidae, anoures), ilion gauche en vue latérale. E-G : 

Trogonophis darelbeidae (Trogonophiidae, amphisbaeniens) ; E : dentaire droit en vue latérale ; F, G : 

prémaxillaire en vues dorsale (F) et latérale gauche (G). (d’après Bailon [2000], modifiés). 

Figure 4. Amphibians and squamates from Ahl al Oughlam, Pliocene-Pleistocene transition. A-C: Bufo 

viridis (Bufonidae, Anura); A: right ilium in lateral view; B: sacral vertebra in dorsal view; C: right scapula 

in laterodorsal view. D: Hyla cf. meridionalis (Hylidae, Anura), left ilium in lateral view. E-G: Trogonophis 

darelbeidae (Trogonophiidae, Amphisbaenia); E: right dentary in lateral view; F, G: premaxilla in dorsal (F) 

and left lateral (G) views. (modified from Bailon [2000]).
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genre de Viperidae Bitis est essentiellement tropical ; il est représenté aujourd’hui au Maroc 
par l’espèce B. arietans (la vipère heurtante) qui n’y occupe plus qu’une aire relique dans le 
sud. 

A l’époque de la transition Pliocène-Pléistocène, comme pour le Miocène, des formes à 
affinités eurasiatiques sont présentes au Maroc. Plus précisément, les affinités entre faunes 
marocaines et Ibériques semblent encore plus fortes qu’au Miocène. L’espèce Hemorrhois 
hippocrepis, peut-être Hyla meridionalis dont l’identification n’est pas certaine, et les genres 
Acanthodactylus, Chalcides, Blanus, Malpolon et Macroprotodon, tous présents à Ahl al Oughlam, 
vivent actuellement dans la péninsule Ibérique. Blanus, Malpolon et peut-être Macroprotodon 
y étaient présents dès le Pliocène [Bailon, 1991a, b ; Bailon & Blain, 2007 ; Blain, 2005, 2009]. 
Quant au crapaud Bufo viridis, il est maintenant absent de la péninsule Ibérique mais il y a été 
trouvé dans le Pléistocène inférieur [Blain et al., 2010] et peut-être dans le Miocène et le Pliocène 
[Sanchiz, 1998] ; l’espèce est répandue ailleurs en Europe. On peut ajouter d’autres liens avec 
la péninsule Ibérique démontrés indirectement par l’Erycinae Eryx primitivus (Boidae) ; cette 
espèce fossile trouvée dans le Pliocène d’Espagne semble être d’affinité africaine [Szyndlar et 
Schleich, 1994]. Ces fortes affinités entre formes marocaines et ibériques au Pliocène et vers 
la transition Pliocène-Pléistocène correspondent probablement à un héritage, conservé côté 
marocain et côté ibérique, de connexions géographiques du Miocène supérieur ; toutefois, 
la possibilité d’une connexion géographique discontinue ayant permis des échanges au 
Pliocène et au début du Pléistocène ne peut pas être totalement écartée [Carranza et al., 2006 ; 
Pleguezuelos et al, 2008]. Il faut aussi remarquer que les amphibiens sont rares dans cette 
faune d’Ahl al Oughlam ; cela correspond peut-être à une diminution de l’humidité, voire un 
début d’assèchement, ce qui concorderait bien avec l’aridification relevée pour cette période 
[DeMenocal, 2004]. L’absence de Pipidae, en particulier, s’accorde bien avec cette supposition. 
Les anoures de cette famille vivent en permanence en eau douce ; encore présents au Maroc 
au Miocène supérieur, ils en ont donc définitivement disparu avant la transition entre Pliocène 
et Pléistocène. Quoi qu’il en soit, cette faune de Ahl al Oughlam est déjà très moderne et se 
rapproche beaucoup de celle qui vit aujourd’hui au Maroc.

Le Pléistocène inférieur

Deux gisements plus récents que Ahl al Oughlam montrent une progression vers les 
faunes actuelles, sans toutefois être identiques à ces dernières. Il s’agit de Irhoud Ocre, dont 
l’âge semble être voisin de 2 Ma, et de Sidi Abdallah qui est un peu plus récent et date d’environ 
1,5 Ma. Au cours de cette période, correspondant au Pléistocène inférieur, le refroidissement et 
l’aridification s’accentuent, conduisant d’une végétation d’arbres et arbustes à une végétation 
de savannes tropicales [DeMenocal, 2004 ; Trauth et al., 2009].
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Cette période représente un important changement dans la faune d’Afrique du Nord. 
C’est dans cette tranche de temps qu’apparaissent, dans le registre fossile marocain, les 
premiers Agamidae indiscutables et Varanidae, deux familles de lézards, et surtout les 
premiers Urodèles.

Irhoud Ocre a fourni une faune riche et bien diversifiée. Les amphibiens comprennent 
donc des urodèles, représentés par un Salamandridae (Pleurodeles cf. waltl [Bailon et al., 2011]). 
Les anoures incluent des Alytidae, Bufonidae, Ranidae et peut-être Pelodytidae. Les Alytidae 
sont représentés par un seul genre, Alytes (fig. 5A-D). Les Bufonidae comprennent deux 
espèces (Bufo cf. regularis et B. cf. viridis) alors que les Ranidae ne comptent qu’une espèce 
indéterminée de Rana s.l. appartenant au groupe « des grenouilles vertes » [Hossini, 2001], 
aujourd’hui rattachées plus précisément au genre Pelophylax. Il s’agit là de la plus ancienne 
citation de Pelophylax en Afrique. La présence des Pelodytidae, avec Pelodytes sp., ne peut 
malheureusement pas être affirmée définitivement.

La faune de lézards est riche. Comme dans le gisement plus ancien de Ahl al Oughlam, 
on retrouve des amphisbaeniens, avec le Blanidae Blanus, des Gekkonidae indéterminés, 
un Scincidae qui est probablement Chalcides, des Lacertidae indéterminés et un Anguidae 
(Ophisaurus s.l. sp.) mais, en plus, apparaissent des Agamidae et des Varanidae, que l’on ne 
peut malheureusement pas identifier de façon précise.

Les serpents, divers eux aussi, incluent des scolécophidiens indéterminés, le Boidae 
Eryx, des Colubridae encore non étudiés mais chez qui on reconnaît probablement Dasypeltis 
(couleuvre mangeuse d’oeufs) et une couleuvre opisthoglyphe (donc venimeuse) non 
identifiée précisément, l’Elapidae Naja sp. et, chez les Viperidae, le genre Cerastes (vipère à 
cornes ou vipère des sables). 

La faune de Sidi Abdallah est beaucoup moins riche. Elle comprend un urodèle qui est 
le Salamandridae Pleurodeles cf. waltl comme à Irhoud Ocre, et, chez les anoures, l’Alytidae 
Alytes et le Ranidae Rana s.l. Il y a aussi, pour les lézards, des Gekkonidae, Scincidae et, chez 
les serpents, des Colubridae indéterminés dont peut-être le genre Hemorrhois.

Certains amphibiens de ces faunes du Pléistocène inférieur méritent des commentaires 
particuliers. Les urodèles sont des amphibiens qui vivent essentiellement sur les continents 
du nord (Amérique du Nord, Europe, Asie). Ils n’ont pénétré dans des continents du sud 
qu’en Amérique du Sud, où ils se cantonnent dans le nord, et en Afrique où ils ne vivent que 
dans une bande géographique étroite du nord du Maghreb. Des urodèles, très particuliers 
et non apparentés étroitement aux actuels, avaient fait auparavant une incursion en Afrique 
au Crétacé supérieur [Rage et Dutheil, 2008] mais ils n’ont pas survécu sur le continent. Le 
Salamandridae d’Irhoud Ocre est le plus ancien représentant des urodèles modernes en 
Afrique et, de façon plus générale, dans les anciens continents gondwaniens. 
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L’Alytidae d’Irhoud Ocre pose un problème particulier. Il a d’abord été identifié comme 
espèce indéterminée appartenant au genre Baleaphryne [Hossini, 2001]. Ce genre est l’un des 

 Figure 5. Amphibiens et squamates du Pléistocène et de l’Holocène ; A-D : Alytes sp. (Alytidae, anoures) 

du Pléistocène inférieur d’Irhoud Ocre ; A, B : humérus droit en vues ventrale (A) et médiale (B) ; C, D : 

vertèbre présacrée en vues dorsale (C) et ventrale (D). E-I : Amphibiens et squamates de l’Holocène de El 

Harhoura 2-couche 1 ; E-G : Discoglossus scovazzi (Alytidae, anoures) ; E : ilion gauche en vue latérale ; F : 

scapula gauche en vue latéro-dorsale ; G : vertèbre présacrée en vue dorsale ; H, I : Ophisaurus koellikeri 

(Anguidae, lézards), pariétal en vues dorsale (H) et ventrale (I). (A-D d’après Hossini [2001], modifiés. E-I 

d’après Stoetzel et al. [2008], modifiés). 

Figure 5. Amphibians and squamates from the Pleistocene and Holocene; A-D: Alytes sp. (Alytidae, Anura) 

from the early Pleistocene of Irhoud Ocre; A, B: right humerus in ventral (A) and medial (B) views; C, D: 

presacral vertebra in dorsal (C) and ventral (D) views. E-I: Amphibians and squamates from the Holocene of 

El Harhoura 2- bed 1; E-G: Discoglossus scovazzi (Alytidae, Anura); E: left ilium in lateral view; F: left scapula 

in laterodorsal view; G: presacral vertebra in dorsal view; H, I: Ophisaurus koellikeri (Anguidae, Squamata), 

parietal in dorsal (H) and ventral views (I). (A-D modified from Hossini [2001]. E-I modified from Stoetzel et al., 

[2008])
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très rares animaux qui ont d’abord été découverts comme fossiles avant d’être retrouvés 
vivants. Ce sont Sanchiz et Adrover [1977] qui ont d’abord signalé Baleaphryne dans le Pléisto-
cène des Iles Baléares, à Majorque. Peu de temps après, il a été trouvé, vivant, dans cette même 
île par Mayol et Alcover [1981]. Sur la base de la morphologie de son squelette, Sanchiz et 
Adrover avaient créé une espèce placée dans un genre particulier, Baleaphryne muletensis. Par 
la suite, les biologistes se sont accordés pour placer cette espèce dans le genre actuel Alytes, 
sous le nom Alytes muletensis. Quoi qu’il en soit, même s’il faut maintenant attribuer le fos-
sile d’Irhoud Ocre à Alytes, il semble bien être apparenté étroitement à un groupe d’espèces 
actuelles vivant au Maroc (A. maurus), dans le sud de l’Espagne (A. dickhilleni) et à Majorque 
(A. muletensis). Certains désignent d’ailleurs cet ensemble d’espèces sous le nom de « groupe 
Baleaphryne » [Martinez-Solano et al., 2004]. 

Bien que très moderne, la faune de cette période inclut des genres et espèces qui ne vivent 
plus au Maroc. C’est le cas de Bufo regularis et de Pelodytes, si ce dernier genre est bien présent 
à Irhoud Ocre. L’allure plus moderne de la faune, par rapport à celle de la transition Pliocène-
Pléistocène, est renforcée par l’arrivée des urodèles (Salamandridae), Agamidae, Varanidae, 
Dasypeltis et Cerastes. Les affinités avec l’Ibérie sont toujours fortes et même consolidées par 
l’arrivée du Salamandridae Pleurodeles, de l’Alytidae Alytes et du Pelodytidae Pelodytes, s’il 
s’agit bien de ce dernier à Irhoud Ocre.

Les Agamidae et les Varanidae vivaient ailleurs en Afrique, avant le Pliocène [Holmes 
et al., 2009 ; Rage, 2003 ; Smith et al., 2008], et Dasypeltis est un endémique africain. L’histoire 
paléogéographique de ces animaux est largement interne à l’Afrique. Par contre, Pleurodeles 
cf. waltl, Alytes du groupe Baleaphryne, et peut-être Pelodytes sont venus d’Europe. Ont-ils 
franchi la Méditerranée de l’Ibérie au Maroc, ou sont-ils passés par le Moyen-Orient ? On ne 
peut pas l’établir ; leur répartition géographique suggère plutôt un passage direct à travers 
la Méditerranée, c’est-à-dire la première solution. Notons que, pour expliquer la présence 
actuelle de Pleurodeles en Afrique du Nord, un possible transport par l’Homme avait été 
suggéré [Carranza et Arnold, 2004]. Cependant, la découverte de Pleurodeles dans un gisement 
marocain aussi ancien que Irhoud Ocre permet d’écarter l’intervention humaine [Bailon et al., 
2011].

En ce qui concerne l’environnement et bien que, globalement, l’aridification se soit 
accentuée au cours du Pléistocène inférieur, ces faunes ne donnent pas une impression nette 
d’assèchement. Les Salamandridae, Alytidae et éventuellement le Peloditydae avaient besoin 
de petites étendues d’eau douce au moins temporaires. Il s’agit sans doute d’une période 
transitoire entre la phase aride de la transition Pliocène-Pléistocène et celle qui s’est ensuite 
manifestée vers 1 Ma [DeMenocal, 2004 ; Trauth et al., 2009].
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Du Pléistocène moyen à l’Actuel (depuis 800 000 ans)

Après le Pléistocène inférieur, les formes actuelles sont plus abondantes. Le climat semble 
être redevenu chaud et humide au début du Pléistocène moyen [Dupont et Hoogiemstra, 
1989]. Toutefois, dans l’ensemble, le Pléistocène moyen a connu une aridification croissante 
[Aouraghe, 2006].

Les gisements du Pléistocène moyen sont rares au Maroc. En effet, seuls la Grotte des 
Hominidés et, peut-être, le niveau inférieur de Doukkala II sont datés de cette période. La 
Grotte des Hominidés (autrefois, carrière Thomas I), a fourni une faune datant d’environ 
500 000 ans [Raynal et al., 2010] riche en anoures : Discoglossus sp., Bufo bufo spinosus (sous-
espèce actuellement reconnue comme espèce [Recuero et al., 2012]), B. mauritanicus, B. viridis, 
Hyla meridionalis et Rana sp. (maintenant Pelophylax) [Hossini, 2002]. Pour B. bufo s.l. et B. 

mauritanicus, il s’agit des plus anciennes mentions de ces deux espèces au Maroc. Il faut noter 
que cette faune de la Grotte des Hominidés avait d’abord été citée comme provenant de la 
Grotte des Rhinocéros [Hossini, 2002 ; repris par Stoetzel, 2009], autre gisement du Pléistocène 
moyen, mais il s’est ensuite avéré qu’il s’agissait d’une erreur d’étiquetage dans les collections 
(J.P. Raynal, comm. pers. à S.H.).

A Doukkala II, le niveau inférieur correspond soit à l’Amirien (Pléistocène moyen), 
soit au Tensiftien (Pléistocène supérieur) [Ould Sabar et Michel, 1996]. Cependant, la limite 
supérieure du Tensiftien est considérée comme plus ancienne que 120 000 ans, âge de la limite 
inférieure du Pléistocène supérieur (voir par exemple Lefèvre et Raynal [2002]). Le niveau 
inférieur de Doukkala II pourrait donc être plus probablement pléistocène moyen. Dans ce 
niveau n’ont été trouvés que des anoures : les Bufonidae Bufo bufo s.l. et B. mauritanicus, ainsi 
qu’une grenouille verte (Ranidae) identifiée comme Rana ridibunda par Ould Sabar et Michel 
[1996] ; en fait, cette dernière pourrait être Pelophylax saharicus, le seul Ranidae actuellement 
connu au Maroc. En supposant que ce niveau de Doukkala II est bien d’âge pléistocène moyen, 
il s’agit de la plus ancienne citation de P. saharicus.

Après le Pléistocène moyen, le Pléistocène supérieur est marqué par des oscillations 
climatiques provoquant des changements d’environnement assez rapides. Plusieurs gisements 
marocains à amphibiens et squamates sont datés du Pléistocène supérieur. Il n’est pas possible 
d’indiquer quel est précisément leur étagement dans le temps car chacun d’entre eux peut 
correspondre à une période plus ou moins longue et les périodes pendant lesquelles se sont 
formés les gisements peuvent se chevaucher. Le niveau moyen de Doukkala II [Ould Sabar et 
Michel, 1996] peut représenter un des plus anciens témoins du Pléistocène supérieur où, en 
plus de R. ridibunda (ou P. saharicus) et B. bufo s.l. déjà présents dans le niveau inférieur, vient 
maintenant s’ajouter l’Alytidae Discoglossus scovazzi qui se manifeste pour la première fois au 
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Maroc (ce dernier avait été cité comme D. pictus cf. scovazzi par Ould Sabar et Michel [1996] ; 
D. scovazzi est maintenant séparé de D. pictus).

Ensuite, une tranche de temps allant d’environ 120 000 ans à la limite inférieure de 
l’Holocène (environ 10 000 ans) est illustrée par les gisements d’El Harhoura 2 (niveaux 2 à 8), 
Doukkala II (niveau supérieur), El Harhoura 1 et Doukkala I. Globalement, pour cette période 
ont été identifiés l’urodèle Pleurodeles cf. waltl, les anoures Discoglossus scovazzi (Alytidae), 
Pelobates cf. varaldii (Pelobatidae), Bufo bufo s.l. et B. mauritanicus (Bufonidae), Hyla meridionalis 
(Hylidae), Pelophylax sp. (Ranidae) et les squamates Trogonophis wiegmanni (amphisbaenien, 
Trogonophiidae), Eumeces algeriensis (Scincidae), Acanthodactylus sp. (Lacertidae), Malpolon 

monspessulanus, Coronella girondica, Natrix maura (Colubridae) et Macrovipera cf. mauritanica 

(Viperidae) [Bailon & Aouraghe, 2002 ; Bailon et al., 2011 ; Ould Sabar & Michel, 1996 ; 
Stoetzel, 2009 ; Stoetzel et al. 2008, 2010 et 2011]. Un Agamidae indéterminé est également 
à signaler dans la couche 10 (Pléistocène supérieur basal) d’El Harhoura 2 [Stoetzel, travail 
en cours]. Le pelobate (P. cf. varaldii), Malpolon monspessulanus (la couleuvre de Montpellier) 
(le genre Malpolon étant néanmoins connu depuis la limite Pliocène-Pléistocène), Coronella 
girondica (la coronelle girondine) et Natrix maura (la couleuvre vipérine) font donc leur 
apparition au Maroc tandis que Hyla meridionalis, dont l’identification à un âge plus ancien 
(transition Pliocène-Pléistocène) était douteuse, est maintenant confirmée. Cette période 
pourrait aussi correspondre à l’arrivée de Macrovipera mauritanica, la vipère de Mauritanie, 
mais l’identification de l’espèce n’est pas certaine. Natrix natrix (la couleuvre à collier) a été 
trouvée à Doukkala, mais on ne sait pas s’il s’agit de Doukkala I ou II ; cette espèce est donc 
apparue au Maroc au Pléistocène moyen ou au Pléistocène supérieur.

La période la plus récente, l’Holocène, débute par une phase humide pendant laquelle le 
Sahara s’est couvert de végétation et le désert absolu a disparu [Clausen et al. 1999]. Toutefois, 
par la suite, des phases arides et humides se sont succédées pour atteindre un maximum 
d’aridité il y a quelque 3000 ans. Il y a environ 2000 ans, les conditions étaient devenues 
comparables aux actuelles [Van Zinderen Bakker et Maley, 1977].

Les amphibiens et les squamates de l’Holocène, viennent de quatre sites fossilifères : 
Guenfouda (gisement mal daté mais ne pouvant pas être plus ancien que 10 000 ans, date qui 
correspond au début de l’Holocène), Kaf-Taht-el Ghar (dont la formation s’est étendue de 
13 500 ans à l’époque historique), El Harhoura 2-couche 1 (daté d’environ 5800 ans) et Kehf-el 
Baroud (mal daté, mais dont les fossiles remontent à environ 5000 ans, au plus [Mikdad, 1998]). 
Cette période a fourni un important nombre d’espèces, les deux gisements les plus riches étant 
Guenfouda et El Harhoura 2-couche 1 (fig. 5E-I). Nous ne donnons pas ici les listes de faunes 
complètes qui ont été publiées pour Guenfouda  [Aouraghe et al., 2008, 2010], Kaf-Taht-el 
Ghar [Ouchaou et Hossini, 2008], El Harhoura 2 [Stoetzel et al., 2008, 2010, 2011] et Kehf-el 
Baroud [Hossini, 2002]. Notons que c’est au cours de cette période récente que sont apparus au 
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Maroc, et sont venus s’ajouter aux espèces déjà présentes, Agama bibroni (l’agame de Bibron ; 
Agamidae), Chamaeleo chamaeleon (le caméléon commun ; Chamaeleonidae), deux espèces 
trouvées à Guenfouda, et Macrovipera mauritanica (Viperidae ; identifiée de façon incertaine 
dans un niveau plus ancien, mais confirmée ici) découverte à El Harhoura 2-couche 1. Toutes 
les espèces vivaient déjà dans leurs aires de répartition actuelles à l’exception du crapaud 
commun, Bufo bufo, qui se trouvait encore près de Rabat (à El Harhoura) au Néolithique 
[Stoetzel et al., 2008, 2010], il y a 5800 ans, alors qu’aujourd’hui il a abandonné cette région. Ce 
pourrait être aussi le cas du genre de couleuvre Spalerosophis du même gisement d’El Harhoura 
2-couche 1 [Stoetzel et al., 2008] qui vit maintenant plus au sud et plus à l’est, mais dont 
l’identification n’est pas certaine.

A la différence des faunes du Pléistocène inférieur, mais comme au moment de la transi-
tion Pliocène-Pléistocène, à partir du Pléistocène moyen tous les genres et espèces qui ont été 
identifiés dans les gisements vivent encore au Maroc aujourd’hui et, vers la fin du Pléistocène, la 
répartition géographique des espèces est proche de l’actuelle. Les affinités avec les faunes eura-
siatiques, essentiellement ibériques, se sont maintenues et même renforcées. Si l’augmentation 
du nombre relatif de crapauds (genre Bufo) et l’arrivée des agames suggèrent que l’aridification 
se précise, localement au moins l’humidité était sans doute plus importante qu’aujourd’hui. 
Finalement, sur la base de ce que l’on connaît de la principale de ces faunes récentes (El Harhou-
ra 2), il ne devrait y avoir eu que très peu de changements au cours des 5800 dernières années. 
Seuls des ajustements d’aires géographiques ont touché certaines espèces.

 Conclusions

Dans l’histoire des amphibiens et lépidosauriens du Cénozoïque du Maroc, nous pouvons 
distinguer deux grandes périodes : 1) une période ancienne, Paléocène supérieur et Eocène 
inférieur (59 à 49 Ma), qui correspond à des faunes probablement sans relations avec la faune 
actuelle ; 2) une période moderne, depuis environ 13 Ma, sans formes primitives, pendant 
laquelle les formes actuellement vivantes sont arrivées peu à peu.

Ces deux périodes sont séparées par une lacune de plus de 35 millions d’années qui 
n’a pas fourni de fossiles. Nous ne savons pas ce qui s’est passé exactement pendant ce long 
intervalle.

Si la période ancienne ne peut pas se subdiviser en étapes successives, la période 
moderne montre un étagement de changements qui amènent à la faune actuelle. L’étape la 
plus ancienne (13-11 millions d’années) de cette période moderne ne montre donc plus de 
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formes très primitives. Inversement, des animaux modernes apparaissent, parmi eux les 
serpents venimeux (Elapidae et Viperidae). On peut supposer que les formes très primitives 
ont disparu, au plus tard, à la fin de l’Eocène (34 millions d’années). En revanche, on ne 
sait pas quand ont commencé à arriver les animaux modernes ; on sait simplement que les 
premiers arrivés au Maroc étaient à Beni Mellal, c’est-à-dire il y a 13 Ma. En ce qui concerne 
les squamates, on peut supposer qu’ils sont arrivés dans le nord de l’Afrique au plus tard au 
Miocène moyen mais probablement pas avant le début du Miocène (24 Ma) d’après ce que l’on 
sait des autres régions, cependant c’est loin d’être une certitude. Quant aux amphibiens tels 
que les Alytidae, ils auraient pu arriver plus tôt.

Ensuite, les espèces fossiles se raréfient puis disparaissent. En même temps, les animaux 
qui existent toujours aujourd’hui, mais ne vivent plus au Maroc, deviennent progressivement 
de plus en plus rares dans les gisements. Inversement, les amphibiens et squamates vivant 
aujourd’hui au Maroc deviennent de plus en plus nombreux. L’arrivée la plus notable est alors 
celle des urodèles modernes qui s’est produite il y a environ 2 millions d’années ; il ne s’agit 
pas seulement des premiers urodèles modernes du Maroc, mais aussi des premiers pour toute 
l’Afrique et pour les anciens continents gondwaniens. Les affinités entre faunes marocaines et 
ibériques, amorcées au Miocène moyen, se renforcent ensuite régulièrement.

Cette série d’événements a conduit de façon assez progressive à la faune marocaine 
actuelle, les derniers changements ayant été des modifications d’aires géographiques (des 
retraits) qui se poursuivent probablement aujourd’hui.  
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 Résumé – Le bassin d’Ouarzazate a livré de riches faunes paléogènes de microvertébrés marins 
et terrestres comprenant des sélaciens variés, et parmi les plus anciens squamates et mammifères 
placentaires découverts en Afrique. Plus de 130 espèces ont été identifiées, dont des poissons 
osseux, des sélaciens (59 espèces), des amphibiens et reptiles (17-18 espèces) et des mammifères 
(43 espèces), dans plusieurs gisements du secteur oriental du bassin, de différents niveaux étagés 
du Paléocène supérieur (57 Ma) à l’Eocène moyen (45-43 Ma). Ces faunes se caractérisent par 
l’absence ou la rareté des espèces de grande et moyenne taille en raison d’un biais taphonomique. 
Les mammifères figurent parmi les plus anciens jalons de la radiation des euthériens en Afrique. Ils 
sont essentiellement illustrés par de petites espèces d’« insectivores » primitifs, dont des euthériens 
généralisés (Cimolesta, Pantolesta) et de possibles archontes (Adapisoriculidae). Ils comptent 
également les plus anciens représentants connus des « créodontes » hyaenodontidés (Tinerhodon) 
et des primates (Altiatlasius). Dans l’ensemble, la faune témoigne d’affinités laurasiatiques. Les 
squamates de l’Adrar Mgorn 1 sont parmi les rares connus au Paléocène dans le Monde.
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 Extended Abstract – The epicontinental Paleogene deposits from the Ouarzazate basin, Morocco, 
have yielded several rich microvertebrate assemblages including mixed marine and terrestrial 
species. They come from several sites located close to Tinerhir (also spelled Tineghir), in the eastern 
part of the basin (fig. 1), and from several successive levels (fig. 2) from the Late Paleocene (57 Ma) 
to the middle Eocene (45-43 Ma). The Ouarzazate basin vertebrate assemblages correspond to 
taphocoenoses and are characterized by the absence or scarcity of species of middle and large 
size because of a taphonomic bias resulting from a hydrodynamic sorting of clastic and bioclastic 
material. They include especially diversified selachians, and among the earliest known squamates 
and placental mammals discovered in Africa. More than 130 species are identified, including 
osteichthyans, selachians (59 species), one amphibian, reptiles (17-18 species of chelonians, 
crocodilians, and squamates) and mammals (43 species). The selachian assemblages from the 
Ouarzazate basin helped to date the successive fossiliferous levels from the late Paleocene and 
early Eocene [Cappetta et al., 1997, 1987]. The richest selachian assemblage comes from the Adrar 
Mgorn 1 site (Thanetian). It includes three significant genera for stratigraphical correlation: 
Tingaleus, Microbatis and Garabatis. Tingaleus is still known only in the Ouarzazate basin. The 
Ouarzazate selachian assemblage shows more differences with faunas from northern phosphate 
basins than with faunas from West Africa [Cappetta et al., 1987]. This supports the paleogeographic 
reconstruction of a West-East epicontinental gulf isolated from the Ganntour and Ouled Abdoun 
phosphate basins. The Thanetian local selachian fauna is characterized by the abundance and 
diversity of the Dasyatidae, and by the presence of several Orectolobiformes. Large pelagic 
predators such as Lamniformes are scarce. This indicates shallow tropical marine environments.

The Ouarzazate basin has yielded the earliest Cenozoic amphibian and terrestrial squamates 
discovered in Africa; those from the Adrar Mgorn 1 and Ilimzi sites are among the very few known 
during the Paleocene in the world. The amphibians remain poorly known. The lepidosaurian 
squamates are well diversified (13-14 species). Lizards are represented by amphisbaenians, 
gekkonids, and poorly documented indeterminate forms. The amphisbaenian Todrasaurus is unique 
among lizards in its greatly enlarged teeth. The snakes include several species of madtsoiids, 
“tropidophiids” (Dunnophis), Coniophis, and one of the earliest known scolecophidians.

Paleogene faunas from the Ouarzazate basin have yielded the earliest known African placental 
mammals along with those of the Ouled Abdoun phosphate basin. Even if only or mostly 
micromammals are preserved in the Ouarzazate fauna, they display a significant diversity (e.g., 
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≥ 25 species in the single site of Adrar Mgorn 1) which supports that Africa is one of the main 
continental centers of evolution involved in the initial radiation of eutherians and placentals. The 
systematic and phylogenetic position of the mammals from the Ouarzazate basin remains poorly 
solved because they are poorly preserved and because they belong to generalized insectivore-like 
eutherians representative of poorly known stem groups. They include generalized eutherians 
such as Cimolesta and Pantolesta and euarchontan-like forms such as Adapisoriculidae. They also 
include one of the earliest and most primitive known hyaenodontid « creodont » (Tinerhodon) and 
also the earliest known euprimate (Altiatlasius).

Many of the primitive insectivore-like eutherians from the Ouarzazate basin, such as the 
cimolestans and the adapisoriculids, show intriguing Laurasian affinities, especially with North 
American and European taxa. They are evidence of trans-Tethyan dispersal at the beginning 
of the Paleogene, and more probably of several dispersal events [e.g., Gheerbrant and Rage, 
2006]. By contrast, no mammals with clear South American or Gondwanan affinities have been 
identified. However, Prasad et al. [2009] recently evidenced relationships between the Moroccan 
adapisoriculids and Deccanolestes from the Maastrichtian of the Deccan inter-Trapps, in India. 
Mammals from the Ouarzazate basin Paleogene sites also include endemic taxa of African origin 
such as hyaenodontid “creodonts” (=Hyaenodontida), paenungulates (Proboscidea, Hyracoidea) 
and possibly insectivore-like afrotherians such as Tenrecoidea questionably identified in Adrar 
Morgn 1. Some modern groups such as chiropterans are also identified in the Lutetian of the Aznag 
site. The absence of multituberculates from the Ouarzazate mammal assemblage is noticeable by 
contrast to Paleocene and early Eocene Laurasian faunas. Multituberculates are however known 
very early in Africa, in the Berriasian locality of Anoual, Morocco [Sigogneau-Russell, 1991]. On the 
other hand, marsupials confidently occur in Africa only in the Oligocene (Fayum, Egypt), although 
tentative Eocene identification is made with Kasserinotherium from Chambi, Tunisia. Because of the 
marine sedimentary context and of the presence of marine stratigraphic index taxa, the Ouarzazate 
microvertebrates constitute reference assemblages for biostratigraphic correlation of the terrestrial 
vertebrate faunas from the Paleogene of Africa. The magnetostratigraphical study of the local 
Paleocene and Eocene sites and formations [Gheerbrant et al., 1998b] also allows new perspective 
to intercontinental stratigraphical correlation. This enhances the significance of the Ouarzazate 
faunal assemblages in the characterization of the early Cenozoic evolution of African faunas. The 
Paleogene series of the Ouarzazate basin preserves a faunal succession that documents in situ 
evolution during a significant time range, and most importantly during the world-wide Paleocene-
Eocene faunal turnover time. In Africa, in situ evolution of terrestrial faunas at Paleocene-Eocene 
transition is elsewhere recorded only in the Ouled Abdoun basin where continental fossils are 
much scarcer. Paleocene-Eocene mammal lineages identified in Ouarzazate faunas do not show 
evidence of significant changes or turnover by contrast to Laurasian evolution. This is also true for 
the squamate fauna. This is possibly related to more steady climatic conditions and stable tropical 
environments in Africa, at the South of the Tethys. The climatic warming event (PETM) that 
characterizes the Paleocene-Eocene boundary [Gingerich, 2006] probably had stronger impacts on 
northern, i.e. Laurasian faunas. As with regard to the paleoenvironment of the mammalian faunas 
from the Ouarzazate basin, one hypothesis is that at least some taxa lived in close connection with 
the coastal mangrove that is identified locally during the Lutetian, based on palynoflora [Fechner, 
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1988; Mohr and Fechner, 1986; Mohr, 1986], and during Paleocene-Eocene transition, based on 
aquatic palm Nypa [Herbig and Gregor, 1990]. This might be especially true for insectivorous 
taxa such as Todralestes, primates and chiropterans [Gheerbrant, 1989, 1994; Tabuce et al., 2005]. 
According to Herbig and Gregor [1990], the paleoflora, the sedimentology and the mineralogy 
of the Paleogene deposits of the Ouarzazate basin all indicate hinterland rainforests with humid 
tropical climatic conditions [contra Fechner, 1988; Mohr and Fechner, 1986; Mohr, 1986], and 
probably marked by a hot-dry season.
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 Historique et intérêt général des gisements 

à vertébrés paléogènes du bassin d’Ouarzazate

C’est au Maroc qu’ont été découverts, parmi d’autres vertébrés, les plus anciens 
mammifères placentaires d’Afrique, dans le Paléocène supérieur et dans l’Eocène inférieur de 
deux bassins : le bassin des Ouled Abdoun au Nord du Haut-Atlas, et le bassin d’Ouarzazate 
au Sud du Haut-Atlas. On y trouve là les seuls et rares fossiles témoins des débuts de 
l’histoire des mammifères placentaires (principal groupe de mammifères actuels, auquel nous 
appartenons) en Afrique, connus avant l’Eocène.

Dans le bassin d’Ouarzazate, les premières découvertes de vertébrés paléogènes, 
relativement récentes, remontent à 1977. Elles ont été faites dans le Paléocène supérieur 
et l’Eocène inférieur par Cappetta et al. [1978, 1987], puis Gheerbrant [1992] et Gheerbrant 
et al. [1998b]. Outre la reconnaissance des premiers placentaires africains, elles ont permis 
de préciser le cadre stratigraphique de la série fossilifère locale. Elles ont été suivies par 
l’étude systématique de quelques espèces de sélaciens [Cappetta, 1993] et des mammifères 
[Gheerbrant, 1988, 1989, 1991, 1992, 1993, 1994, 1995 ; Gheerbrant et al.,1998b ; Sigé et al., 1990 ; 
Sudre et al., 1993]. Gheerbrant et al. [1992, 1998b] ont fait la revue de ces faunes, dans leur 
contexte paléogéographique et stratigraphique. La dernière découverte importante dans le 
bassin d’Ouarzazate a été faite dans des niveaux du Lutétien (Aznag [Tabuce et al., 2005]).

Ces faunes paléogènes ont livré une riche association de vertébrés marins et continentaux, 
comprenant plus de 130 espèces de raies et requins, poissons osseux, amphibiens, tortues, 
crocodiliens, lézards, serpents et mammifères. Il s’agit d’un mélange d’animaux marins, plus 
ou moins autochtones, et d’espèces continentales allochtones. Les microvertébrés prédominent 
en raison de biais taphonomiques dûs au transport et au tri hydrodynamique des restes osseux. 
Malgré ces découvertes dans le bassin d’Ouarzazate, les débuts de l’histoire des mammifères 
placentaires africains demeurent mal connus en raison de la rareté des gisements du début 
du Tertiaire découverts sur le continent. Les lacunes fossiles en Afrique restent considérables 
avant la fin de l’Eocène.
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 Cadre général géographique, structural, 

géologique et stratigraphique (figs. 1-5, tabl. I)

Le bassin d’Ouarzazate correspond à une dépression tectonique allongée ouest-est, 
située dans le prolongement oriental du bassin du Souss et coincée entre l’Anti-Atlas au 
sud et le Haut-Atlas au nord (fig. 1). Il appartient au domaine structural de l’Anti-Atlas qui 
forme la bordure nord du craton africain, et il est séparé du Haut-Atlas par l’accident majeur 
appelé faille sud-atlasique, qui est le prolongement oriental de la faille transformante de Hayes 
[Weijermars, 1987]. Sur le plan paléogéographique, la faune continentale du Paléogène du 
bassin d’Ouarzazate est représentative de l’aire d’endémisme arabo-africaine, ou « province 

africaine », qui était largement isolée par l’Atlantique sud et la Téthys pendant cette période.

La série sédimentaire qui affleure dans le bassin d’Ouarzazate s’étage du Crétacé supérieur 
(« Sénonien ») au Quaternaire. Les formations paléogènes sont marines et généralement 
fossilifères, plus ou moins riches en invertébrés et vertébrés. Elles ont été nommées et 
caractérisées formellement assez tardivement (fig. 2 et tabl. I), après leur description, par 
l’équipe des géologues allemands menée par H.-G. Herbig [Herbig, 1986, 1991 ; Herbig & 
Trappe, 1993]. Leur datation était initialement basée sur les gastéropodes et les lamellibranches 
[Moret, 1938 ; Roch, 1939 ; Gauthier, 1960] ; elle a été révisée (voir tabl. I) d’après l’étude des 
faunes de sélaciens [Cappetta et al., 1987] et la magnétostratigraphie [S. Sen in Gheerbrant 
et al., 1998b]. Ces âges ont été repris dans les travaux géologiques et sédimentologiques de 
Herbig [1991] consacrés au bassin d’Ouarzazate.

Les gisements à microvertébrés et mammifères paléogènes découverts dans le bassin 
d’Ouarzazate appartiennent à sa partie orientale (fig. 1), également appelée bassin du Dadès-
Todra. Celle-ci a fait l’objet d’études géologiques et sédimentologiques détaillées, en particulier 
par Gauthier [1960], Herbig [1986, 1991], Trappe [1991, 1992] et Herbig et Trappe [1993].

 Principaux niveaux et sites fossilifères 

Les sites fossilifères à microvertébrés du bassin d’Ouarzazate s’étagent dans plusieurs 
formations paléogènes, du Thanétien au Lutétien (fig. 2). La faune a été récoltée par 
attaque-acide et lavage-tamisage de plusieurs tonnes de sédiment (4 tonnes) dans ces sites, 
principalement à l’Adrar Mgorn 1 (2,1 t), N’Tagourt 2 (1,5  t), et Aznag (400 kg). Plusieurs 
milliers de restes de vertébrés ont été ainsi récoltés. Ils appartiennent en grande majorité à des 
espèces marines, et surtout à des poissons osseux et des sélaciens. Des restes de crocodiliens 
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 Figure 1. Bassin d’Ouarzazate, partie orientale : carte des affleurements paléogènes et situation des 

gisements à microvertébrés (F, soulignés), dont mammifères. Détail des sites aux environs de la ville de 

Tinerhir (Tineghir), notamment ceux de l’Adrar Mgorn 1 (Thanétien) (F1) et de N’Tagourt 2 (Yprésien) (F7). 

F1 : Adrar Mgorn 1 ; F2 : Adrar Mgorn 1 bis ; F3 : Ihadjamène ; F4 : Talazit ; F5 : Timadriouine ; F6 : Ilimzi ; 

F7 : N’Tagourt 2 ; F8 : Aznag.

Figure 1. Ouarzazate basin, eastern part: map of Paleogene outcrops and location of the microvertebrate 

sites (F, underlined) including mammals. Detail of the sites close to the city of Tinerhir (Tineghir), including 

Adrar Mgorn 1 (Thanetian) (F1) and N’Tagourt 2 (Ypresian) (F7). F1: Adrar Mgorn 1; F2: Adrar Mgorn 1 bis; 

F3: Ihadjamene; F4: Talazit; F5: Timadriouine; F6: Ilimzi; F7: N’Tagourt 2; F8: Aznag.
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et tortues sont également présents ; ils représentent les seuls « grands » vertébrés de la 
faune. Le reste de la faune est constitué d’amphibiens (anoures), lépidosauriens (serpents, 
lézards, ?sphénodontiens), et mammifères. La faune de l’Adrar Mgorn 1 a livré 360 spécimens 
de mammifères sur un total de plusieurs milliers de restes de vertébrés, la plupart correspondant 
à des restes fragmentaires, surtout des dents isolées. La plupart des groupes ont été étudiés en 
détail, à l’exception des poissons osseux et des crocodiliens. Les principaux poissons osseux et 
les crocodiliens ont été identifiés de façon préliminaire par Hubert [1984] et Gheerbrant [1989], 
et les quelques restes de tortues récoltés ont été identifiés et commentés (mais non figurés) par 
F. de Broin [1988] et S. Gmira [1995].

Localités sans mammifères 

Dans le bassin d’Ouarzazate, et en particulier dans la région Dadès-Todra, de nombreux 
sites ont été échantillonnés en vue de la recherche des mammifères. Ils n’ont malheureusement 
pas tous été productifs en mammifères, mais pratiquement tous ont livré des restes de poissons 

Tableau I. Formations de la série paléogène du secteur oriental du bassin d’Ouarzazate (Maroc) : les 

différentes datations depuis Gauthier [1960]. L’étage sélandien n’est pas discriminé. L’âge adopté des 

formations (en grisé ; voir fig. 2) est celui de Gheerbrant et al. [1998], avec toutefois une incertitude 

sur la position de la limite Thanétien-Yprésien (Fm Jbel Ta’louit au moins en partie thanétienne pour 

Herbig [1991], Herbig et Trappe [1994]).

Table I. The described formations constituting the local Paleogene series of the eastern area of the 

Ouarzazate basin, Morocco: stratigraphical interpretations since Gauthier [1960]. The Selandian 

stage is not identified in the local Paleogene series. The datings of the Paleogene formations followed 

in this work (last column, in grey; see fig. 2) are those of Gheerbrant et al., [1998], with some remaining 

questions on the exact position of the Thanetian – Ypresian boundary (the Jbel Ta’louit Fm is at least 

in part Thanetian for Herbig [1991], Herbig and Trappe [1994]).

Gauthier 

1960

Cappetta  

et al. 1987

Herbig  

1991

Gheerbrant  

et al. 1998

Fm Jbel Tagount Lutétien Lutétien Lutétien Lutétien

Fm Ait Ouarhitane Yprésien Yprésien Yprésien
Yprésien

Fm Jbel Ta’louit Thanétien Yprésien-Thanétien Yprésien-Thanétien

Fm Jbel Guersif “Montien”

(=Danien)

Thanétien Thanétien Thanétien

Fm Asseghmou Thanétien Thanétien Thanétien

Série Rouge 

Supérieure
Sénonien Sénonien Sénonien-Danien

Thanétien-

Danien
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et de sélaciens. Pour les localités à sélaciens, nous nous limitons à la mention de celles qui 
renferment une faune significative, à l’exclusion de celles qui n’ont livré qu’un nombre réduit 
d’espèces, d’ailleurs également présentes dans les gisements principaux. 

 – Localité d’Adrar Mgorn 2. Cette localité, distante de quelques kilomètres de celle de 
N’Tagourt 2, se situe dans des niveaux argileux et marneux verdâtres riches en petites 
huîtres, à l’extrême base de la formation Aït Ouarhitane, immédiatement au-dessus de 
la formation Jbel Ta’louit. Les auteurs allemands [Herbig, 1990 ; Herbig et Gregor, 1990] 
plaçaient ces niveaux au sommet de la formation Formation Jbel Ta’louit. 

 Figure 2. Log et découpage stratigraphique synthétique de la série paléogène du bassin d’Ouarzazate 

d’après Herbig et Trappe [1993], et position des sites à microvertébrés et mammifères. Les sites reconnus 

sont d’âges thanétien, yprésien et lutétien. F1-6 : Adrar Mgorn 1, Adrar Mgorn 1bis, Ihadjamène, Talazit, 

Timadriouine et Ilimzi ; F7 : N’Tagourt 2 et Adrar Mgorn 2 ; F8 : Aznag.

Figure 2. Log and stratigraphy of the Paleogene series of the Ouarzazate basin after Herbig and Trappe 

[1993], and location of the microvertebrate and mammal sites. The discovered sites are Thanetian, Ypresian 

and Lutetian in age. F1-6: Adrar Mgorn 1, Adrar Mgorn 1bis, Ihadjamene, Talazit, Timadriouine et Ilimzi; F7: 

N’Tagourt 2 et Adrar Mgorn 2; F8: Aznag.
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 Figure 3. Panorama des affleurements paléogènes du bassin d’Ouarzazate dans le secteur de la localité 

d’Aznag ; photographie prise au sud-ouest du village de Tamgallouna (vallée de l’Oued Mgoun) en direction 

du site d’Aznag (Lutétien). La série locale, fortement affectée par le soulèvement tectonique du Haut-Atlas, 

est subverticale à renversée dans ce secteur.

Figure 3. General view of the Ouarzazate basin Paleogene outcrops in the area of Aznag site ; photograph 

taken at the SW of the Tamgallouna village (Oued Mgoun valley) looking toward the site of Aznag (Lutetian). 

In this area, the local series is subvertical to reversed because of the orogenic uplift of the High Atlas.

 – Localité du M’goun. Ce gisement a été découvert dans la région la plus occidentale de l’oued 
M’goun. Il s’agit d’une formation gréseuse dont l’association de sélaciens indique un âge 
yprésien.

Localités à mammifères 

La plupart des localités sont voisines, distantes d’une quinzaine de kilomètres, à 
l’exception des sites d’Ilimzi et d’Aznag, plus occidentaux.

 – Localité d’Aznag (fig. 3). La faune d’Aznag appartient à la formation Jbel Tagount et est d’âge 
Lutétien, biozone p11, 45,8 à 43,6 Ma d’après les foraminifères planctoniques associés ; 
c’est l'une des mieux datées de l’Eocène africain. 

 – Localité N’Tagourt 2. Elle correspond à un niveau de marnes vertes daté de l’Yprésien et situé 
à la base de la formation Aït Ouarhitane (fig. 2).

 – Localités Adrar Mgorn 1 et Adrar Mgorn 1bis [Gheerbrant, 1992, 1994, 1995] (fig. 5). Situées sur 
la Gara de Tinerhir (aussi écrit Tineghir), elles appartiennent à la formation calcaire de 
Jbel Guersif qui était rapportée au «Montien» (Danien in Gauthier, 1960]. Cet âge a été 
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 Figure 4. Vue des affleurements face nord du gisement de l’Adrar Mgorn. Les formations présentes (sub-

horizontales) sont essentiellement celles du Thanétien, qui forment le sommet de la Gara (base = Série 

Rouge supérieure). Au nord, le Jurassique de la Chaîne du Haut-Atlas vient chevaucher les formations 

paléogènes du bassin d’Ouarzazate.

Figure 4. View of the Ouarzazate basin Paleogene oucrops at the North of the Adrar Mgorn site. The 

formations that are seen here are poorly perturbed tectonically (sub-horizontal strata); the Gara is made 

at most by the detritical “Série Rouge supérieure”, and at the top by the Thanetian calcareous formations 

Asseghmou and Jbel Guersif (Adrar Mgorn 1 and Adrar Mgorn 1bis sites). On the north, the Jurassic deposits 

of the High Atlas Chain are overlapping on the Paleogene strata. 

 Figure 5. Vue de la Gara de Tinerhir, sites de l’Adrar Mgorn 1 et Adrar Mgorn 1bis (Thanétien).

Figure 5. View of the Tinerhir Gara, Adrar Mgorn 1 and Adrar Mgorn 1bis sites (Thanetian).
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révisé et rapporté au Thanétien inférieur ou moyen par Cappetta et al. [1987] sur la base 
des sélaciens, puis au Thanétien supérieur d’après l’étude magnétostratigraphique de S. 
Sen [in Gheerbrant et al., 1998b ; voir tabl. I). Le site d’Ilimzi, de la même formation, n’a 
livré qu’un matériel fragmentaire de mammifères indéterminés et quelques squamates, 
à côté d’une riche faune de vertébrés marins. En dehors des sélaciens identifiés par H. 
Cappetta, celle-ci a été étudiée et dans le cadre du mémoire de DEA (UPMC) inédit de 
Hubert [1994]. Le locus isolé de Talazit, appartenant à la même formation thanétienne de 
Jbel Guersif, n’a fournit qu’une dent, TZT 1, une prémolaire inférieure décrite initialement 
comme un possible arctocyonidé [Sudre et al., 1993].

 – Localité de Ihadjamene. Elle a livré une faunule mammalienne comprenant au moins 6 espèces. 

Depuis leur découverte en 1977, ces sites à mammifères ont été exploités au cours de 
plusieurs campagnes de terrain en 1978, 1987, 1989, 1993 (2 missions). Les plus importantes 
faunes sont celles de l’Adrar Mgorn 1, qui a livré plus de 25 espèces de mammifères, suivies 
de celles de N’Tagourt 2 et Ihadjamene. Dans l’ensemble ces faunes, quoique diversifiées, sont 
mal conservées et très biaisées. Même celle de l’Adrar Mgorn 1, la plus riche et plus exploitée 
d’entre elles, n’a livré que des restes fragmentaires de micromammifères.

 Faunes

Caractères généraux 

Ichthyofaune (tabl. II)
59 espèces de sélaciens (26 requins, 33 batoides) appartenant à 35 genres ont pu être 

reconnues dans l’ensemble des gisements traités. Le caractère le plus marquant de ces faunes 
est la diversité et l’abondance des raies par rapport aux requins, ce qui trahit un milieu côtier 
et peu profond. A noter d’ailleurs que beaucoup de ces espèces sont nouvelles et feront 
l’objet d’une étude détaillée. L’ichthyofaune est surtout représentée par des dents isolées 
de sélaciens, particulièrement abondantes dans certains sites comme Adrar Mgorn 1 où 
25 espèces ont été reconnues. Ces faunes sont dans l’ensemble caractérisées par la rareté des 
dents de taille moyenne à grande, ce qui indique soit une tranche d’eau réduite peu propice à 
la présence de gros individus, soit un tri hydrodynamique ayant concentré les dents de petite 
taille. Cette dernière hypothèse explique également le biais dans la représentation de la faune 
mammalienne (voir plus bas).

Le caractère le plus remarquable de ces faunes est l’abondance des dents de Dasyatidae et 
formes voisines (Coupatezia, Arechia) puisque pas moins de 16 espèces ont pu y être rattachées. 
Les Scyliorhinidae (au moins 3 genres et 7 espèces), les Orectolobiformes (au moins 7 genres et 
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Tableau II. Liste faunique synthétique de l’ichthyofaune du bassin d’Ouarzazate, Maroc.  

Table II. Ichthyofauna faunal list of the Paleogene of the Ouarzazate basin, Morocco.

 Thanétien Yprésien Lutétien

  Adrar 

Mgorn 1
Ihadjamene Ilimzi

 Adrar 

Mgorn 2
N'tagourt 2 M'goun Aznag

Brachycarcharias aff. atlasi       +

Carcharias sp. +   +    

Cretolamna aschersoni     +   

Chiloscyllium aff. meraense       +

Hemiscyllium sp.       +

Protoginglymostoma sp.       +

Ginglymostoma aff. angolense       +

Ginglymostoma sp. 1        

Ginglymostoma sp. 2 + + +     

Ginglymostoma sp. 3     +   

Orectolobiforme nov. gen.       +

Orectolobiforme sp. 1 + + +     

Orectolobiforme sp. 2 + + +     

Orectolobiforme sp. 3 + + +     

Orectolobiforme sp. 4    +    

Nebrius obliquus    +   +

Squatiscyllium sp.    +    

Tingaleus dakkai + + +     

Physogaleus sp.    + +   

Rhizoprionodon sp.    + +   

«Scyliorhinus» aff. cabindensis + + +     

Scyliorhinus sp. 1 +       

Scyliorhinus sp. 2 +       

Scyliorhinus sp. 3 + +      

Premontreia (Prem.) cf. 

subulidens     +   

Odontorhytis sp.    + + +  

Rhynchobatus sp. +       

Rhynchobatus ?    +    

Rhinobatos aff. bruxelliensis       +

Rhinobatos sp. 1 + + +     

Rhinobatos sp. 2      +  

Pristidae? + + + + + +  

Microbatis sabatieri + + +     

Eotorpedo hilgendorfi +       
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14 espèces) sont également bien représentés. Par contre, les Lamniformes sont particulièrement 
mal représentés, aussi bien en diversité (3 espèces attribuables à 3 genres distincts) qu’en 
quantité, le nombre de dents recueillies étant anormalement bas pour des faunes de cet 
âge. Les hypothèses émises plus haut expliquent certainement cette rareté. L’abondance des 

Tableau II. Suite.

Table II. Continued.

 Thanétien Yprésien Lutétien

 
Adrar 

Mgorn 1
Ihadjamene Ilimzi

Adrar 

Mgorn 

2

N’tagourt 2 M’goun Aznag

Dasyatis aff. sudrei       +

Dasyatidae sp. 1 +  +     

Dasyatidae sp. 2 +       

Dasyatidae sp. 3 + + +     

Dasyatidae sp. 4 + + +     

Dasyatidae sp. 5 + +  +    

Dasyatidae sp. 6      +  

Dasyatidae sp. 7      +  

Dasyatidae sp. 8      +  

Dasyatidae sp. 9     +   

Urolophidae ?       +

Coupatezia sp. 1 +       

Coupatezia sp. 2 +       

Coupatezia sp. 3    + + +  

Coupatezia sp. 4    + + +  

Arechia sp.       +

Ouledia sigei    + + +  

Ouledia sp. +       

Gymnuridae indet. + + + + +   

Myliobatis sp. + +   + +  

Leidybatis sp.       +

Garabatis atlasi + + +     

Garabatis sp.    +    

Eomobula aff. 

stehmanni
      +

Archaeomanta sp.     +   



503

E. Gheerbrant et al.

Dasyatidae et des petits Orectolobiformes est en faveur d’un milieu peu profond au caractère 
tropical marqué. A côté des sélaciens, de nombreux restes d’ostéichthyens mal connus ont 
été récoltés (Siluriformes indet., Eotrigonodontidae indet., Characiformes), ainsi que de rares 
restes de dipneustes.

Herpétofaune (tabl. III)
Le bassin de Ouarzazate a fourni quelques unes des très rares herpétofaunes continentales 

(amphibiens et reptiles) du Paléogène d’Afrique. Trois gisements y ont produit des fossiles : 
Adrar Mgorn 1 et Ilimzi, du Paléocène, et N’Tagourt 2 de l’Eocène. Ilimzi est très pauvre en 
fossiles mais les faunes des deux autres gisements apportent des informations significatives, 
surtout Adrar Mgorn 1. La faune de squamates (pour la signification des noms de groupes, 
voir l‘article « Amphibiens et Lépidosauriens » du même volume) de ce dernier gisement est 
la plus riche du Paléogène d’Afrique. 

En dehors du gisement Oligocène inférieur (34 millions d’années) de Taqah, situé en 
Oman (paléogéographiquement, la péninsule Arabique fait partie de la plaque africaine), 
les gisements du Paléogène d’Afrique n’avaient livré, chacun, qu’une ou deux espèces 
d’amphibiens et/ou squamates jusqu’à la découverte des fossiles du bassin d’Ouarzazate. En 
plus de cette diversité, l’intérêt des fossiles vient du fait qu’ils sont d’origine terrestre (milieu 
d’eau douce compris) alors que les autres gisements africains du Paléogène ont fourni des 
faunes très aquatiques, essentiellement marines. Ces trois gisements du Paléocène et Eocène 
du Maroc représentent donc des repères paléontologiques importants.

Les tortues découvertes dans le Paléogène du bassin de Ouarzazate se situent dans 
la continuité de la faune crétacée de tortues pleurodires africaines. A côté de possibles 
Bothremydidae (connus notamment dans les phosphates du Maroc), certains taxons semblent 
évoquer la faune continentale africaine du Tertiaire, décrite seulement à partir de l’Eocène 
supérieur du Fayoum (Egypte).

Faune mammalienne 

Les faunes de mammifères paléogènes découvertes dans le Paléogène du bassin 
d’Ouarzazate se singularisent par la prédominance accusée de micromammifères appartenant 
essentiellement à des « insectivores » primitifs, qui sont des euthériens généralisés. A côté de ces 
« insectivores », la faune compte quelques espèces de placentaires modernes, essentiellement 
parmi les archontes (groupe des primates et chauves-souris, caractérisé par une articulation 
particulière de la cheville), les ongulés primitifs (condylarthres) et modernes (paenungulés), 
les « créodontes » (Hyaenodonta), et de possibles insectivores de cachet moderne. Aucun 
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marsupial, ni mammifère non thérien, et en particulier aucun multituberculé, n’a été trouvé 
à ce jour. 

La prédominance des petits mammifères n’est pas représentative de la faune originale, 
mais résulte d’un biais d’origine taphonomique. Les mammifères de taille moyenne et grande 
manquent en raison d’un tri granulométrique d’origine hydraulique. Les restes de mammifères 
dans ces sites correspondent en effet à une taphocoenose par accumulation-concentration 
postmortem d’origine allochtone, issue du transport par réseau fluviatile environnant qui 
draînait l’arrière pays continental du bassin d’Ouarzazate. Les éléments détritiques d’origine 
continentale se sont mélangés avec les restes d’organismes marins sub-autochtones, nettement 
plus nombreux. Le tri granulométrique des restes de vertébrés terrestres est marqué, avec forte 
prépondérance de restes millimétriques, et raréfaction des restes de dimensions supérieures à 
5 millimètres [Gheerbrant, 1989]. L’espèce de mammifère prédominante à l’Adrar Mgorn 1 est 
très petite, avec un poids corporel estimé à 5 grammes [Gheerbrant, 1989]. Une des espèces de 
cette faune (Palaeoryctes minimus) est l’un des plus petits mammifères connus.

Faune thanétienne

Ichthyofaune (tabl. II)

L’ichthyofaune thanétienne provient de trois gisements principaux : Adrar Mgorn 1, 
Ihadjamene et Ilimzi. La faune la plus riche et la plus diversifiée est sans conteste celle 
d’Adrar Mgorn 1 (25 espèces reconnues), essentiellement en raison de l’importante quantité 
de sédiment traité par attaque-acide. Elle se caractérise par l’abondance et la diversité des 
Orectolobiformes (4 espèces) et des Carcharhiniformes (5 espèces). Par contre, parmi ces 
derniers, les Carcharhinidae ne sont représentés que par le genre Tingaleus, connu du seul 
bassin d’Ouarzazate. L’absence d’autres genres de Carcharhinidae, comme Physogaleus, 
Rhizoprionodon, Abdounia du groupe beaugei, abondants dès la base de l’Yprésien, conforte l’âge 
paléocène de ces gisements. 

Une des caractéristiques de ces faunes paléocènes réside également dans leur richesse 
en dasyatoïdes avec 5 espèces de Dasyatidae et 2 de Coupatezia. Le genre Garabatis est présent 
dans les trois localités. En fait la faune est relativement homogène pour l’ensemble de ces 
gisements thanétiens, les différences résultant essentiellement des quantités de sédiment 
traité. L’abondance des dasyatidés s.l. distingue très nettement ces gisements des niveaux 
thanétiens des bassins à phosphate de la Méséta marocaine qui renferment le genre Coupatezia 
mais pas de Dasyatidae. 

La faune compte également des poissons osseux actinoptérygiens et dipneustes 
représentés par plusieurs espèces indéterminées de l’Adrar Mgorn 1 et Ilimzi [Hubert, 



505

E. Gheerbrant et al.

1984 ; Gheerbrant, 1989] : Pycnodus tolapicus, Pycnodontidae indet., Siluriformes indet., 
Eotrigonodontidae indet. ( ?Eotrigonodon), Characidae indet., Osteichthyes indet., Protopterus 
sp., Dipnoi indet.

Herpétofaune (tabl. III) 
Les tortues sont représentées par un matériel fragmentaire (Ilimzi, Adrar Mgorn 1) de 

Pelomedusoides, dont peut-être un Pelomedusidae aff. Pelomedusa [Hubert, 1984 ; Broin, 1988 ; 
Gmira, 1995 ; Lapparent de Broin, 2000]. Ce sont des tortues pleurodires africaines dont le cou 
se replie horizontalement dans la carapace. Les crocodiliens sont représentés par le groupe 
marin des Dyrosauridae [Hubert, 1984], et par des eusuchiens indéterminés.

En ce qui concerne les amphibiens et lépidosauriens, Ilimzi n’ayant fourni que deux lézards, 
il sera essentiellement question ici d’Adrar Mgorn 1. L’association faunique de ce gisement est 
très déséquilibrée puisqu’un seul os d’amphibien y a été trouvé contre une trentaine de restes 
de lépidosauriens [Augé et Rage, 2006]. Si la faune d’amphibiens et lépidosauriens n’est pas 
très riche en nombre de spécimens, elle offre une diversité intéressante chez les squamates 
puisqu’on y compte 13 ou 14 espèces différentes (tabl. III). Malheureusement, les genres et 
espèces n’ont pas pu être tous identifiés.

Le seul spécimen appartenant à un amphibien correspond à un élément du pied d’un 
anoure. La détermination ne peut pas être plus précise. Il s’agit du seul amphibien connu dans 
le nord de l’Afrique entre le milieu du Crétacé et le Miocène moyen, période allant d’environ 
93 à 13 millions d’années.

Chez les lépidosauriens, l’identification imprécise d’un reste très fragmentaire soulève 
une question intéressante mais à laquelle il est malheureusement impossible de répondre. Il 
s’agit d’une dent qui pourrait appartenir à un sphénodontien ou à un lézard ; dans ce dernier 
cas, cette dent pourrait se rapporter soit à un Agamidae, soit à un Chamaeleonidae. Si ce fossile 
est un sphénodontien (groupe des rhynchocéphales), ce serait le plus récent représentant du 
groupe en Afrique et serait aussi l’un des très rares sphénodontiens fossiles du Cénozoïque 
dans le monde. S’il s’agit d’un Agamidae ou d’un Chamaeleonidae, cette dent correspondrait 
au plus ancien membre de l’une ou l’autre famille en Afrique (pour plus de détails, voir le 
chapitre ‘Amphibiens et Lépidosauriens’).

Les autres fossiles appartiennent tous aux squamates et ne posent pas de problèmes 
aussi délicats bien qu’il ne soit pas possible d’obtenir des identifications précises. Les lézards 
comprennent des amphisbaeniens, des Gekkonidae indéterminés et des familles qui n’ont 
pas pu être identifiées. Les amphisbaeniens sont représentés par deux formes, l’une étant 
indéterminable avec précision, l’autre montrant des caractéristiques étonnantes. Cette dernière, 
Todrasaurus gheerbranti, a été définie sur la base d’un spécimen d’Adrar Mgorn 1 ; elle possède 
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seulement quatre dents sur la mâchoire inférieure mais elles sont très grosses, la deuxième 
vers l’avant étant énorme (fig. 2 dans le chapitre ‘Amphibiens et Lépidosauriens’). Il s‘agit 
d’une particularité inconnue chez les autres lézards. Les lézards non identifiés correspondent 
à au moins trois taxons différents mais le mauvais état de préservation des fossiles ne permet 
même pas la reconnaissance des familles ; provisoirement ils ont été désignés par des lettres 
qui permettent de les distinguer (lacertiliens indéterminés A, B, et C ; voir tableau III).

Les serpents appartiennent à des groupes disparus ou encore actuels. Parmi ceux qui 
n’existent plus aujourd’hui, les Madtsoiidae sont représentés à l’Adrar Mgorn 1 par un assez 
petit serpent alors que certains membres de cette famille peuvent atteindre une très grande 
taille. Le genre Coniophis est un petit serpent très primitif dont les affinités sont douteuses. 
Pour les groupes qui existent encore actuellement, on note un scolécophidien indéterminé, 
ensemble de petits serpents fouisseurs dont il existe des représentants au Maroc aujourd’hui. 
Le fossile d’Adrar Mgorn 1 est le plus ancien scolécophidien d’Afrique et l’un des plus anciens 
du monde. Une unique vertèbre mal conservée suggère que les Boidae figurent dans la faune 
d’Adrar Mgorn 1 mais on ne peut pas en être certain. S’il s’agit bien d’un Boidae, c’est le 
plus ancien d’Afrique. Enfin, un serpent a été identifié comme Dunnophis ; ce genre semble 
appartenir à une famille (Tropidophiidae) qui ne vit plus aujourd’hui que dans le nord de 
l’Amérique du Sud et en Amérique centrale. Les deux lézards trouvés à Ilimzi sont le ‘lacertilien 
indéterminé A’ (tabl. III), aussi trouvé à Adrar Mgorn 1, et probablement un Gekkonidae.

Faune mammalienne (tabl. IV)

Dans le bassin d’Ouarzazate, la faune de mammifères la mieux documentée est celle de 
l’Adrar Mgorn 1. Elle compte au moins 25 espèces, essentiellement de micromammifères, ce 
qui en fait la plus diversifiée d’avant l’Eocène en Afrique.

Les formes “insectivores” : « Cimolesta » et Pantolesta (Eutheria), 

?Tenrecoidea (Afrotheria)

Les mammifères découverts dans le bassin d’Ouarzazate se caractérisent par la 
prédominance en abondance et diversité de petits « insectivores » primitifs. Ce sont des 
euthériens généralisés, groupes souches de diverses lignées éteintes et disparues, notamment 
des insectivores modernes (Lipotyphla), des carnassiers (Creodonta), et peut être des 
afrothères (mammifères endémiques africains dont les insectivores tenrécoïdes). Trois familles, 
représentées par une dizaine d’espèces, sont reconnues : Cimolestidae, Palaeoryctidae, et 
Todralestidae. Les cimolestidés et paléoryctidés, du groupe paraphylétique des « Cimolesta », 
sont représentés par 7 espèces des genres Cimolestes (fig. 6), Palaeoryctes (fig. 7) et Aboletylestes 

(tabl. IV) connus dans le Crétacé supérieur et le Paléocène d’Europe et d’Amérique du Nord. 
Leur présence confère un net cachet laurasiatique à la faune marocaine. Certains, comme le genre 
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 Figure 6. Cimolestes cf. incisus (Cimolestidae), M1 ou 2 en vues labiale (A), linguale (B), occlusale (C) 

[Gheerbrant, 1992, Fig. 10]. Echelle = 1 mm.

Figure 6. Cimolestes cf. incisus (Cimolestidae), M1 or 2 in labial (A), lingual (B), and occlusal (C) views 

[Gheerbrant, 1992, Fig. 10]. Scale-bar = 1 mm.

 Figure 7. Palaeoryctes minimus (Palaeoryctidae), l’un des plus petits mammifères connus. M1 gauche 

en vues mésiale (A), occlusale (B, stéréophotographie), et distale (C) [Gheerbrant, 1992, Pl. 1, Fig. 1-3]. 

Echelle = 1 mm.

Figure 7. Palaeoryctes minimus (Palaeoryctidae), one of the smallest known mammals. Left M1 in mesial (A), 

occlusal (B, stereophotography), and distal (C) views [Gheerbrant, 1992, Pl. 1, Fig. 1-3]. Scale-bar = 1 mm.
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Cimolestes, représentent les groupes souches potentiels des « créodontes » Hyaenodontidae 
(Hyaenodonta) d’origine locale africaine et même sympatriques dans la faune [Gheerbrant 
et al., 2006, 2009]. Ils restent globalement mal connus. Certains paléoryctidés de l’Adrar Mgorn 
1 tels que Palaeoryctes minimus (poids estimé d’environ 2 grammes) sont parmi les plus petits 
mammifères connus. Les Todralestidae représentent une famille connue par le seul genre 
Todralestes [Gheerbrant, 1991, 1994]. Todralestes variabilis (fig. 8) est l’espèce de loin la mieux 

 Figure 8. Todralestes variabilis (Pantolesta, Todralestidae), maxillaire (A-B) et dentaire (C-D) avec la denture 

jugale (M1-3, P4 ; M3-1, P4-3) en vues labiale et occlusale [Gheerbrant, 1994, Figs 1 et 10].

Figure 8. Todralestes variabilis (Pantolesta, Todralestidae), maxillary (A-B) and dentary (C-D) with jugal 

dentition (M1-3, P4; M3-1, P4-3) in labial and occlusal views [Gheerbrant, 1994, Figs 1 et 10].
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connue dans le bassin d’Ouarzazate ; documentée par 150 spécimens, essentiellement de la 
denture jugale, elle représente 67 % du matériel et 43 % des espèces en nombre d’individus, 
dans la faune découverte à l’Adrar Mgorn 1. La surreprésentation de cette espèce dans la 
faune mammalienne locale est interprétée comme l’effet d’un biotope plus en rapport avec 
le milieu de dépôt sédimentaire, c’est-à-dire d’un milieu de vie inféodé à la marge côtière, 
et spécialement à la mangrove côtière qui existait localement [Gheerbrant, 1995 ; Herbig et 
Gregor, 1990 ; Fechner, 1988 ; Mohr et Fechner, 1986]. Todralestes représente une lignée africaine 
d’insectivores caractérisée notamment par la spécialisation plus ou moins « carnassière » des 
dernières prémolaires supérieures qui sont agrandies et acérées, de façon convergente avec les 
carnivores. Les Todralestidae sont rapportés faute de mieux à l’ordre éteint et essentiellement 
laurasiatique des Pantolesta qui rassemble des lignées spécialisées d’insectivores, certains 
amphibies comme les pantolestidés.

Une espèce connue par une unique dent (THR 195, molaire supérieure) a été décrite par 
Gheerbrant [1995], comme d’affinités possibles avec les insectivores africains zalambdodontes 
du groupe des Tenrecoidea (potamogales, tenrecs, et taupes dorées). D’autres espèces de 
l’Oligocène du Fayoum (Egypte) ont été rapprochées des Tenrecoidea [Seiffert et al., 2007], 
mais leurs affinités restent très incertaines, sinon douteuses, et la présence de ce groupe dans 
le Paléogène d’Afrique reste à étayer par de nouvelles découvertes. 

 Figure 9. Tinerhodon disputatum, un des plus anciens « créodontes » Hyaenodontidae connus, et le plus 

primitif d’entre eux ; reconstitution composite de la rangée dentaire jugale inférieure à partir de dents isolées ; 

M3-2, P4-2 en vue occlusale (B), M/3 en vue linguale (A); vues MEB [Gheerbrant et al., 2006, Fig. 8].

Figure 9. Tinerhodon disputatum, one of the earliest and most primitive known Hyaenodontidae « creodonts »; 

composite reconstruction of the lower jugal dentition; M3-2, P4-2 in occlusal view (B), M3 in lingual view (A); 

SEM photographs [Gheerbrant et al., 2006, Fig. 8].
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Les « créodontes » Hyaenodontidae (Hyaenodontida)

Le bassin d’Ouarzazate a livré les plus anciens mammifères carnassiers du groupe fossile 
des hyaenodontidés, avec les autres sites marocains du bassin des Ouled Abdoun [Solé et al., 
2009]. Ils sont représentés par Tinerhodon variabilis (fig. 9) de l’Adrar Mgorn 1 qui est le premier 
hyaenodontidé paléocène décrit [Gheerbrant, 1995], et qui en est aussi le plus primitif connu. 
Tinerhodon étaye l’origine africaine des hyaenodontidés avec les genres Lahimia et Boualitomus 
découverts dans le bassin des Ouled Abdoun [Gheerbrant et al., 2006 ; Solé et al., 2009). A ce 
jour Tinerhodon n’est connu que par une partie de la denture inférieure. Les molaires inférieures 
se distinguent des insectivores généralisés par des traits carnassiers. Les Hyaenodontidae sont 
probablement représentés par plusieurs autres espèces mal documentées dans le Paléocène 
du bassin d’Ouarzazate [Gheerbrant, 1995 ; Gheerbrant et al., 1998b]. Ces Hyaenodontidae 
sont les seuls mammifères prédateurs spécialisés connus dans le Paléogène d’Afrique, où les 
carnivores vrais n’arrivent qu’après l’établissement du contact entre l’Afrique et l’Eurasie 
(fermeture de la Téthys), à partir du Miocène.

 Figure 10. Afrodon chleuhi de l’Adrar Mgorn 1, Adapisoriculidae (Euarchonta?), M2 et M1 en vues occlusales 

[Gheerbrant  et al., 1995, Figs 3, 5]. Echelle = 1 mm.

Figure 10. Afrodon chleuhi from Adrar Mgorn 1, Adapisoriculidae (Euarchonta?), M 2 and M1 in occlusal 

views [Gheerbrant  et al., 1995, Figs 3, 5]. Scale-bar = 1 mm.
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Les Adapisoriculidae (Euarchonta?)

Les Adapisoriculidae sont une famille énigmatique de petits mammifères de régime 
alimentaire insectivore, longtemps connus uniquement par des restes dentaires. Dans le bassin 
d’Ouarzazate ils sont bien représentés par les genres Afrodon (fig. 10) et Garatherium de l’Adrar 
Mgorn 1. Leur étude initiale a conduit à les considérer comme de possibles parents primitifs 
des insectivores vrais de l’ordre moderne des lipotyphlés (musaraignes, hérissons, etc...). De 
récentes découvertes dans le Paléocène d’Europe [Storch, 2008 ; Smith et al., 2009] et dans le 
Crétacé terminal d’Inde [Prasad et al., 2009] suggèrent que ce sont des représentants primitifs 
du super-groupe des Euarchonta qui rassemble les ordres des scandentiens (« musaraignes » 
arboricoles ou toupayes), dermoptères, primates et plésiadapiformes. Ces conclusions 
sont basées en particulier sur l’identification et l’étude de nouveaux restes du squelette 
postcrânien, notamment des os du tarse, singularisés par des caractères arboricoles. Toutefois, 
il n’est pas exclu que ces ressemblances soient des convergences. Garatherium est une forme 
endémique africaine spécialisée, également connue dans l’Eocène inférieur d’Algérie. Les 
Adapisoriculidae sont toutefois aussi connus en Europe, dans le Paléocène et l’Eocène basal, 
notamment avec le genre Afrodon. Afrodon est ainsi l‘un des témoins les plus précis connus 
d’une ancienne dispersion entre l’Afrique et l’Europe au travers de la mer Téthys qui séparait 
les deux continents au Paléogène. Outre de telles dispersions trans-téthysiennes, des affinités 
ont été récemment évoquées entre certains adapisoriculidés tels que Afrodon de l’Adrar Mgorn 
1 et Deccanolestes de la fin du Crétacé d’Inde ; elles témoignent de possibles connections Inde-
Afrique à la transition K/Pg [Prasad et al., 2009].

Les primates : Altiatlasius

La faune de l’Adrar Mgorn 1 doit sa renommée en particulier à la présence du plus ancien 
primate vrai connu, Altiatlasius koulchii Sigé, 1990. Il s’agit d’une espèce de petite taille (120 g), 
documentée par une dizaine de dents isolées de morphologie bunodonte (fig. 11), c’est-à dire 
d’allure robuste avec des tubercules renflés. La position systématique de cette forme a été très 
discutée : Omomyidae pour son auteur [Sigé et al., 1990], anthropoïde (Simiiformes) apparenté 
aux eosmiidés [Beard, 2004], ou encore plésiadapiforme [Hooker, 1999]. L’hypothèse qui fait 
le plus grand consensus est qu’il s’agit d’une branche basale de primates (« stem euprimate » 
[Silcox, 2001]). Altiatlasius est à ce jour le principal argument à l’appui d’une origine africaine 
des primates modernes.

Un primate indéterminé plus grand que Altiatlasius koulchii, a été signalé par Gheerbrant 
et al., [1998b] dans le niveau supérieur de l’Adrar Mgorn 1 bis (également Thanétien). Il 
représente probablement un nouveau genre proche de Altiatlasius. 
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Les condylarthres

Les condylarthres sont illustrés par 2 ou 3 espèces très mal documentées dans le bassin 
d’Ouarzazate. L’espèce la « mieux connue » n’est illustrée que par une prémolaire inférieure du 
site de Talazit qui est l’une des plus grandes dents (L = 5 mm) de mammifères récoltée dans le 
bassin. Les affinités sont incertaines. L’espèce a été rapprochée initialement des Arctocyonidae 

 Figure 11. Altiatlasius koulchii de l’Adrar Mgorn 1, le plus ancien primate connu ; reconstitution composite à 

partir de dents isolées de la rangée dentaire jugale : M3-1 en vue occlusale (A) ; M2-1 et P2 en vues labiale (B), 

occlusale (C) et linguale (D) [Sigé  et al., 1990, Pl. 4]. 

Figure 11. Altiatlasius koulchii from Adrar Mgorn 1, earliest known primates; composite reconstruction of the 

jugal dentition: M3-1 in occlusal view (A); M2-1 and P2 labial (B), occlusal (C) and lingual (D) views [Sigé et al., 

1990, Pl. 4]. 
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par Sudre et al. [1993]. Elle montre aussi des ressemblances avec les Hyopsodontidae sensu Zack 

et al. [2005a] (= «Mioclaenidae»), et surtout avec Abdounodus des Ouled Abdoun [Gheerbrant, 
2010] et les prolémaidés tels que Ptolemaida lyonsi du Fayoum, notamment dans la bunodontie 
et le mode d’usure, témoin d’une mastication de type écraseur par compression verticale. 
D’autres dents rappellent plus ou moins les petits louisinidés européens [Cappetta et al., 
1987, fig. 3), les phénacodontes et les ptolémaiidés, mais leurs affinités exactes sont inconnues 
[Gheerbrant, 1995].

Les paenungulés
Aucun ongulé africain (= paenungulé), n’est formellement identifié dans la faune 

thanétienne du bassin d’Ouarzazate, en raison principalement du biais granulométrique. 
Toutefois des fragments de dents de grande taille pourraient appartenir à des ongulés d’après 
la microstructure de l’émail [Tabuce et al., 2007]. 

Faune yprésienne

Ichthyofaune (tabl. II)

L’ichthyofaune yprésienne provient de trois localités principales : Adrar Mgorn 2 
(14 espèces), N’Tagourt 2 (13 espèces) et Oued M’goun (9 espèces). De cette dernière localité 
peu de sédiment a été traité et, de ce fait, la faune récoltée est maigre. Elle ne renferme aucun 
Orectolobiforme ni Carcharhinidae, contrairement aux deux autres localités contemporaines. 
Par contre, les Dasyatidae y sont beaucoup plus diversifiés avec 3 espèces, et on ne note pas de 
différences au niveau des Coupatezia et des Ouledia. Le gisement d’Adrar Mgorn 2 se distingue 
par une association d’Orectolobiformes assez diversifiée, avec 3 genres, alors qu’il n’y en a 
aucun à N’Tagourt 2. Les trois localités renferment des dents du genre Odontorhytis, à affinités 
incertaines. 

Les différences fauniques constatées entre ces trois localités peuvent résulter de légères 
différences d’âge entre elles, ou bien de conditions d’environnement un peu différentes, ou 
bien des deux. 

Herpétofaune (tabl. III)

La seule faune de l’Eocène d’Afrique qui a livré des squamates est celle de N’Tagourt 2 
d’âge éocène inférieur (Yprésien). Elle ne comprend ni amphibien, ni sphénodontien. La faune 
de squamates y est moins diversifiée que dans le site de l’Adrar Mgorn 1, elle n’a fourni que 
quatre espèces qui ne peuvent pas être identifiées avec précision (tabl. III). Elles correspondent 
à deux lézards (un amphisbaenien et un lézard indéterminé) et deux serpents (un Madtsoiidae 
et Coniophis). 
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L’amphisbaenien était probablement déjà présent dans les niveaux paléocènes mais, 
n’étant représenté que par des vertèbres à N’Tagourt 2, on ne peut pas savoir à laquelle 
des deux espèces d’Adrar Mgorn 1 il se rapporte. Quoi qu’il en soit, comme Coniophis, cet 
amphisbaenien est sans doute un survivant du Paléocène. C’est peut-être aussi le cas du 
Madtsoiidae, mais cela paraît moins certain. 

Tableau III. Liste faunique synthétique de l’herpétofaune du bassin d’Ouarzazate.

Table III. Herpetofauna faunal list of the Paleogene of the Ouarzazate basin, Morocco.

Thanétien Yprésien

Adrar  

Mgorn 1
Ilimzi N’Tagourt 2

Anoures Anoure indéterminé +

Lépidosauriens

?

Sphénodontien, 

Agamidae ou 

Chamaeleonidae ?

+

Lézards

Gekkonidae indéterminé + ?

Scincomorphe 

indéterminé
+

Amphisbaenien 

indéterminé
+ +

Todrasaurus gheerbranti +

Lacertilien indéterminé A + +

Lacertilien indéterminé B +
Lacertilien indéterminé C +
Lacertilien indéterminé +

Serpents

Madtsoiidae indéterminé + +
Scolécophidien 

indéterminé
+

Coniophis sp. + +
? Boidae indéterminé +
? Dunnophis sp. +

Tortues Pelomedusoides indet.. + +
aff. Pelomedusa +
Chelonii indet. +

Crocodiles Dyrosauridae + +
Eusuchia indet. +
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Des restes de tortues indéterminables (Chelonii indet.) sont également présents à 
N’Tagourt 2 [Lapparent de Broin, 2000].

Faune mammalienne (tabl. IV)

Les mammifères yprésiens du bassin d’Ouarzazate proviennent essentiellement du site 
de N’Tagourt 2 [Gheerbrant, 1993 ; Gheerbrant et al., 1992, 1998b ; Sudre et al., 1993]. Avec une 
vingtaine de spécimens illustrant une dizaine d’espèces, la faune reste sensiblement moins 
bien connue que celle de l’Adrar Mgorn 1. Elle montre une relative continuité faunique avec 
celle du Thanétien du même bassin dans les lignées de formes « insectivores ». Cela suggère 
une évolution locale sans événement majeur à la limite Paléocène-Eocène [Gheerbrant, 1993 ; 
Gheerbrant et al., 1998b], par contraste avec ce qui est observé dans les domaines laurasiatiques. 
Au moins quatre lignées paléocènes-éocènes sont reconnues parmi les Cimolesta, 
Adapisoriculidae, et Todralestidae (tabl. IV et Gheerbrant et al. [1998b]). A quoi s’ajoutent 
d’autres lignées africaines plus régionales, telles que les créodontes et les paenungulés. Cette 
apparente continuité évolutive reste toutefois à tester sur d’autres faunes moins tronquées et 
d’autres taxons.

Les « insectivores » primitifs (euthériens ancestraux) sont pauvrement représentés, par 
quelques espèces mal connues de «Cimolesta », l’une proche de Palaeoryctes minimus, et par le 
Todralestidae Todralestes.

Les Adapisoriculidae sont mieux illustrés, par au moins deux espèces, dont Afrodon 

tagourtensis Gheerbrant, 1993 est la plus fréquente.

Les Hyaenodontida sont figurés par Tinerhodon variabilis, ou une espèce proche, et par 
une forme mal connue (fragment de molaire) sensiblement plus grande. 

Les condylarthres ne sont documentés que par un fragment de molaire inférieure de 
taille moyenne d’affinité incertaine.

Proboscidea – Les paenungulés sont représentés dans l’Yprésien du bassin d’Ouarzazate 
par le proboscidien primitif Khamsaconus bulbosus. Cette forme est documentée par une 
dent de lait initialement rapportée à un condylarthre louisininé [Sudre et al., 1993], puis 
reconnue comme un téthythère, et probablement comme un proboscidien archaïque proche 
de Phosphatherium (?Phosphatheriidae in Gheerbrant et al., 2005, 2009].

Hyracoidea - Une autre dent (fragment d’une molaire inférieure) a été rapportée à 
Khamsaconus bulbosus [Gheerbrant et al., 1998b]. Il s’agit en fait plus probablement d’une molaire 
inférieure d’un hyracoïde proche de Seggeurius [Gheerbrant et al., 2005 : 286]. Seggeurius est 
également connu dans l’Eocène inférieur de El Kohol (Algérie, localité-type) et du bassin des 
Ouled Abdoun (Maroc). 
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Tableau IV. Liste faunique synthétique de la faune mammalienne du bassin d’Ouarzazate, Maroc 

(Thanétien ; Ypr = Yprésien ; Lut = Lutétien).

Table IV. Mammal faunal list of the Paleogene of the Ouarzazate basin, Morocco (Thanetian; Ypr = 

Ypresian; Lut = Lutetian).
Thanétien Yprésien Lutétien

 Taxons A
d

ra
r 

M
g

o
rn

 1

 A
d

ra
r 

M
g

. 1
b

is

Ih
ad

ja
m

en
e

 Il
im

zi

Ta
la

zi
t

N
’T

ag
o

u
rt

 2

 A
zn

ag

R
ef

er
en

ce
s

Palaeoryctes minimus + cf. 4,5

Cimolestes cf. incisus + ? 4

Cimolestes cuspulus + 4

Aboletylestes hypselus ? + + 4

Aboletylestes robustus + 4

Didelphodontinae g.et sp. nov. + 5

Didelphodontinae g.et sp. indét. 1 + 4,9 

Didelphodontinae g. et sp. indét. 2 + + + cf. 4,5,9

Todralestes variabilis + + + 3,7

cf. Todralestes sp. + 7

Faune lutétienne (Aznag) 

Le site du Lutétien d’Aznag a été découvert par Tabuce et al. [2005]. Il a livré une faunule 
modeste comportant 7 espèces mal connues (15 dents isolées) de placentaires dont l’intérêt 
principal réside dans son calibrage biochronologique précis (biozone P11, 45,8-43,6 Ma), grâce 
à l’association de foraminifères planctoniques. Il a également livré une intéressante faune de 
sélaciens qui est la première de cet âge au Maroc datée par des foraminifères planctoniques.

Ichthyofaune (tabl. II)

La faune de sélaciens comprend 13 espèces représentant autant de genres. Comme 
pour les gisements de la région de Tinerhir, on peut suspecter un tri hydrodynamique ayant 
concentré les dents de petite à très petite taille (en gros inférieure à 5 mm). 

Sur le plan de la répartition stratigraphique, on peut noter la présence de « Dasyatis » aff. 
sudrei qui n’était connue que dans le Thanétien. Les genres Squatiscyllium et Protoginglymostoma 
n’étaient pas connus après l’Yprésien. Par contre les genres Ouledia et Garabatis ont depuis été 
retrouvés dans le Lutétien d’Egypte [Strougo et al., 2007], le sommet de l’Eocène moyen du 
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Tableau IV. Suite.

Table IV. Continued.
Thanétien Yprésien Lutétien

 Taxons A
d

ra
r 

M
g

o
rn

 1

 A
d

ra
r 

M
g

. 1
b

is

Ih
ad
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m

en
e

 Il
im

zi
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N
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ag
o

u
rt

 2

 A
zn

ag

R
ef

er
en
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s

Todralestes butleri + 5

Afrodon chleuhi + cf. + 1,5,8

Afrodon tagourtensis + 5, 9

?Garatherium todrae + + 8, 9

?Garatherium n.sp. (THR362) + 8

Adapisoriculidae indet. + 8

Proteutheria ou Lipotyphla indét. 1 + 4

Proteutheria ou Lipotyphla indét. 2 + 4

?Tenrecoidea + 8,9

?Nyctitheriidae gen. et sp. indét. 1 + 10

?Soricomorpha gen. et sp. indet. 2 + 10

Tinerhodon disputatum + + ? 8,9,11

?Creodonta g. et sp. indét. (prob. nov.) + 9

?Proviverrinae indét. + 8

?Carnivoramorpha + 8

?Rodentia gen. et sp. indét. + 10

Chiroptera fam., gen. et sp. indét.1 + 10

?Chiroptera fam., gen. et sp. indét.2 + 10

Altiatlasius koulchii + 2

Euprimates, g. et sp. nov. + 9

?Omomyidae gen. et sp. indét. + 10

?Arctocyonidae indét. + + 8

cf. Paschatherium sp. + 10

Hyopsodontidae gen. et sp. indét. + 10

Condylarthra indét. 1 + 8

Condylarthra indét. 2 + 9

Ungulata indét. + 8

Khamsaconus bulbosus + 6

Eutheria div. sp. indét. + + + + + + + 5, 8,9,10

1. Gheerbrant [1988] ; 2. Sigé  et al. [1990] ; 3. Gheerbrant [1991a] ; 4. Gheerbrant [1992b] ; 5. Gheerbrant 
[1993] ; 6. Sudre  et al. [1993] ; 7. Gheerbrant [1994] ; 8. Gheerbrant [1995] ; 9. Gheerbrant et al. [1998b] ; 
10. Tabuce  et al. [2005] ; 11. Gheerbrant  et al. [2006].
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Myanmar pour le premier [Adnet et al., 2008] et le Priabonien du sud-ouest du Maroc pour le 
second [Adnet et al., 2010]. 

Comme noté plus haut, l’intérêt de la faune d’Aznag réside essentiellement dans son âge 
lutétien attesté grâce à la présence de foraminifères planctoniques. 

Faune mammalienne (tabl. IV)

L’assemblage faunique obtenu se caractérise : (1) par la présence de taxons primitifs, 
descendants de lignées anciennes qui peuvent remonter au Paléocène, tels que des condylarthres 
et un primate omomyiforme rappelant Altiatlasius ; (2) par des taxons de cachet plus moderne, 
inconnus dans les faunes de N’Tagourt 2 et Adrar Mgorn 1, tels que des chiroptères (deux 
espèces) et d’éventuels insectivores modernes (Lipotyphla) et rongeurs (tabl. IV). 

 Caractères et signification générale des faunes 

du Paléogène du bassin d’Ouarzazate

Les faunes de sélaciens des différentes localités du Paléocène et de 1’Eocène inférieur 
du bassin d’Ouarzazate ont permis de préciser l’âge des formations qui les ont livrées par 
comparaison avec les faunes des phosphates de la Méséta marocaine au nord et de la région 
sahélienne au sud. La faune la plus riche est sans conteste celle de l’Adrar Mgorn 1 (Thanétien) 
qui renferme trois genres importants de sélaciens pour les corrélations stratigraphiques 
(Tingaleus, Microbatis et Garabatis). Actuellement, seul le premier reste particulier à la région 
d’Ouarzazate, les deux autres ayant depuis été retrouvés dans d’autres niveaux et d’autres 
pays. 

L’accent a été mis sur les différences fauniques décelées entre les gisements à phosphate 
du Maroc central et ceux du bassin d’Ouarzazate, ainsi que sur les rapports étroits entre 
ces derniers gisements et ceux de 1’Ouest africain [Cappetta et al., 1987]. Les conclusions 
stratigraphiques de ces derniers auteurs restent valables ; il n’est donc pas utile d’y revenir.

Les gisements les plus riches du Thanétien local se caractérisent par 1’abondance et la 
variété des Dasyatidae, avec en particulier « Dasyatis » sp. 3, de très petite taille mais facile 
à reconnaître par sa morphologie particulière. Ils renferment également plusieurs genres 
indéterminés, nouveaux pour certains d’entre eux, d’Orectolobiformes. 

Il y a eu persistance de conditions franchement marines au Lutétien, avec des dépôts 
de type plutôt détritique et bioclastique, ce qui contraste avec ce qui existe au nord (bassins 
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à phosphates) où le Lutétien est surtout représenté par une épaisse dalle calcaire à thersitées 
coiffant et protégeant la série phosphatée. 

Les différences fauniques notées entre les gisements du bassin d’Ouarzazate et ceux 
des bassins à phosphates de la Méséta marocaine, au nord, sont en faveur d’un isolement 
paléogéographique, c’est à dire d’un seuil entre les deux. Elles confortent l’hypothèse de la 
présence d’un golfe de direction est-ouest au sud de l’actuel Haut Atlas. 

En dehors de leurs nombreux sélaciens, les faunes de vertébrés du Paléogène du bassin 
d’Ouarzazate doivent leur importance à la présence des plus anciens squamates et mammifères 
placentaires connus en Afrique. En ce qui concerne les squamates, ce bassin a produit les plus 
anciennes faunes terrestres du Cénozoïque d’Afrique et ceux de l’Adrar Mgorn 1 comptent 
parmi les très rares fossiles de squamates paléocènes dans le monde. Dans ce dernier gisement, 
ont été trouvés quelques uns des plus anciens représentants de divers groupes en Afrique. 
Malheureusement, après l’Yprésien (gisement de N’Tagourt 2) s’étend une très longue lacune, 
d’environ 35 millions d’années, sans squamates au Maroc : le devenir de ces faunes du 
Paléogène ne peut pas être suivi. Les faunes du Paléogène du bassin d’Ouarzazate recèlent les 
jalons fossiles des premières strates fauniques africaines de placentaires [Gheerbrant et Rage, 
2006]. La systématique et la phylogénie de ces mammifères restent peu résolues car ce sont 
surtout des mammifères archaïques dits « insectivores » (i. e., entomophages) représentants 
de groupes souches mal documentés et peu différenciés (plésiomorphes). Ceux-ci montrent 
néanmoins une diversité notable qui confirme que l’Afrique est, au même titre que la Laurasie, 
l’un des grands centres continentaux de la radiation initiale des euthériens et des placentaires. 

Beaucoup de ces mammifères « insectivores » primitifs, ainsi que d’autres taxons 
significatifs tels l’Adapisoriculidae Afrodon, témoignent d’affinités laurasiatiques, et surtout 
européennes et nord-américaines. Ils indiquent des relations fauniques trans-téthysiennes au 
début du Paléogène, et probablement plusieurs événements de dispersions [e.g., Gheerbrant 
et Rage, 2006]. En revanche, aucun groupe de mammifère d’affinité gondwanienne, et 
notamment sud-américaine, n’avait été identifié jusqu’à récemment. Prasad et al. [2009] ont 
toutefois mis en évidence des parentés entre les adaspisoriculidés marocains et Deccanolestes 
du Maastrichtien des inter-Trapp du Deccan, en Inde.

Ces faunes recèlent également des taxons endémiques, d’origine africaine, notamment 
parmi les créodontes (Hyaenodonta), les paenungulés (Proboscidea, Hyracoidea) et peut-être 
les Tenrecoidea (afrothères insectivores). Quelques groupes modernes tels que les chiroptères 
sont également présents dans le Lutétien d’Aznag.

Dans la composition faunique, il faut noter l’absence des marsupiaux et multituberculés, 
groupes bien diversifiés à la même époque dans les domaines laurasiatiques. Les marsupiaux 
n’apparaissent en Afrique de façon avérée qu’à l’Oligocène (Fayoum), et de façon plus 
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incertaine à l’Eocène inférieur (Chambi). Les multituberculés ont été signalés dans une localité 
du Crétacé inférieur du Maroc [Sigogneau-Russell, 1991]. 

Par leur faciès marins et la présence de taxons marins marqueurs, les faunes de vertébrés 
du Paléogène du bassin d’Ouarzazate sont une référence importance pour la corrélation 
biostratigraphique des vertébrés terrestres d’Afrique. L’analyse magnétostratigraphique des 
sites thanétiens et yprésiens [Gheerbrant et al., 1998b] ouvre en outre la voie à des corrélations 
intercontinentales. Cela fait des faunes marocaines un jalon de corrélation important pour la 
connaissance de l’évolution africaine ancienne.

Par ailleurs, la série du Paléogène du bassin d’Ouarzazate illustre une succession 
faunique notable qui documente l’évolution in situ sur une période importante, notamment 
au passage Paléocène-Eocène ; cette succession qui intègre la transition Paléocène-Eocène n’a 
d’équivalent pour les mammifères en Afrique que dans le bassin des Ouled Abdoun dont la 
faune mammalienne est beaucoup plus raréfiée. Les lignées paléocènes-éocènes identifiées, 
essentiellement d’insectivores, ne montrent pas de rupture faunique contrairement à ce 
que l’on constate en domaines laurasiatiques, ce qui est confirmé par les squamates. Cela 
est peut-être à mettre en rapport avec des conditions climatiques africaines plus stables : le 
réchauffement climatique qui caractérise le passage Paléocène-Eocène [Gingerich, 2006] a eu 
probablement plus d’impact sur les faunes laurasiatiques, plus septentrionales.

Sur le plan paléoenvironnement et milieu de vie, il est possible que certains au moins 
des mammifères du Paléogène du bassin d’Ouarzazate aient vécu en relations étroites avec 
les mangroves côtières locales dont la présence a été identifiée au Lutétien sur la base de la 
palynoflore [Fechner, 1988 ; Mohr et Fechner, 1986 ; Mohr, 1986] et à la limite Paléocène-Eocène 
sur la base de la découverte de restes du palmier aquatique Nypa [Herbig et Gregor, 1990]. 
Cela pourrait en particulier concerner les « insectivores » tels que Todralestes, les primates, et 
les chiroptères [Gheerbrant, 1989, 1994 ; Tabuce et al., 2005]. Pour Herbig et Gregor [1990], la 
flore fossile, la sédimentologie et la minéralogie des dépôts du bassin d’Ouarzazate indiquent 
un arrière-pays de climat tropical humide avec des forêts denses [contra Fechner, 1988, Mohr 
et Fechner, 1986 ; Mohr, 1986], et probablement marqué par une saison aride/sèche. 

Remerciements. – Nous remercions les rapporteurs, P.O. Antoine, et T. Lehman, pour leurs 
remarques très utiles sur le manuscrit. Contribution ISEM n° 2014-226.
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 Résumé – Le Néogène continental au Maroc est essentiellement restreint au domaine atlasique et 
anti-atlasique. Il est reconnu dans les Hauts-plateaux, les grandes cuvettes de la Bahira de Tadla, de 
la Haute et la Moyenne Moulouya et de la plaine de Taourirt-Guercif ; dans le flanc sud du Haut-
Atlas central où le Cénozoïque continental est connu dans le bassin d’avant-pays de Ouarzazate 
et dans les nappes d’Aït Kandoula et d’Aït Sedrat. Le Néogène continental affleure aussi dans 
les talus des Hamadas du Guir et du Draa. Plus au sud, dans le Sahara marocain, des formations 
continentales cartographiées sous le nom de Tertiaire indifférencié, qui comblent des dépressions 
formées dans des terrains plus anciens, seraient d’âge néogène. Les localités à mammifères du 
Néogène du Maroc sont aujourd’hui relativement nombreuses depuis la découverte au cours de 
ces deux dernières décennies de plusieurs gisements. La plupart des gisements mio-pliocènes 
proviennent de formations dans des bassins continentaux (Aït Kandoula, Ouarzazate, Moyenne 
Moulouya, etc.) et ont livré presque exclusivement des micromammifères. Seuls les gisements 
karstiques de Beni Mellal et d’Ahl Al Oughlam peuvent être considérés comme de vrais gisements 
à macromammifères néogènes du Maroc. L’ensemble des données acquises sur les gisements à 
mammifères du Néogène continental au Maroc permet de mieux appréhender la stratigraphie 
des bassins sédimentaires mio-pliocènes au Maroc et d’établir des corrélations entre ces localités 
fossilifères. En revanche, ces gisements ne sont pas répartis stratigraphiquement de manière 
régulière de façon à jalonner les différents étages de cette période. L’étude magnétostratigraphique 
de différentes sections dans le bassin d’Aït Kandoula a permis de corréler ces localités avec l’échelle 
géomagnétique grâce aux données biochronologiques et/ou radiométriques et d’attribuer des âges 
précis aux gisements. Les localités du Miocène inférieur sont inconnues. Celles du Miocène moyen 
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appartiennent au Mellalien, ce qui correspond à la biozone MN6 -MN7/8 en Europe. Les localités 
du Miocène supérieur sont plus nombreuses et se répartissent entre la biozone MN10 et MN13. 
Les localités de la fin du Miocène et le début du Pliocène documentent les échanges de faune entre 
l’Europe du Sud-Ouest et l’Afrique du Nord. Les localités du Pliocène sont peu nombreuses et 
particulièrement celles ayant fourni des macromammifères.
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Neogene mammal localities of Morocco: 
Faunas, biochronology and paleobiogeography

 Introduction

Continental Neogene outcrops in Morocco occur mainly in the Atlas and Anti-Atlas 
region. The continental Neogene and particularly Miocene and Pliocene mammal localities 
of Morocco are not abundant but their number has greatly increased following the discovery 
of numerous new localities over the past two decades. All sites range from the upper Middle 
Miocene to the uppermost Pliocene. In addition, and as in all other countries of North Africa, 
large mammal faunas are relatively poorly documented in Morocco. Most of these localities 
have yielded almost exclusively small mammals. Only the karstic localities of Beni Mellal and 
Ahl al Oughlam, and the subaerial deposits at Tizi N’Tadderht, a locality recently discovered 
in the Ouarzazate Basin [Zouhri et al., 2012], can be considered true macromammal localities. 
In the present work all available data about the continental Mio-Pliocene mammals localities 
of Morocco are reported, with their faunal list, and chronological and biostratigraphical data.

Vertebrate localities

Miocene 

Early Miocene

Early Miocene mammals have not been recorded from Morocco. This is probably not due 
only to limited field research, as no mammal locality of this period have been reported from the 
well-studied Ouarzazate and Aït Kandoula basins, where the Miocene outcrops extensively.

Middle Miocene

The Middle Miocene of North Africa is poor in mammal localities. Most of the localities 
are in Morocco. All of them are restricted to the end of the Middle Miocene period, being 
equivalent to European zones MN6 - MN7/8. Only Azdal has a magnetostratigraphic 
calibration that allowed to assign an absolute age to the four fossil levels of this site (see 
below). 
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Beni Mellal has yielded both large and small mammals. This locality is clearly most 
recent then other Middle Miocene sites of North Africa, such as Wadi Moghara in Egypt 
[Miller, 1999] and Jebel Zelten in Libya [Savage, 1990; Wessels et al., 2003]. In Morocco, it 
remains the only Middle Miocene site that has yielded large mammals. The deposits are now 
considered as of late middle Miocene age (about 14 to 13 Ma). The fossil material from Beni 
Mellal was first studied by Lavocat [1961], Brunet [1961], and Hoffstetter [1961]. Most groups 
were later subject to detailed study or review [Rage, 1976; Vergnaud-Grazzini, 1966; Brunet 
1971; Rich, 1972; Heintz, 1973; 1976; Remy, 1976; Janvier and de Muizon, 1976; Mein and Sigé, 
1976; Jaeger; 1977a; Ginsburg, 1977a and b] and recently by Butler [2010], Werdelin and Peigné 
[2010], and Sanders et al., [2010]. 

On the southern slope of the Central High Atlas, Cenozoic continental deposits are 
known from the Ouarzazate foreland basin and the Aït Kandoula and Aït Sedrat napes 
(fig.1). The only Middle Miocene site in the Aït Kandoula basin is Azdal, located about 3.5 km 
north of the village of Toundout in the western part of Aït Kandoula basin (fig. 3). Four 
superposed fossiliferous loci (Azdal 1, 3, 6 and 7) have been identified in the Azdal sequence 
[Benammi, 2006] (fig. 2). It yielded mainly insectivores and rodents (see faunal list in Annex). 
Magnetostratigraphic data allowed placing these four levels between Chrons C5An.2n and 
C5AAn, indicating 13.1 to 12.2 million years age limits [Benammi and Jaeger, 2001; Benammi, 
2006] (fig. 5). 

In the cuvette of “Moyenne Moulouya” (Eastern Moroccan Meseta), the discovery of 
a rodent fauna in the lower levels of the continental series of Jebel Rhassoul [Benammi and 
Jaeger, 1996; Benammi, 1997] (fig.2) has allowed to assign a late middle Miocene age to this 
locality, thereby settling the debate about the age of this important series of the continental 
basin of Missour. In general, species described in this deposit (see faunal list in Annex) indicate 
a very open and semi arid environment [Benammi, 1997]. In the same area, Bourcart [1937], 
and Ennouchi and Jeannette [1954] had previously reported a few teeth of “Hipparion sensu 
lato” that may come from the upper level of this sequence, south of Camp-Berteaux. The 
presence of “Hipparion” in this upper level of Jebel Rhassoul sequence would indicate a late 
Miocene or Pliocene age.

The karstic locality of Pataniak 6 is located near Jebel Irhoud in the Jebilet, Rehamna 
(Western Moroccan Meseta) [Jaeger 1974 and 1977b]. This site has yielded a fauna composed 
of insectivores, bats and rodents [Jaeger, 1977b]. The absence of Muridae and the faunal 
composition (see faunal list in Annex) intermediate between those of the late middle Miocene 
localities of Beni Mellal and Azdal and the early Vallesian localities of North Africa allowed to 
assign to Pataniak 6 an age immediately anterior to the early Vallesian [Jaeger, 1977b; Jaeger 
et al., 1973].
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Late Miocene

The late Miocene of Morocco is richer in mammal faunas, including both Vallesian 
(~Final Serravalian-lower Tortonian) and Turolian (~upper Tortonian-Messinian) localities. 
Nevertheless, Vallesian localities are few and are limited to three: 

The locality of Oued Zra is located in the basin of the same name in the northeast of the 
central Middle Atlas, on the left bank of the Oued Sbou [Jaeger and Martin, 1971]. It provided 
a fauna of small mammals and amphibians (see faunal list in Annex). Martin and Jaeger [1971] 
assigned a Vallesian age to this locality on the basis of the presence of a primitive murine, 
Progonomys cathalai Schaub, 1938 associated with a new Cricetidae, Zramys haichai Jaeger 
and Michaux, 1973. In addition, Oued Zra also allowed to assign an upper middle Miocene 
age to Beni Mellal and to distinguish three chronological divisions in the Middle and Upper 
Miocene of the North Africa [Jaeger et al., 1973]. Oued Zra also yielded amphibians but only 
Discoglossids have been studied in detail [Hossini, 2000]. 

The fossiliferous localities referred to as Afoud (1 to 8) are located in the eastern Aït 
Kandoula basin northeast of the “New Village”. The middle Vallesian fossiliferous locality 
is at the bottom of the sequence, 500 meters above the dolomitic bedrock. It is inserted in 
yellow clay gypsum. In addition to rodents [Benammi et al., 1995; Benammi, 2001] this locality 
yielded indeterminate bones of Proboscidea [Remy and Benammi, 2006] and hipparions (see 
faunal list attached). The Oued Tabia locality is located in the Ait Kandoula basin. The fossils 
come from two different levels. Both facies have yielded teeth and bones of rodents and large 
mammals including two “Hipparion s. l. The second fossiliferous level is located about twenty 
meters above the first. It consists of a 50 centimeter-thick marly limestone layer that yielded 
remains of a single species of rodent, Progonomys cathalai, also present in the other level 
[Benammi et al., 1995].

In contrast to Vallesian ones, Turolian localities are relatively numerous. Most of them 
yielded exclusively microvertebrates. Two Turolian localities are from the upper levels of 
the Neogene basin of Ouarzazate. The locality of Taskourift has yielded only remains of 
characteristic rodents of the Upper Miocene of North Africa (see faunal list in Annex). PAM 
207 is another locality that has yielded only remains of small mammals. It is located northwest 
of the village of Amekchoud. This fauna is composed of six species (see faunal list attached) 
whose degree of evolution, by comparison with known species in other localities in Morocco 
and Algeria, confirms the absolute age of between 6.2 and 7.5 Ma that has been suggested for 
this locality [Teson et al., 2010] by magnetostratigraphy.

Other Turolian localities have been reported in the Aït Kandoula basin [Benammi et al., 
1995]. The locality of “Afoud 7” is situated 170 m above the level that yielded the Vallesian 
locality “Afoud 6”. It yielded remains of gastropods, fish teeth and some rodents. A Turolian 
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age has been assigned to this deposit. In the same sequence, three others fossiliferous sites 
(Afoud 1, 2 and 5) have been identified. They yielded a small fauna and undetermined remains 
of large mammals (see faunal list in Annex).These three fossiliferous levels have an upper 
Turolian age [Benammi et al., 1995].

Two other Turolian localities were reported by Benammi et al., [1995] in the Aït Kandoula 
basin. In the locality of Azaghar, four fossiliferous levels have yielded Characeae, ostracods, 
gastropods, fish teeth and bone fragments of small mammals. Only the lower level, located 
120 meters below a cinerite level dated to 5.9 Ma, has yielded a tooth of Zramys cf. hamamai 
and a few tooth fragments of murids [Benammi et al., 1995]. The locality of Wanou, whose 
fauna is poorly known, was dated to the middle to late Turolian by Görler Zucht (1986) and to 
between middle Turolian and lower Pliocene by Benammi et al., [1995].

In the Taza-Guercif basin, the locality of Khendek el Ouaich is located 17 km south of 
Guercif city [Jaeger, 1977b] (fig.19). The fauna of this locality (see faunal list in Appendix) 
comes from lagoonal-lacustrine deposits assigned by Van Leckwijck and Marçais [1935] to the 
Messinian and correlated by Bourcart [1937] and Choubert [1945] with the Melka-el-Ouidane 
Formation and dated indirectly from 7.4 million years Choubert et al., [1968]. The Khendek el 
Ouaich fauna has a significant biochronological interest because it allows accurate correlation 
with the Upper Miocene marine formations [Jaeger, 1977b].

The locality of Tizi N’Tadderht is located in the southern Ouarzazate basin. It is the first 
true large mammal locality in the upper Miocene of Morocco and it helps filling a gap in 
the knowledge of Neogene faunas in North Africa [Zouhri et al., 2012]. The fauna includes 
especially a new medium-sized caprine (a group that is rare in Africa) with spiral horns, 
Skouraia helicoides [see Geraads et al., 2012] and a very small “Hipparion” form not previously 
reported from Africa, aff. Cremohipparion periafricanum. A late Miocene age, corresponding to 
the European Turolian Mammal age was suggested for this locality [Zouhri et al., in press].

Zidania is another locality reported in the Tadla plain on the bank of the Oum Rbia river 
between the cities of Tadla and Beni Mellal. It yielded Proboscidean remains attributed to 
Tetralophodon longirostris by Coppens et al., [1978] and Sanders et al., [2010] and placed in the 
Miocene by these authors.

Miocene / Pliocene boundary

Two interesting localities have been placed at the Miocene Pliocene boundary. The locality 
of Ain Guettara in the southern Guercif basin (High Moulouya, Eastern Morocco) is located on 
top of a continental formation overlying Tortonian marine deposits and it overlain by detritic 
formations assigned to the Pliocene [Brandy and Jaeger, 1980]. The base of this same formation 
contains the late Miocene locality of Khendek el Ouaich [Jaeger, 1977b]. The small mammals 
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fauna discovered in this locality would have a Mio-Pliocene age. It is one of the first evidences 
for African–Iberian exchanges through the Gibraltar Strait [Brandy et Jaeger, 1980]. The karstic 
locality of Lissasfa in the region of Casablanca has provided some remains of large mammals 
and a rich and interesting collection of small mammals including mostly rodents [Geraads, 
1998; Raynal et al., 1999] that can be attributed to taxa that testify to important exchanges 
with Europe (see faunal list in Annex). The rodent assemblage from Lissasfa is quite unique 
compared to other faunas of similar age in the Maghreb, hence the difficulty to date accurately 
this locality, but it must be close to the Mio-Pliocene boundary [Geraads, 1998]. 

Pliocene

Three Pliocene localities are known in the Ait Kandoula basin [Benammi, 1995]. The Azib 
locality yielded some fragmentary remains of large mammals associated with rodents (see 
faunal list in Appendix) which allow assigning a Mio-Pliocene or an early Pliocene age to 
this locality [Benammi, 1995]. Afoud 8 is located 20 meters above the cineritic layer dated to 
6 Ma. The fauna consists of small mammals (rodents and lagomorphs), some of which have 
European affinities, and of a small hipparion (see faunal list attached). The Aghouri locality 
has yielded Paraethomys cf. anomalus teeth associated with a few teeth of Prolagus cf. michauxi 
and giraffid molars (Sivatherium maurusium). The composition of this fauna is characteristic of 
the Middle to Upper Pliocene of the Maghreb [Benammi et al., 1995]. In the right bank of the 
Tensift River near the city of Safi, the locality of “Khemis” has yielded Proboscidean remains, 
a rhinoceros tooth fragment [Michel, 1988] and especially a rodent cranium that has allowed 
Aguilar and Michaux [1990] to identify a new species of Cricetidae, Lophiomys maroccanus and 
to suggest a Pliocene age for this locality.

Pliocene / Pleistocene boundary

The Ahl al Oughlam locality is located in the suburbs of Casablanca [Biberson, 1961; 
Raynal et al., 1990]. It is the richest late Neogene North African site and one of the most 
important of all Africa because it yielded more than a hundred vertebrate species, most of 
them Mammals [Geraads et al., 1998] (see faunal list in Annex). The age of this locality has 
been estimated at 2.5 Ma by Raynal et al., [1990] and Geraads et al., [1998]. However, although 
the site is roughly contemporary with the famous East African localities, there is no evidence 
whatsoever of human presence. Most groups from Ahl al Oughlam have been studied in detail. 
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 Biochronology

The succession of many well-dated fossil Mammals localities offers the basis for a 
reliable continental biochronology from the late middle Miocene until the top of Pliocene of 
Morocco. Early Miocene mammal localities are unknown. All Middle Miocene localities are 
concentrated at the end of this period. Magnetostratigraphic correlations in the Ait Kandoula 
basin allowed assigning the four superposed fossiliferous loci of the Azdal section between 
Chrons C5An.2n and C5AAn, (about 13 and 12.4 Ma). Consequently, an absolute age of 13 
Ma has been attributed to the basal deposit (Azdal 1) and an age prior to 12.4 Ma for the 
others [Benammi, 1997; Benammi and Jaeger, 2001]. The Beni Mellal microfauna that is more 
or less similar to a Azdal [Benammi, 2004] (tabl.1) would have the same age, 13 Ma. These 
two localities (Beni Mellal and Azdal) would then be contemporaneous with the end of zone 
MN 6 of the European mammalian biochronology [Garces et al., 1996; Krijgsman et al., 1996]. 
The numerous species of Pataniak 6 (Jaeger, 1974) show a stage of evolution intermediate 
between those of Beni Mellal and those of Vallesian localities such as Bou Hanifia in Algeria 
or Oued Zra in Morocco. An age just prior to the early Vallesian was assigned to Pataniak 6 
[Jaeger et al., 1973; Jaeger, 1977b]. The comparison of the microfauna of Jebel Rhassoul with the 
previous localities led Benammi [1997] to assign it a middle Miocene age, slightly most recent 
than Beni-Mellal but earlier than Pataniak 6.

The Upper Miocene is imperfectly marked by microfauna localities. Large mammal 
localities dated from this period are almost nonexistent in Morocco. The Vallesian rodents 
are known in three localities: Oued Zra (Early Vallesian), Oued Tabia and Afoud 6 (Middle 
Vallesian). The Turolian is known in many sites in the Ait Kandoula basin (Afoud 1, 2, 5, 
7; Azaghar and Wanou) but also in Taskourift (Ouarzazate basin) and Khendek el Ouaich 
(Taza-Guercif Basin). The localities of the Ouarzazate Basin: Taskourift, PAM207 and Tizi 
N’Tadderht, were placed in the middle to late Turolian, while the sites of Afoud 1, 2 and 5 
of the of Ait Kandoula basin have a late Turolian age [Benammi and et al., 1995]. The Tizi 
N’Tadderht is the only locality yielding a large vertebrate assemblage in the upper Miocene 
of Morocco.

Pliocene localities are exceptional in the North Africa. Two interesting Moroccan 

localities: Ain Guettara [Brandy and Jaeger, 1980] and Lissasfa [Geraads, 1998 and 2002] have 
in common to provide an evidence of small mammal exchanges between Europe and North 
Africa at the Miocene Pliocene boundary. Azib in the Ait Kandoula basin is another potential 
locality from this period (Mio-Pliocene or Pliocene). Two others localities from Ait Kandoula 
basin are Afoud 8, placed in the Pliocene, and Aghouri dated to the middle to late Pliocene 
[Benammi et al., 1995]. Two others coastal plateau localities are Khemis (Safi area), and Ahl al 
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Oughlam (north of Casablanca). The age of the first is uncertain while an earliest Pleistocene 
age was attributed to Ahl al Oughlam

 Biogeography

In Africa, the mammalian faunas from the Early Miocene to early middle Miocene are well-
known to have undergone significant exchanges with Eurasia, with the arrival of ruminants, 
suoids, rhinoceroses, several carnivore families, and the first emigration of Proboscidea. There 
are no significant differences between the large mammal faunas of North and East Africa 
in the Early and Middle Miocene, in spite of the open character of the poorly known late 
middle Miocene North African faunal assemblages [Thomas, 1979]. Middle Miocene rodent 
faunas of North Africa are generally dominated by immigrants from Eurasia or tropical 
Africa [Jaeger, 1977b]. During the Middle Miocene and Late Miocene North Africa faunas 
have evolved locally, acquiring an endemic character. Later, the arrival of an Asian murine, 
Progonomys cathalai, which marks the beginning of the Vallesian [Jaeger, 1977b], reduces this 
endemism, but it reappears in the lower and middle Turolian. On the contrary, in the Upper 
Turolian, several localities yielded species with south-western European affinities [Brandy 
and Jaeger, 1980; Benammi, 2001; Geraads, 1998a et b], while north-western African species 
were discovered in south-western European contemporaneous sites [De Bruijn, 1974; Jaeger 
et al., 1977, Aguilar et al., 1984 and 1991, Moya-Sola and Aguir, 1990 and Coiffait, 1991]. The 
lower Pliocene faunas of North Africa display similarities with Eastern and Central African. In 
the upper Pliocene, Eurasian influences have remained marginal, and most faunal exchanges 
occur with the rest of Africa [Geraads 1998, 2009].
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 Définition du Néogène

Le Néogène est la plus récente des deux périodes (systèmes) de l’ère Cénozoïque. Il 
débute il y a environ 23 millions d’années (Ma) ; sa base est marquée par une inversion du 
champ magnétique terrestre connue sous le nom de Chron C6n.2n. Traditionnellement, le 
système Néogène est constitué de deux series : le Miocène (de 23 à 5,3 Ma) et le Pliocène (de 
5,3 à 1,8 Ma), chacune d’entre elles étant constituée de plusieurs étapes. Toutefois et selon la 
tendance actuelle, le Néogène a été étendu jusqu’à l’Actuel [Gradstein et al., 2004 ; Lourens 
et al., 2004 ; Aubry et al., 2005]. Le Quaternaire, en tant qu’unité climato-stratigraphique à 
signification chronostratigraphique spéciale, est alors considéré comme une sous période 
(sous système) du Néogène [Aubry et al., 2005]. En outre, la nouvelle limite inférieure du 
Quaternaire, placée à -2,6 Ma, semble faire aujourd’hui l’unanimité [Pillans et Naish, 2004 ; 
Head et al., 2008]. Dans son acception actuelle, le Néogène comprend alors quatre séries qui 
sont, de la plus ancienne à la plus récente : le Miocène, le Pliocène, le Pléistocène et l’Holocène. 
Seules les deux premières étapes sont abordées dans ce travail.

Le Néogène est la période au cours de laquelle la région méditerranéenne a acquis sa 
physiographie actuelle. Le moteur de son évolution est particulièrement géodynamique. 
En effet, la région méditerranéenne est située à la rencontre de cinq plaques tectoniques 
principales. Cette activité intense a entraîné de forts changements dans la géographie 
(l’orogenèse alpine, les variations du niveau des mers, la morphologie du bassin maritime) 
et dans l’environnement (climat, végétation, faune). Les changements climatiques qui ont 
évolué à partir de conditions tropicales vers le climat méditerranéen moderne ont déterminé 
la composition de la végétation et de la faune méditerranéennes actuelles.

 Néogène continental du Maroc

Le Néogène continental au Maroc est essentiellement restreint au domaine atlasique 
et anti-atlasique (fig. 1). Des barrières montagneuses et des seuils élevés ont empêché des 
passages latéraux de faciès des domaines soumis aux transgressions marines avec les dépôts 
continentaux plus développés à l’intérieur du pays [Choubert, 1945]. Ces derniers se sont 
accumulés principalement dans des bassins intra-montagneux ou dans des systèmes de 
vallées creusées dans des terrains plus anciens. Ces dépôts continentaux variés et hétérogènes 
sont constitués par des conglomérats, des grès, des pélites, des marnes et des calcaires 
lacustres et palustres. De ce fait, le Néogène continental est reconnu dans les Hauts-plateaux 
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avec les calcaires miocènes de Berguent [Gentil, 1918]. Il correspond également aux dépôts 
de comblement de grandes cuvettes synclinales comme celles de la Bahira de Tadla [Roch, 
1950], de la Haute et Moyenne Moulouya et de la plaine de Taourirt-Guercif [Choubert, 1945]. 
Dans le flanc sud du Haut-Atlas central, le Cénozoïque continental est connu dans le bassin 
d’avant-pays de Ouarzazate et dans les nappes d’Aït Kandoula et d’Aït Sedrat [Roch, 1950 ; 
Gauthier, 1957 ; Görler et Zucht, 1986 ; Fraissinet et al., 1988 ; Görler et al., 1988 ; El Harfi et al., 
1996 et 2001; Benammi et al., 1995 et 1996]. Le Néogène continental affleure aussi dans les talus 
des Hamadas du Guir et du Draa [Choubert, 1946]. Plus au sud, dans le Sahara marocain, des 
formations continentales cartographiées sous le nom de Tertiaire indifférencié, qui comblent 
des dépressions formées dans des terrains plus anciens [Gevin, 1962], seraient d’âge néogène.

 Figure 1. Répartition des faciès du Néogène au Maroc septentrional.

Figure 1. Distribution of Neogene facies in Morocco.
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 Les gisements à vertébrés néogènes 

au Maroc

Les localités à mammifères du Néogène du Maroc sont aujourd’hui relativement 
nombreuses depuis la découverte au cours de ces deux dernières décennies de plusieurs 
gisements notamment dans les bassins d’Aït Kandoula et le bassin de Ouarzazate. Cependant 
les gisements du Miocène inférieur sont inconnus jusqu’à présent. En outre et à l’instar de 
l’ensemble des autres pays du Nord de l’Afrique, les faunes des grands mammifères restent 
relativement peu documentées au Maroc. En effet, la plupart des gisements mio-pliocènes 
proviennent de formations dans des bassins continentaux (Aït Kandoula, Ouarzazate, 
Moyenne Moulouya, etc.) et ont livré presque exclusivement des micromammifères. Seuls les 
gisements karstiques de Beni Mellal et d’Ahl Al Oughlam peuvent être considérés comme de 
vrais gisements à macromammifères néogènes du Maroc.

Gisements miocènes

Miocène moyen

 Beni Mellal

Le gisement de Beni Mellal a été découvert par Lavocat en 1952 ; c’est le premier vrai 
gisement à micro et macrovertébrés du Miocène du Maroc. Ce gisement est clairement plus 
récent que d’autres sites du Miocène moyen d’Afrique du Nord, comme Wadi Moghara en 
Egypte [Miller, 1999] et Djebel Zelten en Libye [Savage, 1990 ; Wessels et al., 2003]. Au Maroc, 
il demeure jusqu’à nouvel ordre l’unique site ayant livré des macrovertébrés du Miocène 
moyen. Lavocat [1952, 1956 et 1961] ainsi que Choubert et Faure-Muret [1961] avaient rapporté 
ce gisement dans un premier temps au Miocène supérieur. Mais, après avoir examiné les 
rongeurs, Jaeger [1977a] a conclu à un âge miocène moyen de Beni Mellal. Aujourd’hui ce 
gisement est placé au Miocène moyen supérieur (environ 13 Ma). Le matériel fossile de Beni 
Mellal a été étudié dans un premier temps par Lavocat [1961]. La plupart des groupes ont 
ensuite fait l’objet de description ou de révision détaillée. 

Herpétofaune. – Beni Mellal est le premier gisement africain ayant livré une faune 
abondante de Squamates. Dans une première étude, Hoffestetter [1961] en a dégagé la 
physionomie. Cette étude a été ensuite complétée par Rage [1976] qui a décrit de nombreux 
taxons dont notamment trois nouvelles espèces de serpents. Les Amphibiens y sont représentés 
par cinq familles d’Anoures alors que les Urodèles sont totalement absents [Hecht et al., 1961 ; 
Vergnaud-Grazzini, 1966] (cf. liste faunique en Annexe).
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Oiseaux. – Le gisement de Beni Mellal est avec les gisements du Fayoum (en Egypte), de 
Jbel Zelten (en Libye) et de Bled Douarah (en Tunisie), l’une des rares localités du Néogène 
d’Afrique du Nord qui ont livré des fossiles d’oiseaux [Brunet, 1961 et 1971 ; Rich, 1972, 
Rasmussen et al., 1987 entre autres].

Micromammifères. – Les rongeurs de Beni Mellal sont caractérisés par l’abondance 
des Cténodactylidés et des Cricétidés (cf. liste détaillée en Annexe). Ils ont permis à Jaeger 
[1977a] de confirmer l’âge anté-vallésien de ce gisement et l’existence d’une grande province 
nord-africaine à cette époque. Les lagomorphes sont représentés par une nouvelle espèce 
d’Ochotonidé, Kenyalagomys mellalensis [Janvier et Muizon, 1976]. L’assemblage des chiroptères 
de Beni Mellal correspond à une faune karstique typique. Il s’agit d’une faune moderne ayant 
de fortes affinités avec les formes néogènes européennes. La liste initialement établie par 
Lavocat [1961] a été enrichie par Sigé [1976] (cf. liste faunique en Annexe).

Macromammifères. – Les carnivores et les hyracoïdes de Beni Mellal ont fait l’objet de 
révision générale par Ginsburg [respectivement 1977a et b]. Les carnivores sont représentés 
essentiellement par des dents isolées. Sept formes dont un nouveau genre et trois nouvelles 
espèces ont été identifiées par Ginsburg [1977a]. La liste des carnivores de Beni Mellal établie 
par cet auteur comprend un ursidé, deux mustélidés, un viverridé, deux hyénidés et un félidé 
(cf. liste détaillée en Annexe). Le matériel des Hyracoïdes de Beni Mellal a permis à Lavocat 
[1961] d’identifier une nouvelle espèce, Parapliohyrax mirabilis dont Ginsburg [1977b] donne 
la description détaillée de la denture complète lactéale et définitive. Les proboscidiens sont 
représentés par un seul taxon initialement identifié comme Deinotherium sp. [Lavocat, 1961; 
Remy, 1976] et attribué par la suite à Prodeinotherium hobleyi [Andrews, 1911] par Sanders 
et al. [2010]. Les Bovidés sont représentés essentiellement par un petit nombre de restes de 
dents isolés et de phalanges qui n’avaient d’abord indiqué à Lavocat [1961] que l’existence de 
plusieurs espèces indéterminées de bovidés primitifs de taille moyenne ou petite, avant que 
Heintz [1973] n’identifie dans ce gisement un nouveau genre et une nouvelle espèce, Benicerus 

theobaldi, d’après une cheville osseuse. Le matériel de giraffidés a également permis à Heintz 
[1976] d’identifier une nouvelle espèce de girafe, Palaeotragus lavocati, probablement à côté 
d’une autre espèce (Palaeotragus, sp.), de taille plus petite et à caractères plus primitifs. Les 
quelques restes de rhinocéros trouvés à Beni Mellal ont été rapprochés d’un Dicerotini africain, 
Paradiceros mukirii par Guérin [1976] alors que les trois dents de Suidés ont été suffisantes à 
Ginsburg [1977c] pour identifier une nouvelle petite espèce du genre Listriodon (L. juba).

 Azdal (bassin d’Aït Kandoula)

Ce gisement se situe à environ 3,5 km au nord du village de Toundout dans la partie 
occidentale du bassin des Aït Kandoula. La coupe d’Azdal repose en discordance sur une série 
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rouge violacée formée essentiellement de grès et de conglomérats. Elle est formée de plusieurs 
ensembles d’épaisseur variable qui correspondent à une succession de deux milieux de 
dépôts, un milieu fluviatile et un milieu lacustre. Quatre locus fossilifères superposés (Azdal 
1, 3, 6 et 7) ont été identifiés dans la coupe d’Azdal [Benammi, 2006, Fig. 2]. Les données 
magnétostratigraphiques permettent de situer ces quatre niveaux fossilifères entre les Chron 
C5An.2n et C5AAn, ce qui indique des âges limites entre 13,1 et 12,2 millions d’années 
[Benammi et Jaeger, 2001 ; Benammi, 2006, Fig. 5].

 Figure 2. Localisation des gisements néogènes à mammifères. 1 : Pataniak ; 2 : Bassin d’Ouarzazate 

(3 localités) ; 3 : Nappe d’Aït Kandoula (8) ; 4 : Lissasfa ; 5 : Ahl al Oughlam ; 6 : Beni Mellal ; 7 : Zidania ; 

8 : Oued Zra ; 9 : Oued el Ouaich ; 10 : Jebel Rhassoul.

Figure 2. Localisation of Neogene mammal localities: Ouarzazate basin (3 localities); 3: Aït Kandoula nappe 

(8 localities); 4: Lissasfa; 5: Ahl al Oughlam; 6: Beni Mellal; 7: Zidania; 8: Oued Zra; 9: Oued el Ouaich; 

10: Jebel Rhassoul.
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 – Azdal 1. – Le premier niveau fossilifère (Azdal 1) est situé à la base de la série d’Azdal 
(ensemble 1) et correspond à des marnes grises verdâtres de 50 cm d’épaisseur. Il a livré 
une faune constituée d’insectivores et de rongeurs (cf. liste faunique en Annexe).

 – Azdal 3. – Le deuxième niveau fossilifère (Azdal 3) est situé à environ 200 mètres au 
dessus d’Azdal 1 dans une couche marneuse d’un mètre d’épaisseur comprise entre 
deux bancs de calcaire riches en débris d’os de mammifères. La faune de ce gisement est 
identique à celle d’Azdal 1 (cf. liste faunique en Annexe).

 – Azdal 6. – À environ 25 mètres au dessus d’Azdal 3, se situe dans une couche de 
marnes vertes de deux mètres d’épaisseur le troisième gisement (Azdal 6) qui a livré 
quelques dents du genre Mellalomys et une mandibule de reptile.

 – Azdal 7 – Le quatrième niveau fossilifère (Azdal 7) est situé à 35 mètres au dessus du 
précédent. Une seule dent de Mellalomys sp. a été décrite dans ce gisement.

Le calage magnétostratigraphique de la partie de la coupe d’Azdal d’où proviennent 
les quatre niveaux fossilifères a permis d’attribuer un âge absolu de 13 millions d’années à 
Azdal 1 et un âge antérieur à 12,2 millions d’années aux autres niveaux fossilifères d’Azdal. 
Contrairement au gisement de Pataniak 6 dont les espèces de rongeurs montrent un degré 
d’évolution plus avancé que celles d’Azdal 1, le gisement de Beni Mellal, dont la composition 

 Figure 3. Limites du bassin d’Aït Kandoula et localisation des gisements. 1 : Azdal ; 2 : Oued Tabia ; 

3 : Wanou ; 4 : Azib ; 5 : Aghouri ; 6 : Azaghar ; 7 : Afoud.

Figure 3. Extent of Ait Kandoula basin and location of mammals localities. 1: Azdal; 2: Oued Tabia; 3: Wanou; 

4: Azib; 5: Aghouri; 6: Azaghar; 7: Afoud.



545

S. Zouhri et al.

 Figure 4. Répartition stratigraphique des gisements à mammifères du Neogène et du Quaternaire au Maroc.

Figure 4. Stratigraphic range of Neogene and Quaternary Mammals localities in Morocco.
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 PLANCHE I. – Rongeurs du bassin d’Ait Kandoula
Myocricetodon afoudensis BENAMMI, 2001 du gisement d’Afoud 6 ;  1 - M1 supériere droite (holotype) (AF6-47), x20 ; 2 - M2 
supérieure droite (AF6-49), x20. 
Myocricetodon jaegeri BENAMMI 2001 du gisement d’Afoud 5 ; 3 - M1 supérieure gauche (Af5-4) x19 ; 4 - M1 supérieure droite 
(holotype) (Af5-3) x19 ; 5 - M1 supérieure droite (Af5-1) ; 6 - M1 supérieure gauche (Af5-6) x19 ; 7 - M2 supérieure gauche (Af5-7) 
x19 ; 8 - M2 supérieure droite (Af5-8) x19 ; 9 - M1 inférieure gauche (Af5-12) x19 ; 10 - M1 inférieure droite (Af5-113) x19 ; 11 - M2 
inférieure droite (Af5-9) x19.
Rongeurs du gisement de Jebel Rhassoul
Protalactaga sefriouii BENAMMI, 1997 ; 12 - M1 inférieure gauche type (RH - 64), X 20 ; 13 - M2 inférieure gauche (RH - 19), X 
16,5 ; 14 - M3 inférieure gauche (Rh - 20), X 16,5.
Mellalomys rhassoulensis BENAMMI, 1997. 15 - M1 supérieure droite type (Rh - 71), X 20 ; 16 - M2 supérieure droite (RH - 76), 
X 20 ; 17 - M3 supérieure droite (RH - 80), X 20 ; 18 - M1 inférieure gauche (RH - 86), X20 ; 19 - M2 inférieure gauche (RH - 82), 
X20 ; 20 - M3 inférieure droite (RH - 89), X20.
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de la faune de rongeurs est plus ou moins comparable à celle d’Azdal 1 [Benammi, 2006, Tabl. 
1], aurait le même âge que ce dernier, soit environ 13 millions d’années. Ces deux gisements 
(Beni Mellal et Azdal 1) seraient alors d’âge équivalent à celui correspondant au sommet de la 
zone MN6 de la biochronologie mammalienne européenne [Benammi, 2006]. 

 Jebel Rhassoul (moyenne Moulouya)

Dans la cuvette de la moyenne Moulouya (Meseta orientale), la série continentale du 
Jebel Rhassoul correspond à une importante série conglomératique qui passe latéralement 
vers le centre du bassin à une sédimentation marno-carbonatée et marno-gypseuse [Duringer 
et al., 1995]. Dans le secteur d’exploitation du rhassoul (montmorillonites magnésiennes), 
la série présente la succession suivante : des marnes rouges à la base, puis une puissante 
série gypseuse blanche, surmontée d’un complexe marneux vert contenant des niveaux 
centimétriques à métriques à rhassoul suivi par la formation beige carbonatée [Jeannette 1952 ; 
Trauth 1977, in Benammi, 1997].

La découverte dans les niveaux inférieurs à rhassoul d’une faune de rongeurs [Benammi et 
Jaeger, 1996 ; Benammi, 1997, Fig. 2] a permis de leur attribuer un âge Miocène moyen supérieur 
alors qu’auparavant et en l’absence de témoins paléontologiques l’âge de cette importante 
série continentale du bassin de Missour changeait en fonction des années et des auteurs. Cette 
faune se caractérise par l’abondance des myocricetodontinés, des cténodactylidés, des gliridés 
alors que les dipodidés peu nombreux se rattachent à une nouvelle espèce, Protalactaga sefriouii 
Benammi, 1997. Une autre nouvelle espèce de Gerbillidae, Mellalomys rhassoulensis Benammi, 
1997 a été décrite dans ce gisement. De manière générale, les espèces de micromammifères 
décrites dans ce gisement (cf. liste faunique en annexe) se rapportent au Miocène moyen 
supérieur et témoignent d’un environnement très ouvert et semi aride [Benammi, 1997].

Dans ce même secteur d’exploitation du rhassoul, Bourcart [1937] et ensuite Ennouchi 
et Jeannette [1954] avaient signalé auparavant la découverte respectivement de deux et une 
molaire d’« Hipparion sensu lato » qui proviendraient peut-être d’un même niveau supérieur 
d’argiles smectiques au sud du Camp-Berteaux [Ennouchi et Jeannette 1954, p. 67 et 72-73]. La 
présence d’« Hipparion sensu lato » dans ces niveaux supérieurs de la série de Jebel Rhassoul 
indiquerait plutôt un âge miocène supérieur ou pliocène.

 Pataniak 6  (Jebel Irhoud)

Le gisement karstique de Pataniak 6 est situé près de Jebel Irhoud dans les Jebilet 
(Rehamna, Meseta occidentale) à environ cent kilomètres à l’ouest de Marrakech [Jaeger, 1974 
et 1977b]. Il a longtemps constitué avec le gisement de Beni Mellal l’un des niveaux repères 
du Miocène moyen pour toute l’Afrique du Nord. Ce gisement a livré une faune composée 
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d’insectivores, de chiroptères et de rongeurs [Jaeger, 1977b]. Sa composition (cf. liste faunique 
en Annexe) intermédiaire entre celles des gisements d’âge miocène moyen supérieur de 
Beni Mellal et d’Azdal 1 et les gisements du Vallésien inférieur d’Afrique du Nord ainsi 
que l’absence de Muridae dans ce gisement ont permis d’assigner un âge juste antérieur au 
Vallésien inférieur à Pataniak 6 [Jaeger, 1977b ; Jaeger et al., 1973].

Miocène supérieur

 Oued Zra (moyenne Moulouya) 

Le gisement d’Oued Zra est situé dans le bassin de même nom localisé au nord-est du 
Moyen Atlas central, sur la rive gauche de l’Oued Sbou [Jaeger et Martin, 1971]. Les formations 
de l’Oued Zra sont constituées de marnes et de calcaires marneux lacustres pouvant dépasser 
200 mètres au centre du bassin. Le niveau fossilifère situé à la base de la série a fourni une 
faune de micromammifères et d’amphibiens.

La faune de micromammifères d’Oued Zra (cf. liste faunique en Annexe) a permis à 
Jaeger et Martin [1971] d’attribuer un âge vallésien à ce gisement grâce à la présence d’un 
muridé primitif, Progonomys cathalai Schaub, 1938, associé notamment à un cricétidé nouveau, 
Zramys haichai Jaeger et Michaux, 1973. En outre, cette faune a permis également de préciser 
un âge miocène moyen supérieur du gisement de Beni Mellal et de distinguer trois divisions 
chronologiques dans le Miocène moyen et supérieur du Maghreb [Jaeger et al., 1973].

Le gisement d’Oued Zra a livré également des amphibiens représentés par des anoures : 
Pipidae, Bufonidae et Discoglossidae. Seuls ces derniers (discoglossidés) ont fait l’objet d’une 
étude détaillée [Hossini, 2000]. Ils ont révélé la présence d’une nouvelle espèce, Latoglossus 

zraus Hossini, 2000, proche du genre européen Latonia du Néogène. Il est possible que le 
discoglossidé du gisement du Miocène moyen de Beni Mellal soit identique au taxon d’Oued 
Zra [Hossini, 2000].

 Afoud 6 (bassin d’Aït Kandoula)

Les localités fossilifères désignées sous le nom d’Afoud (1 à 8) sont situées dans la 
partie orientale du bassin des Aït Kandoula au nord-est du « Nouveau Village » (fig. 3). La 
série épaisse d’environ 800 mètres montre une alternance de bancs calcaires et de marnes 
à dominante argileuse et se termine par des grès et des conglomérats. Un des niveaux de 
cinérites altérées situé au sein d’une couche d’argiles a été daté d’environ 5,9 millions d’années 
[Benammi et al., 1996]. Les gisements fossilifères (dont les numéros d’attribution correspondent 
à l’ordre de leur découverte plutôt qu’à celui de leur position stratigraphique) proviennent de 
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niveaux stratigraphiques différents : Vallésien moyen (Afoud 6) ; Turolien (Afoud 7) ; Turolien 
supérieur (Afoud 1, 2 et 5) et Afoud 8 (Pliocène). 

Le niveau à faune du Vallésien moyen est situé au bas de la coupe à 500 mètres environ au-
dessus du substratum dolomitique. Il est intercalé dans des argiles jaunes gypseuses. En plus 
des rongeurs [Benammi et al., 1995 ; Benammi, 2001] il a livré des ossements de Proboscidiens 
[Rémy et Benammi, 2006], des hipparions et des giraffidés indéterminés (cf. liste faunique en 
annexe).

 Oued Tabia (bassin d’Aït Kandoula)

Ce gisement se situe au nord de la piste de Toundout à l’Aït Toumert sur la rive gauche 
de l’oued Tabia dans le bassin des Aït Kandoula. A ce niveau, la série néogène est forte de 
800 mètres d’épaisseur environ avec à sa base des argiles de couleur rose à gypses et des 
marnes. Dans sa partie moyenne apparaissent des intercalations calcaires lacustres et palustres 
alternant avec des argiles noires et des bancs de grès. La série se termine par des conglomérats. 
Les fossiles proviennent de deux niveaux différents. Un premier niveau correspond à des 
argiles saprolétiques qui passent latéralement à des marnes vertes. Ces deux faciès ont livré 
des dents de rongeurs et des ossements de macromammifères dont notamment deux molaires 
d’« Hipparion ». Le deuxième niveau fossilifère est situé à une vingtaine de mètres au dessus 
du précédent. Il correspond à une couche de calcaire marneux de 50 centimètres d’épaisseur 
qui a livré une seule espèce de rongeur, Progonomys cathalai, également présent dans l’autre 
niveau [Benammi et al., 1995].

La présence d’ « Hipparion » indique que ce gisement est au plus d’âge vallésien. La 
composition de la faune de rongeurs, intermédiaire entre celle de l’Oued Zra et le gisement 
algérien de Bou Hanifia 5, suggère un âge vallésien moyen, en accord avec un calage 
magnétostratigraphique compris entre 11 et 10 millions d’années [Benammi et al., 1995].

 Taskourift (bassin de Ouarzazate) 

Ce gisement fait partie des niveaux supérieurs du remplissage néogène du bassin de 
Ouarzazate. Il se situe sur la route de Toundout vers Amekchoud. La faunule recueillie 
est composée exclusivement de micromammifères et plaide pour un âge turolien moyen à 
supérieur (cf. liste faunique en annexe).

 Azaghar (bassin d’Aït Kandoula)

Le gisement d’Azaghar se situe à l’est du « nouveau village » dans le bassin des Aït 
Kandoula. La série épaisse d’environ 600 mètres, montre une alternance de calcaires, de silts 
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et de cinérites altérées. Quatre niveaux fossilifères ont livré des characées, des ostracodes, 
des gastéropodes, des dents de poissons et des fragments d’os de micromammifères. Seul le 
niveau inférieur, situé à 120 mètres au dessous d’un niveau à cinérites datées de 5,9 Ma, a livré 
une dent de Zramys cf. hamamai et quelques fragments de dents de muridés [Benammi et al., 
1995].

 Wanou (bassin d’Aït Kandoula)

Ce gisement est situé dans un ravin au sud de la piste qui mène au « nouveau village » 
dans le bassin des Aït Kandoula. La série débute avec une épaisse formation d’argiles rouges 
puis passe à une alternance d’argiles rouges, de calcaires et de marnes blanches et se termine 
par une série de grès rouges et de conglomérats. Le niveau fossilifère provient d’une couche 
d’argiles vertes riche en fragments d’os, en dents de poissons et en charophytes. Ce gisement 
dont la faune est mal connue, a été daté du Turolien moyen-Turolien supérieur par Görler et 
Zucht [1986] et entre le Turolien moyen et le Pliocène inférieur par Benammi et al. [1995]. 

 Afoud 7 (bassin des Aït Kandoula)

Ce gisement est situé à 170 m environ au-dessus du niveau d’Afoud 6. La couche 
fossilifère est formée d’argiles jaunes épaisses de deux mètres environ. Il a livré des restes de 
gastéropodes, de poissons et quelques dents de rongeurs (Myocricetodon seboui et Microdyromys 
sp.). Un âge Turolien a été attribué à ce gisement [Benammi et al., 1995].

 Khendek el Ouaich (bassin de Taza-Guercif)

Le gisement de Khendek el Ouaich est situé à 17 km au sud de Guercif dans une formation 
lignitifère d’environ 2,5 mètres d’épaisseur [Jaeger, 1977b, Fig. 19]. La faune de ce gisement (cf. 
liste faunique en Annexe) provient de couches laguno-lacustres attribuées par Van Leckwijck 
et Marçais [1935] au Messinien et corrélées [Bourcart, 1937 ; Choubert, 1945] avec la formation 
de Melka-el-Ouidane (ex Camp Berteaux) datée indirectement de 7,4 millions d’années par 
Choubert et al. [1968]. 

La faune de Khendek el Ouaich détient un intérêt biochronologique considérable du fait 
qu’elle est datée d’environ 7,4 millions d’années grâce au niveau de cinérites situé juste au 
dessus du niveau à microvertébrés et d’autre part parce qu’elle permet d’établir une corrélation 
précise avec les formations marines du Miocène supérieur [Jaeger, 1977b].

 Afoud 1, 2 et 5 (bassin des Aït Kandoula)

Le gisement Afoud 1 est situé dans un niveau à peu près à 30 mètres au dessous de la 
cinérite datée de 5,9 Ma. Il n’a livré qu’une seule espèce de Muridé (Paraethomys cf. debruijni). Le 
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gisement fossilifère Afoud 2 situé entre le premier et la couche à niveau de cinérite a livré une 
dent de Prolagus michauxi et des ossements de macromammifères indéterminés. Un autre point 
fossilifère (Afoud 5) situé à 400 mètres environ des autres mais à un niveau stratigraphique 
proche a livré une faunule de gerbillidés et de muridés (cf. liste faunique en Annexe). Ces trois 
niveaux fossilifères (Afoud 1, 2 et 5) sont d’âge turolien supérieur [Benammi et al., 1995]. 

 Zidania 

Ce gisement se situe dans la plaine de Tadla, sur la rive de l’oued Oum Rbia entre les 
villes de Tadla et Beni-Mellal. Il a livré des restes de proboscidiens attribués à Tetralophodon 

longirostris [Coppens et al., 1978 ; Sanders et al., 2010] et a été placé dans le Miocène supérieur 

par ces mêmes auteurs. 

Gisements mio-pliocènes

 Lissasfa (Casablanca)

Le gisement karstique de Lissasfa dans la région de Casablanca a fourni quelques restes 
de grands mammifères et une riche et intéressante collection de micromammifères dont 
essentiellement des rongeurs [Geraads, 1998] (cf. liste faunique en Annexe). L’association 
de la faune de rongeurs de Lissasfa est assez originale par rapport aux autres faunes de 
même âge du Maghreb d’où la difficulté d’une datation précise de ce gisement mais un 
âge voisin de la limite Mio-Pliocène serait vraisemblable [Geraads, 1998]. Les informations 
paléontologiques obtenues dans le site de Lissasfa ont permis de démontrer que la séquence 
« plio-quaternaire » du littoral casablancais est beaucoup plus ancienne qu’on ne le pensait ; 
le calage biostratigraphique de la base de cette séquence débute à la limite Mio-Pliocène dans 
un contexte de climat régional à tendance aride, synchrone d’un abaissement généralisé du 
niveau marin [Raynal et al., 1999].

 Aïn Guettara (bassin de Taza-Guercif)

Ce gisement se situe dans la partie méridionale du bassin de Guercif (Haute Moulouya, 
Maroc oriental). Il est localisé au sommet d’une formation continentale qui repose sur le 
Tortonien marin et qui est surmontée par des formations détritiques attribuées au Pliocène 
[Brandy et Jaeger, 1980]. La base de cette même formation a livré le gisement de Khendek 
el Ouaich du Miocène terminal [Jaeger, 1977b]. La faune de micromammifères découverte 
dans ce gisement aurait un âge voisin de la limite Mio-Pliocène. Elle constitue, avec le site de 
Lissasfa et certains sites algériens, un des premiers indices de l’existence d’échanges de faunes 
de micromammifères à travers le détroit de Gibraltar [Brandy et Jaeger, 1980].
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Gisements pliocènes

 Azib (bassin d’Aït Kandoula)

Le gisement d’Azib se situe au nord de la piste qui mène au « nouveau village » à environ 
200 mètres au dessus du gisement de Wanou (cf. ci-dessus). Le niveau fossilifère correspond 
à une couche d’argiles noires. Ce gisement a livré quelques restes de grands Mammifères 
associés aux rongeurs (cf. liste faunique en Annexe) qui permettent d’attribuer un âge Mio-
Pliocène ou Pliocène inférieur à ce gisement [Benammi, 1995]. 

 Afoud 8 (bassin d’Aït Kandoula)

Ce gisement provient d’un niveau d’argile gréseuse rouge de la coupe d’Afoud. Il est 
situé 20 mètres environ au-dessus du niveau à cinérites datées de 5,9 Ma environ. La faune 
se compose de micromammifères (rongeurs et Lagomorphe) dont certains sont d’affinités 
européennes et d’un « Hipparion » (s.l.) de petite taille (cf. liste faunique en annexe).

 Aghouri (bassin d’Aït Kandoula)

Ce gisement est situé à 300 mètres environ au dessus de celui d’Azib. Il provient d’une 
lentille de sables développée au sein d’une épaisse série d’argiles qui a livré des dents de 
Paraethomys cf. anomalus associées à quelques dents de Prolagus cf. michauxi et de molaires du 
giraffidé Sivatherium maurusium. La composition de cette faune est caractéristique du Pliocène 
moyen à supérieur du Maghreb [Benammi et al., 1995]. 

 Ahl al Oughlam (Casablanca)

Le gisement d’Ahl al Oughlam (ancienne carrière Déprez) a été découvert en bordure de 
Casablanca [Biberson, 1961 ; Raynal et al., 1990]. Il est considéré comme le site le plus riche de 
la fin du Néogène d’Afrique du Nord et l’un des plus importants de toute l’Afrique puisqu’il 
a livré les fossiles d’une centaine d’espèces de vertébrés dont la plupart sont des mammifères 
[Geraads et al., 1998]. L’âge de cette localité a été estimé à 2.5 Ma (Pliocène terminal) par Raynal 
et al. [1990] et Geraads et al. [1998]. Cependant, bien que le site soit à peu près contemporain 
de certains niveaux des célèbres gisements est-africains de l’Omo, de la partie supérieure de 
Hadar et du Middle Awash (Ethiopie), ou de l’Est et de l’Ouest Turkana (Kenya), il n’a pas livré 
la moindre trace de présence humaine. Il est donc fort probable que les Hommes n’avaient pas 
encore conquis cette partie du continent à la fin du Pliocène.
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Ce gisement a livré des restes de sélaciens et de « poissons» actinoptérygiens (sparidés) 
indéterminés qui consistent essentiellement en des dents isolées, fragments de mâchoires et 
vertèbres.

Ahl al Oughlam a livré aussi une herpétofaune riche et diversifiée comprenant 3 taxons 
d’amphibiens et 16 taxons de reptiles (cf. liste faunique en Annexe) dont une grande partie est 
pour la première fois mentionnée à l’état fossile en Afrique [Bailón, 2000]. Elle est constituée 
essentiellement par des taxons à caractère tropical, par des taxons du type nord-africain et par 
des taxons ibéro-maghrébins.

Les oiseaux constituent le deuxième groupe à Ahl al Oughlam par sa diversité après 
les mammifères [Mourer-Chauviré et Geraads, 2008 et 2010]. Ils comprennent une vingtaine 
d’espèces (cf. liste faunique en Annexe), dont plusieurs sont nouvelles, de milieu marin et 
d’une grande variété de milieux terrestres. Contrairement aux mammifères qui comportent 
beaucoup de genres en commun avec les faunes africaines, l’avifaune terrestre a plus d’affinités 
avec celle de la province paléarctique qu’avec la province éthiopienne. En outre, elle est très 
différente de celles décrites dans le Miocène ou le Pliocène d’Afrique. L’avifaune marine est 
très différente de la faune atlantique actuelle témoignant d’un changement considérable de 
l’avifaune depuis le Pliocène final [Mourer-Chauviré et Geraads, 2010].

Les fossiles de primates découverts dans le gisement d’Ahl al Oughlam comprennent 
deux genres de cercopithécidés [Alemseged et Geraads, 1998]. Theropithecus atlanticus 
(Thomas, 1884), espèce du Pliocène supérieur nord-africain qui n’était connue jusque là que 
par une seule molaire inférieure (holotype) à Aïn Jourdel en Algérie, est mieux définie à Ahl 
al Oughlam grâce à une riche collection (pl. II, fig. 11). L’autre primate, Macaca sp., représenté 
par quelques spécimens, est semblable au Macaque de Barbarie. 

Les carnivores constituent de loin le groupe de mammifères le plus diversifié, et ils sont 
aussi très abondants, en nombre de spécimens, par rapport aux herbivores [Geraads, 1997]. 
Il s’agit de la première faune importante des carnivores d’Afrique du Nord, et l’une des plus 
riche en Afrique. Cette faune, écologiquement très diversifiée, comprend 23 taxons (dont 
13 ouveaux) appartenant à la plupart des familles de carnivores dont, en particulier, 4 espèces 
d’hyènes (pl. II, fig. 2), 6 de félidés (pl. II, fig. 1, 3), etc. et le seul morse connu en Afrique 
(cf. liste faunique en Annexe). 

Les ongulés sont en revanche peu diversifiés. Ils indiquent un milieu ouvert, peut-
être froid. Les bovidés ne sont représentés que par sept espèces [Geraads et Amani, 1998] et 
présentent d’étroites affinités avec ceux d’Afrique orientale, bien que la plupart d’entre eux 
soient différents au niveau spécifique. Les gazelles (pl. II, fig. 8) dominent, comme en Eurasie, 
mais la présence de deux Alcelaphini (pl. II, fig. 9-10), dont Beatragus, et d’un Kobus, sont des 
ressemblances avec l’Afrique orientale. Les équidés (pl. II, fig. 4) sont représentés par une 
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Planche II. – Faune de Ahl al Oughlam. Matériel conservé à l’Institut National des Sciences de l’Archéologie et du Patrimoine, 
Rabat. 1 : Acinonyx aicha, crâne type AaO-1456. 2 : Crocuta dbaa, mandibule droite type AaO-12. 3 : Panthera cf. pardus, mandibule 
gauche AaO-3457. 4 : Hipparion pomeli, crâne type AaO-3647. 5 : Kolpochoerus phacochoeroides, crâne AaO-3655. 6 : Anancus cf. 
osiris, mandibule juvénile AaO-3935. 7 : Sivatherium maurusium, série dentaire supérieure AaO-274. 8 : Gazella psolea, crâne type 
AaO-3682. 9 : Beatragus whitei, crâne AaO-276. 10 : Parmularius atlanticus, massacre AaO-3942. 11 : Theropithecus atlanticus, 

Planche II. – Fauna from Ahl al Oughlam. Material housed in the “Institut National des Sciences de l’Archéologie et du Patrimoine”, 
Rabat. 1: Acinonyx aicha, type skull AaO-1456. 2: Crocuta dbaa, type right mandible AaO-12. 3: Panthera cf. pardus, left mandible 
AaO-3457. 4: Hipparion pomeli, type skull AaO-3647. 5: Kolpochoerus phacochoeroides, skull AaO-3655. 6: Anancus cf. osiris, juvenile 
mandible AaO-3935. 7: Sivatherium maurusium, upper tooth row AaO-274. 8: Gazella psolea, type skull AaO-3682. 9: Beatragus 
whitei, skull AaO-276. 10: Parmularius atlanticus, frontlet AaO-3942. 11: Theropithecus atlanticus, left mandible AaO-228. Scale bar = 
20 cm for gs 1 and 8, 15 cm for gs 2, 3, 6, 7 and 11, 30 cm for gs 4, 5, 9 and 10.
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seule espèce ; forme tardive et spécialisée attribuée à Eurygnathohippus libycum Pomel, 1897 
par Zouhri et Bensalmia [2005] et à une nouvelle espèce, Hipparion pomeli par Eisenmann et 
Geraads [2008]. Tous les fossiles de suidés (pl. II, fig. 5) ont été rapportés à une seule espèce, 
Kolpochoerus phacochoeroides (Thomas, 1884) par Geraads [1993]. Les girafes sont représentées 
par Sivatherium maurusium (Pomel, 1893), giraffidé géant (pl. II, fig. 7) différent des vrais 
girafes [Geraads, 1996]. Les proboscidiens sont illustrés par des restes d’individus juvéniles 
rapportés à deux espèces différentes : un gomphothère (pl. II, fig. 6) proche de l’espèce 
nord-africaine Anancus osiris Arambourg, 1945 et un éléphant, Elephas recki Dietrich, 1975 
[Geraads et Metz-Muller, 1999]. Des restes de cétacés (un dauphin et un cachalot pygmée) ont 
été également exhumés dans ce gisement 

Les lagomorphes n’ont pas fait l’objet d’étude détaillée. Cependant, Geraads [2006] signale 
la présence d’un vrai lapin, Lepus sp., d’un ochotonide commun au pourtour méditerranéen, 
du genre Prolagus, et d’un membre du groupe Serengetilagus-Trischizolagus. Six espèces de 
rongeurs, et trois d’insectivores (cf. liste faunique en Annexe) ont été identifiées à Ahl al 
Oughlam bien que des milliers de dents et de fragments de mâchoires aient été récoltés dans 
ce gisement. Cette microfaune moins diversifiée que dans les gisements plus récents, où la 
prédominance des gerbillidés témoigne d’un milieu plus ouvert et plus sec, indiquerait que 
Ahl al Oughlam est antérieur à la dégradation climatique de la fin du Pliocène [Geraads, 1995].

Les chiroptères sont représentés par quatre taxa dont trois nouvelles espèces [Gunnell 
et al., 2011]. Cet assemblage serait plutôt d’affinités européennes (cf. liste faunique en Annexe).

 Khemis (région de Safi)

Le gisement de « Khemis » est situé sur la rive droite de l’oued Tensift dans la région de 
la ville de Safi [Michel, 1988]. Il a livré des restes de proboscidiens, un fragment de dent de 
rhinocéros et surtout un crâne de rongeur qui a permis à Aguilar et Michaux [1990] d’identifier 
une nouvelle espèce de Cricetidae, Lophiomys maroccanus Aguilar et Michaux 1990 et de 
suggérer un âge Pliocène pour ce gisement. 

 Biochronologie

Le registre fossile du Miocène inférieur et moyen basal est quasi-inexistant au Maroc. En 
revanche, la succession des faunes de mammifères de nombreux gisements bien datés offre 
aujourd’hui la base fiable d’une biochronologie continentale du Miocène moyen supérieur 
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jusqu’à la fin du Pliocène du Maroc. Les premières tentatives de mise en place d’un tel cadre 
biostratigraphique pour les formations continentales du Mio-Pliocène au Maghreb remontent 
au début des années soixante-dix du siècle dernier [Jaeger et al., 1973 ; Jaeger 1977a]. Trois 
divisions chronologiques dans le Miocène moyen et supérieur ont été ainsi ébauchées 
notamment d’après les associations de microfaunes des gisements de Beni Mellal, de l’oued 
Zra et de Khendek el Ouaich [Jaeger et al., 1973].

Les sites de Beni Mellal et de Pataniak 6 ont longtemps constitué les niveaux repères 
du Miocène moyen supérieur pour le Maroc et toute l’Afrique du Nord avant la découverte 
d’autres gisements dont notamment les deux localités marocaines de Jbel Rhassoul et Azdal. 
La faune de type Beni Mellal caractéristique du Miocène moyen supérieur du Maghreb. Le 
terme «Méllalien», dérivé du gisement de Beni-Mellal dont la microfaune est caractéristique 
de cet étage immédiatement antérieur au Vallésien a été alors introduit dans la biochronologie 
continentale du Néogène d’Afrique du Nord [Jaeger et al., 1973] avant que la découverte du 
gisement de Pataniak 6 [Jaeger, 1974] ne démontre que la faune de Beni Mellal n’était pas 
immédiatement antérieure au Vallésien (fig. 4). En effet, de nombreuses espèces du gisement 
de Pataniak qui a livré une faune très riche se révélèrent d’un degré d’évolution intermédiaire 
entre celles de Beni-Mellal et celles de gisements vallésiens tels que Bou Hanifia en Algérie 
ou Oued Zra au Maroc. Un âge juste antérieur au Vallésien inférieur a été alors attribué à 
Pataniak 6 [Jaeger et al., 1973 ; Jaeger, 1977b] qui serait alors postérieur à Beni Mellal. La 
composition de la microfaune de Jbel Rhassoul et sa comparaison avec les deux gisements 
repères précédents (Beni-Mellal et Pataniak 6) ont permis de donner un âge Miocène moyen 
supérieur à ce gisement qui serait légèrement postérieur à Beni-Mellal mais antérieur à 
Pataniak 6 [Benammi, 1997]. 

Les découvertes successives de nombreux autres gisements mio-pliocènes dont certains 
d’entre eux sont datés radiométriquement, soit à l’aide de la magnétostratigraphie comme 
c’est le cas des gisements du bassin d’Aït Kandoula [Benammi et al., 1996 ; Benammi et Jaeger, 
2001] soit à l’aide de la datation de niveaux repères, vont permettre la mise en place des jalons 
chronologiques précis de la biochronologie du Néogène continental d’Afrique du Nord et 
ébaucher une corrélation avec la biochronologie continentale européenne . 

La corrélation magnétostratigraphique de la coupe d’Azdal dans le petit bassin d’Aït 
Kandoula a permis d’attribuer le tronçon qui a livré quatre gisements à micromammifères 
entre le chron C5AAn et le chron C5An.2n (entre environ 13 et 12,4 Ma). En conséquence, un 
âge absolu de 13 Ma a été attribué au gisement basal (Azdal 1) et un âge antérieur à 12,4 Ma 
pour les autres [Benammi, 1997 ; Benammi et Jaeger, 2001]. Le gisement de Beni-Mellal qui 
présente une microfaune plus ou moins semblable à celle d’Azdal 1 [Benammi, 2004 : Tabl.1] 
aurait donc le même âge, soit 13 Ma. Ces deux gisements (Beni-Mellal et d’Azdal) sont alors 
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placés au sommet de la zone MN 6 (fig. 4) selon la biochronologie mammalienne européenne 
[Garcès et al., 1996 ; Krijgsman et al., 1996]. 

Le Miocène supérieur est presque exclusivement balisé par des gisements à microfaune ; 
des localités bien datées à macrovertébrés de cette époque sont jusqu’à présent pratiquement 
inexistantes au Maroc. Le Vallésien est connu dans trois gisements : Oued Zra serait d’âge 
Vallésien inférieur d’après la présence dans ce gisement d’un muridé primitif Progonomys cathalai 
Schaub, 1938 associé notamment à un cricétidé nouveau, Zramys haichai Jaeger & Michaux, 
1973, alors que Oued Tabia et Afoud 6 seraient d’âge vallésien moyen. La composition de la 
faune de rongeurs d’Oued Tabia et son degré d’évolution intermédiaire entre celle de l’Oued 
Zra et celle du gisement algérien de Bou Hanifia suggèrent un âge vallésien moyen, en accord 
avec le calage magnétostratigraphique compris entre 11 et 10 millions d’années [Benammi 
et al., 1995]. Le Turolien est connu dans de nombreux sites dans le bassin d’Aït Kandoula 
(Afoud 1, 2, 5 et 7, Azaghar, Wanou) mais également dans les gisements de Taskourift (bassin 
de Ouarzazate) et Khendek el Ouaich. La présence de Myocricetodon seboui et Microdyromys sp. 
dans Afoud 7 lui confère un âge turolien [Benammi et al., 1995] alors que Azaghar et Khendek 
el Ouaich ont été placés dans le Turolien moyen. Le site de Wanou dont la faune reste mal 
connue a été daté du Turolien moyen-Turolien supérieur par Görler et Zucht [1986] et entre le 
Turolien moyen et le Pliocène inférieur par Benammi et al. [1995]. Les gisements du bassin de 
Ouarzazate : Taskourift, PAM207 (et Tizi N’Tadderht) ont été placés dans le Turolien moyen à 
supérieur ; et alors que les gisements Afoud 1, 2 et 5 du bassin d’Aït Kandoula auraient un âge 
turolien supérieur [Benammi et al., 1995]. 

Les gisements de la période allant du Miocène terminal au Pliocène inférieur sont rares en 
Afrique du Nord et dans toute l’Afrique. Deux gisements intéressants : Aïn Guettara [Brandy 
et Jaeger, 1980] et Lissasfa [Geraads, 1998 et 2002] ayant en commun le fait de fournir des 
indices indubitables d’échanges de micromammifères entre l’Europe et l’Afrique du Nord ont 
été placés à la limite Mio-Pliocène. Aïn Guettara proviendrait de la base de la même formation 
qui a livré le gisement de Khendek el Ouaich du Miocène terminal [Jaeger, 1977b]. L’âge précis 
du gisement karstique de Lissasfa pose problème. Le caractère original de l’assemblage de sa 
microfaune est difficilement incorporable dans le schéma biostratigraphique établi par Coiffait-
Martin [1991] en Algérie, et en l’absence des gisements ayant livré une faune de macrovertébrés 
du Miocène supérieur ou du Pliocène inférieur. L’âge le plus plausible de Lissasfa serait 
proche de la limite Mio-Pliocène, à environ 5,5 Ma [Raynal et al., 1999 et Geraads, 2010]. Azib, 
dans le bassin d’Aït Kandoula, est un autre gisement daté de cette époque (Mio-Pliocène ou 
Pliocène inférieur). Il a livré quelques restes de grands mammifères malheureusement très 
fragmentaires associés aux rongeurs (cf. liste faunique en Annexe) [Benammi, 1995]. Deux 
autres gisements du bassin d’Aït Kandoula : Afoud 8, placé dans le Pliocène et Aghouri qui 
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a livré une faune à Paraethomys cf. anomalus associé à Prolagus cf. michauxi et Sivatherium 
maurusium, caractéristique du Pliocène moyen à supérieur du Maghreb [Benammi et al., 1995].

Deux gisements de la meseta côtière, celui de Khemis (région de Safi) qui a livré 
notamment une nouvelle espèce de Lophiomys et particulièrement Ahl al Oughlam (région 
de Casablanca) documentent le Pliocène terminal. L’absence du genre Equus et le stade 
évolutif des nombreux taxons de macromammifères de ce gisement plaident pour un âge 
voisin de 2,5 Ma [Geraads, 2010]. Cependant, les rongeurs d’Ahl al Oughlam ressemblent à 
ceux d’Irhoud Ocre du Pléistocène basal [Jaeger, 1971 et 1975] ; ce qui laisse supposer que ce 
dernier gisement, qui n’a livré que des micromammifères, appartient peut-être au Pliocène 
final [Coiffait-Martin, 1991 ; Geraads, 2010].

 Biogéographie

En Afrique de manière générale, les faunes de mammifères du Miocène inférieur jusqu’au 
début du Miocène moyen présentent une certaine homogénéité attestant d’une relative stabilité 
de ces faunes et de l’absence d’échanges significatifs avec l’Eurasie. Au Miocène inférieur, il 
n’existerait pas de différences sensibles entre les faunes de mammifères du Nord et de l’Est 
de l’Afrique, alors qu’au Miocène moyen la ceinture saharo-arabique se redressait en obstacle 
écologique aux échanges fauniques latitudinaux [Thomas, 1979].

La faune du Miocène moyen d’Afrique du Nord est généralement dominée par les 
Myocricetodontinae associés aux Ctenodactylidae, aux Sciuridae, aux Gliridae, aux Dipodidae, 
aux Phiomyidae et aux Pidetidae. Les représentants de cette faune sont des immigrants 
provenant soit de l’Eurasie soit de l’Afrique tropicale [Jaeger, 1977b]. Les dipodidae ne sont 
représentés auparavant que dans le gisement de Pataniak 6, une nouvelle espèce appartenant 
à ce groupe est décrite dans le gisement de Jebel Rhassoul [Benammi, 1997 ; Benammi et Jaeger, 
1996]. De même pour les Phiomyidae qui ne sont connus que dans le gisement de Beni-Mellal, 
sont documentés au sud du Haut-Atlas dans le gisement d’Azdal 1.

Pendant le Miocène moyen et le Miocène supérieur, les faunes d’Afrique du Nord ont 
évolué sur place, acquérant un caractère endémique, comme le montre l’existence d’une 
province biogéographique attestée par les faunes des gisements de Chouf Aissa, de Polygone 1 
et de l’Oued Metilli en Algérie [Coiffait, 1991], de Testour en Tunisie [Robinson et Black, 1973], 
de Pataniak 6 [Jaeger, 1977a] de Beni-Mellal [Lavocat, 1961 ; Jaeger, 1977b] au Maroc et des 
gisements du bassin d’Ait Kandoula et du Jebel Rhassoul (Azdal 1, 3, 5 et 6, et le gisement du 
Jebel Rhassoul). Parmi les taxons caractérisant cet endémisme il s’agit notamment des genres 
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Mellalomys et Africanomys. Ce caractère endémique est alors interrompu par l’arrivée d’un 
muridé asiatique, le Progonomys cathalai, qui marque le début du Vallésien [Jaeger, 1977b].

Durant le Miocène supérieur, le genre Zramys taxon endémique connu depuis le niveau 
de Pataniak 6 est caractérisé par son évolution rapide qui lui confère la qualité d’un bon fossile 
stratigraphique. Au Maroc, la période entre le Miocène supérieur et le Pliocène inférieur est 
documentée presqu’exclusivement par des gisements à micromammifères. Néanmoins, le 
gisement de Lissasfa, proche de la limite Mio-Pliocène a livré un boviné peut-être proche 
du genre Ugandax connu en Afrique orientale et un canidé différent de son contemporain 
espagnol, «Canis» cipio, alors que la faune de rongeurs confirme l’existence d’échanges 
fauniques entre l’Afrique du Nord-Ouest et l’Europe au Sud-Ouest. Au Turolien inférieur et 
moyen, se basant sur les faunes du gisement de Sahabi en Libye [Munthe, 1987] des gisements 
algériens et marocains [Jeager, 1977b ; Coiffait, 1991 ; Benammi, 1997 ; Benammi et al., 1995], 
un endémisme s’est développé au sein de cette province en ce qui concerne les faunes de 
micromammifères. Au Turolien supérieur, l’hypothèse d’échanges fauniques entre l’Europe 
sud-occidentale et l’Afrique du Nord à travers le détroit de Gibraltar où le domaine bético-
rifain aurait mis en connexion les deux rives de la méditerranée au Messinien [Thomas et al., 
1982 ; de Bonis et al., 1985) est soutenue par la présence dans plusieurs gisements du Maroc et 
notamment à Aïn Guettara [Brandy et Jaeger, 1980], Afoud [Benammi et al., 1995] et Lissasfa 
[Geraads, 1998] d’espèces ayant des affinités systématiques avec des taxa d’Europe sud-
occidentale, et par la présence dans cette dernière province d’espèces originaires d’Afrique 
nord-occidentale. L’apparition de formes européennes en Afrique du Nord a été datée avec 
précision à Afoud où les niveaux fossilifères sont associés à une cinérite daté de 5,9 Ma 
[Benammi et al., 1995]. La présence parmi ces micromammifères de deux espèces d’origine 
ouest-européenne indiquerait que les échanges de faunes terrestres transméditerranéens de la 
fin du Miocène ont commencé avant la crise messinienne.

Au Pliocène inférieur les faunes d’Afrique du Nord attestent des connexions avec 
l’Afrique centrale et de remarquables similitudes avec l’Afrique de l’Est dans certains cas 
à l’échelle spécifique. Au Pliocène supérieur, les influences eurasiatiques sont restées très 
marginales, et la presque totalité des échanges fauniques s’effectuait alors avec le reste de 
l’Afrique [Geraads, 1998a, b, 2002].

 Conclusions

L’ensemble des données acquises sur les gisements à mammifères du Néogène 
continental au Maroc permet de mieux appréhender la stratigraphie des bassins sédimentaires 
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mio-pliocènes au Maroc et d’établir des corrélations entre ses localités fossilifères. Ces localités 
sont assez nombreuses mais ne sont pas réparties stratigraphiquement de manière régulière 
de façon à jalonner les différents étages de cette période ; certaines seulement ont aussi livré 
quelques macromammifères. L’étude magnétostratigraphique de différentes sections dans le 
bassin d’Aït Kandoula a permis de corréler celles-ci avec l’échelle géomagnétique grâce aux 
données biochronologiques et/ou radiométriques et d’attribuer des âges précis aux gisements.

 les localités du Miocène inférieur sont inconnues ;

 les localités du Miocène moyen appartiennent au Mellalien, ce qui correspond aux 
biozones MN6-MN7/8 ;

 les localités du Miocène supérieur sont plus nombreuses et se répartissent entre les 
biozones MN10 et MN13 ;

 les localités de la fin du Miocène et du début du Pliocène documentent les échanges 
de faune entre l’Europe du Sud-Ouest et l’Afrique du Nord ;

 les localités du Pliocène sont peu nombreuses et particulièrement celles ayant fourni 
des macromammifères.
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 Annexe

Listes fauniques des gisements miocènes et pliocènes  

à mammifères du Maroc

 Appendix

Faunal lists of Miocene and Pliocene mammals localities of Morocco

Beni Mellal (Miocène moyen supérieur)

Squamata
 Gekkonidae
  Gekkonidae indet. 
 Scinidae
  Eumeces sp
 Lacertidae
  cf Eremias

  Ophiosaurus sp
 Amphisbaenidae
   Amphisbaenidae indet
Serpentes
 Boidae
  Erycinae Eryx sp ou Gongylophis sp.
  Python maurus

 Colubridae
  Colubridae indet. 
 Elapidae
  Naja antiqua

 Viperidae
  Vipera maghrebiana

 Scolecophidia
  Scolecophidia indet

Amphibia
 Pipidae
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  Xenopus sp.
 Discoglossidae
  Discoglossus sp.
 Bufonidae
  Bufo sp.
 Ranidae
  Rana sp.
  Ptychadena sp.
Oiseaux
Strigiformes
 Tytonidae
  Tyto alba

Coraciiformes
 Bucerotidae
  Bucorvus brailloni

Mammalia
Rodentia
 Gliridae
  Microdyromys ambigus

 Ctenodactylidae
  Metasayimys jebeli

  Africanomys pulcher

 Pedetidae
  Megapedetes sp.

 Sciuridae
  Atlantoxerus tadlae

 Thryonomyidae
  Paraphiomys occidentalis

 Myocricetodontinae
  Myocricetodon parvus

  Myocricetodon cherifiensis

  Mellalomys atlasi

  Dakkamys zaiani

Lagomorpha
 Ochotonidae
  Kenyalagomys mellalensis

Carnivora
 Viverridae
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  Genetta sp.
 Hyaenidae
  Hyaenictis graeca

 Felidae
  Felis sp.
 Mustelidae
  Martes khelifensis

  Mellalictis mellalensis

 Amphicyonidae
  Agnotherium cf. antiquum

Proboscidea
 Deinotheriidae
  Prodeinotherium hobleyi

Perissodactyla
 Rinocerotidae
  cf Paradiceros mukirii

Hyracoidea
 Pliohyracidae
  Parapliohyrax mirabilis

Artiodactyla
 Giraffidae
  Palaeotragus lavocati

  Palaeotragus sp.
 Bovidae
  Benicerus theobaldi

 Suidae
  Listriodon juba

Chiroptera
 Megadermatidae
  Megaderma gaillardi

  Megaderma jaegeri

 Rhinolophidae
  Rhinolophus mellali

 Hipposideridae
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  Asellia vetus

 Vespertilionidé indét.
 « Molossidé » indét.

Azdal 1, Bassin des Aït Kandoula (Miocène moyen supérieur)

« Reptilia » indét.

Mammalia

 Artiodactyla
  Parapliohyrax sp.
 Insectivora
  Erinaceidae
   Protechinus sp. indet
  Soricidae indet

 Rodentia
  Gerbillidae
   Myocricetodon parvus

   Mellalomys kandoulati

  Thryonomyidae
   Paraphiomys occidentalis

  Ctenodactylidae
   Africanomys cf. pulcher

   Metasayimys aff. jebeli

  Gliridae
   Microdyromys cf. ambiguus

Azdal 3

« Reptilia » indet
Mammalia
 Insectivora 
  Erinaceidae
   Protechinus sp. indet.
  Soricidae indet.



573

S. Zouhri et al.

Rodentia
 Gerbillidae
  Myocricetodon parvus

  Mellalomys kandoulati

 Thryonomyidae
  Paraphiomys occidentalis

 Ctenodactylidae
  Africanomys cf. pulcher

  Metasayimys aff. jebeli

 Gliridae
  Microdyromys cf. ambiguus

Azdal 6

Mammalia
 Rodentia
 Gerbillidae
  Mellalomys cf. rhassoulensis

Azdal 7

Mammalia
 Rodentia
 Gerbillidae
  Mellalomys sp.

Jebel Rhassoul (Miocène moyen supérieur)

Mammalia
 Artiodactyla indet.
Rodentia
 Dipodidae
  Protalactaga sefriouii Benammi, 1997
 Gerbillidae
  Myocricetodon parvus (Jaeger, 1977)
  Myocricetodon cherifiensis Lavocat, 1952
  Mellalomys rhassoulensis, Benammi, 1997
 Ctenodactylidae
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  Africanomys pulcher Lavocat, 1961
  Metasayimys jebeli (Jaeger, 1971)
 Gliridae
  Microdyromys ambiguus (Jaeger, 1977)

Pataniak 6  (Jebel Irhoud)

Mammalia
Insectivora
 Erinaceidae
  Galerix sp.
  Protechinus cf. salis

Chiroptera
 Vespertilionidae
  Gen. et sp. indét.
Rodentia
 Ctenodactylidae
  Africanomys minor

  Africanomys major

  Metasayimys cf. jebeli

 Dipodidae
  Protalactaga moghrebiensis

 Gliridae
  Microdyromys cf. ambiguus

 Sciuridae
  Atlantoxerus cf. tadlae

 Gerbillidae
  Myocricetodon parvus intermedius

  Myocricetodon cf. cherifiensis

  Myocricetodon irhoudi

  Myocricetodon magnus

  Zramys dubius

Oued Zra (Vallésien) 

« Amphibia »
 Discoglossidae
  Latoglossus zraus
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 Bufonidae
 Pipidae

Rodentia
 Muridae
  Progonomys cathalai

 Cricetodontinae
  Zramys haichai 

 Gerbillidae
  Myocricetodon sp.
  Gen. et sp. indet.
 Ctenodactylidae
  Africanomys sp.
Gliridae indet.
 Ericaceidae indet cf. Galerix

Soricidae indet.

Afoud 6 (Vallésien moyen)

Mammalia
Proboscidia
  Gomphotheriidae indet.
Perissodactyla
 Equidae
  « Hipparion » indét.
Artiodactyla
  Giraffidae indet.
Insectivora
 Erinaceidae
   Galericinae
    Galerix sp.

Rodentia
  Sciuridae
   Atlantoxerus sp.
  Gerbillidae
   Myocricetodon cf. ouedi

   Myocricetodon afoudensis
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   Zramys cf. haichai

  Muridae
   Progonomys cathalai

  Ctenodactylidae
   Irhoudia sp.

Jebel Rhassoul (Miocène supérieur)

 « Hipparion » sp.
 « Mastodonte » ?

Oued Tabia (Vallésien moyen)

«Poissons» indet
«Reptilia»
Anguidae indet
Mammalia
Perissodactyla
 Equidae
  « Hipparion » indet
Insectivora
 Erinaceidae
  Galericinae
   Galerix sp.
 Soricidae indet
Rodentia
 Sciuridae
  Atlantoxerus sp.
 Gerbillidae
  Myocricetodon cf. ouaichi

  Myocricetodon seboui

  Zramys haichai

  Zramys cf. gueltae

 Muridae
  Progonomys cathalai

 Ctenodactylidae indet.



577

S. Zouhri et al.

Khendek el Ouaich (Turolien moyen)

Mammalia
 Insectivora
  Soricidae indet..
 Chiroptera
  Vespertilionidae indet.
 Rodentia
  Muridae
   Paraethomys miocaenicus

  Cricetidae
  Gerbillidae
   Myocricetodon ouaichi

   Myocricetodon ultimus

Azaghar (Turolien moyen)

Mammalia
Rodentia
 Muridae indet.
 Gerbillidae
  Zramys cf. hamamai

Wanou (Turolien moyen)

 Görler et Zucht [1986]

Mammalia
Rodentia
  Gerbillidae
  Myocricetodon cf. ouaichi

  Protatera algeriensis
Muridae
  Progonomys cf. woelferi

 Benammi et al. [1995, tabl. I].

Mammalia
Insectivora
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 Soricidae
 Crocidurinae indet..
Rodentia
 Gerbillidae
 Myocricetodon cf. ouaichi

 Gerbillinae gen. indet.
 Muridae
 Paraethomys cf. miocaenicus

 cf. Karnimata

Taskourift

Mammalia
Rodentia
 Muridae
 Paraethomys indet.
 Gerbillidae
 Zramys indet.
 Myocricetodon indet.

Afoud 1 (Turolien supérieur)

Mammalia
Rodentia
 Muridae
  Paraethomys cf. debruijni

Afoud 2 (Turolien supérieur)

Mammalia
Lagomorpha
 Prolagus michauxi

Afoud 5 (Turolien supérieur)

Mammalia
Rodentia
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 Gerbillidae
  Myocricetodon jaegeri

 Muridae
  Paraethomys cf. debruijni

  Apodemus sp. indet.

Afoud 7 (Turolien)

Mammalia
Rodentia
 Gerbillidae
  Myocricetodon cf. seboui

 Gliridae
  Microdyromys sp

Tizi N’Tadderht

Aves
 Struthionidae
cf. Struthio sp. 
«Reptilia»
Chelonia 
 cf. Centrochelys sp. 
Crocodylia
 Crocodylus cf. niloticus 

Mammalia 
Equidae 
 Aff. Cremohipparion periafricanum

 Cf. Hippotherium primigenium

 Hippotheriini gen. and sp. indet.
Rhinocerotidae 
 cf. Ceratotherium sp.
 Aff. Chilotherium sp.
Gomphotheriidae

 Cf. Tetralophodon sp.
Giraffidae
 Giraffid gen. et sp. Indet.
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Bovidae
 cf. Prostrepsiceros sp.
 Skouraia helicoides

Zidania

Mammalia
 Proboscidia
 Tetralophodon longirostris

Lissasfa (limite Mio-Pliocène)

Mammalia
 Carnivora
 Canidé indet
Artiodactyla
 Bovidae
  cf. Ugandax

 Giraffidae
  cf. Sivatherium sp
Perissodactyla
 Rhinocérotidé indet. 
Rodentia
 Muridae
  Paraethomys lissasfensis

  Mus ique

  Praomys sp
 Cricetidae
  Lophiomys maroccanus

  Ruscinomys afrcanus

 Gerbillidae
  Myocricetodon sp.
  Protatera davidi

 Gerbillidé indet.
 Ctenodactylidae
  Irhoudia sp.
 Sciuridae
  Atlantoxerus sp.
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Aïn Guettara

Rodentia

 Cricetidae
  Cricetus cf. barrieri 
 Muridae
  Apodemus aff. jeanteti 
  Paraethomys miocaenicus 
 Gliridae
  Eliomys truci 
Lagomorpha
  Prolagus aff. michauxi 

Azib (Pliocène inférieur)

Mammalia
 Perissodactyla
  Equidae
   “Hipparion” sp.
 Artiodactyla
  Bovidae
   Gazella cf. sitifense ?
   cf. Oryx ?
 Rodentia

  Muridae
   Paraethomys cf. pusillus

   Golunda jaegeri

 Gerbillidae
 Myocricetodontinae indét.

Aghouri (Pliocène moyen-supérieur)

Mammalia
 Artiodactyla
 Giraffidae
  Sivatherium maurusium 
Rodentia
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 Muridae 
  Paraethomys cf. anomalus 

 Lagomorpha
  Ochotonidae
   Prolagus cf. michauxi

Afoud 8 (Pliocène)

Mammalia
Perissodactyla
 Equidae
  « Hipparion » indet.
Rodentia
 Gerbillidae
  Myocricetodon sp. indet.
 Cricetidae
  Cricetus cf. barrierei

 Muridae
  Paraethomys anomalus

  Occitanomys cf. adroveri

  Castillomys africanus

Lagomorpha
 Ochotonidae
  Prolagus michauxi

Ahl Al Oughlam (limite Plio-Pléistocène)

Poissons
 Sélacien indét.
 Sparidé indét.
Amphibia
 Anura
  Bufonidae

   Bufo viridis

   Bufo sp.
  Hylidae
   Hyla cf. meridionalis
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Reptilia
 Chelonii
  Geochelone

  Testudo sp.
 Crocodylia
  Crocodylidae
   cf. Crocodylus

 Amphisbaenia
  Trogonophidae
   Trogonophis darelbeidae

   Blanus sp.
 “Lacertilia”
  Gekkonidae indét
  Scincidae
   Eumeces algeriensis

   Chalcides sp.
  Lacertidae
   cf. Acanthodactylus

   Ophisaurus koellikeri

  Anguidae indét (« morphotype » Anguis)
 Serpentes
  Colubridae
   Coluber hippocrepis

   Malpolon sp.
   Macroprotodon sp.
  Viperidae
   Macrovipera sp.
   Bitis sp.
Oiseaux
 Struthioniformes
  Struthionidae
   Struthio asiaticus

 Procellariiformes
  Diomedeidae
   Phoebastria anglica

   Phoebastria cf. albatrus

   Phoebastria cf. nigripes

  Procellariidae
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   Calonectris cf. diomedea

 Odontopterygiformes
  Pelagornithidae
   Pelagornis mauretanicus

 Pelecaniformes
  Sulidae
   Morus peninsularis

   Morus cf. bassanus

 Ciconiiformes
  Threskiornithidae
   Geronticus olsoni

 Anseriformes
  Anatidae
   Anserini indét.
   Alopochen cf. aegyptiacus

   Tadorna tadorna

   Tadorna sp.
   Mergus sp.
 Galliformes
  Phasianidae
   Plioperdrix africana

 Gruiformes
  Rallidae
   Rallinae size Porzana pusilla

  Otididae
   Otis cf. tarda

   Chlamydotis cf. mesetaria

   cf. Lophotis sp.

 Charadriiformes
  Charadriidae
   cf. Pluvialis sp.
   cf. Charadrius sp.
  Stercorariidae
   Catharacta cf. skua

  Alcidae
   Alca ausonia

 Columbiformes
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  Columbidae
   Columba cf. pisana

   Columba cf. palumbus

 Psittaciformes
  Psittacidae
   Agapornis atlanticus

 Strigiformes
  Tytonidae
   Tyto balearica

   Tyto alba

  Strigidae
   Surnia robusta

 Passeriformes

Mammalia
Primates

 Cercopithecidae

   Theropithecus atlanticus

Carnivora

 Herpestidae

  Herpestes abdelalii 

  Ichneumia nims

 Viverridae

  Viverra leakeyi

  Genetta sp.

 Hyaenidae

  Crocuta dbaa 

  Pliocrocuta perrieri latidens

  Hyaenictitherium ? barbarum 

  Chasmaporthetes nitidula darelbeidae 

 Felidae 

  Acinonyx aicha

  Panthera pardus

  Lynx ? sp.

  Felis cf silvestris

  Dinofelis sp. 

  Homotherium sp.
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 Canidae 

  Nyctereutes abdeslami

  Lupulella paralius

  Vulpes hassani

 Mustelidae
  Prepoecilogale cf bolti 
  Poecilictis libyca minor 
  Mellivora cf capensis

  Lutra fatimazohrae

 Ursidae
  Ursus cf etruscus 
 Odobenidae
  Ontocetus emmonsi 
Rodentia
  Gerbillidae
   Gerbillus bibersoni 
  Muridae
   Paraethomys chikeri

   Praomys skouri oughlamensis 
   Mus haouzi 
  Ctenodactylidae
   Irhoudia aff bohlini

  Hystricidae
   Hystrix sp.
Lagomorpha
 Lepus sp.
 cf. Serengetilagus sp.
 Prolagus n. sp.
Insectivora
  Soricidae
   Suncus barbarus

   Episoriculus maghrebiensis

  Erinaceidae
   Erinaceus (Atelerix) sp.

Chiroptera
 Rhinolophidae
  Rhinolophus magnrebiensis 
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 Vespertilionidae
  Myotis darelbeidensis 
  Miniopterus horaceki 
 Emballonuridae
  ? Emballonurid sp.
Proboscidia
 Gomphotheriidae
  Anancus cf. osiris

 Elephantidae
  Elephas recki 
Cetacea
 Delphinidae
  Delphinus sp. ou Stenella sp.
 Physeteridae
  Kogia sp.
Perissodactyla
 Rhinocerotidae
  Ceratotherium mauritanicum

 Equidae
   Hipparion pomeli (Eurygnathohippus lybicum according to Zouhri  

   et Bensalmia [2005])
Artiodactyla
 Camelidae
  Camelus sp.
 Suidae
  Kolpochoerus phacochoeroides

 Giraffidae
  Sivatherium maurusium

 Bovidae
  Tragelaphus sp.

  Bovini indet.
  Kobus barbarus 

  Beatragus whitei 

  Parmularius atlanticus 

  Gazella (Deprezia) psolea 

  Gazella thomasi 

Khemis (Safi)
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Mammalia
 Rodentia
  Cricetidae
   Lophiomys maroccanus

 Elephantidae
  Loxodonta africanavus

 Rhinocerotidae
  Dicerorhinus cf africanus



589

Chapitre 1

Paléontologie des vertébrés du Maroc : état des connaissances 
Vertebrate Paleontology of Morocco: The state of the art

Résumé 1

Abstract 3

Résumé en arabe 7

Introduction 11

Vertébrés dévoniens  11

Vertébrés du Permien et du Trias  13

Ichthyofaune méso-cénozoïque  13

Dinosaures non aviens 14

Vertébrés de la transition Jurassique-Crétacé  16

Vertébrés du Crétacé supérieur des Kem Kem  18

Vertébrés fossiles des phosphates 19

Vertébrés paléogènes du bassin d’Ouarzazate  22

Lissamphibiens et lépidosauriens cénozoïques 22

Mammifères du Néogène continental 23

Conclusion 23

Références 24

Chapitre 2

Paléobiodiversité des gnathostomes (chondrichthyens, acanthodiens  

et actinoptérygiens) du Dévonien du Maroc (NW Gondwana)
Devonian gnathostomata (chondrichthyans, acanthodians, actinopterygians) paleobiodiversity  

from Morocco (NW Gondwana)

Résumé 47

Abstract 49

Résumé en arabe 51

Introduction 53

Chondrichthyens  53

 Systématique 55

 Conclusion chondrichthyens  61

 Paléobiodiversité 61

 Biostratigraphie 65

 Paléoenvironnement 65

 Paléobiogéographie 67

Table des matières
Table of Contents



Table des matières

590

Acanthodiens  69

 Conclusion acanthodiens  70

Actinoptérygiens 70

Conclusion générale 71

Références 73

Chapitre 3

Une revue des placodermes et sarcoptérygiens du Dévonien du Maroc
A review of the placoderms and sarcopterygians from the Devonian of Morocco

Résumé 79

Abstract 81

Résumé en arabe 83

Historique des recherches sur les vertébrés dévoniens du Maroc 84

Localités fossilifères et stratigraphie  85

 Dévonien inférieur  85

 Remarques sur les placodermes du Dévonien inférieur  87

 Remarques sur les acanthodiens du Dévonien inférieur  88

 Dévonien moyen  88

 Remarques sur les placodermes et sarcoptérygiens du Dévonien moyen  90

 Dévonien supérieur  90

 Remarques sur les placodermes et sarcoptérygiens du Frasnien  92

 Remarques sur les placodermes et sarcoptérygiens du Famennien 94

Paléobiogéographie 95

Conclusions 97

Références 98

Chapitre 4

Les vertébrés du Permien et du Trias du Maroc (bassin d’Argana, Haut Atlas 

occidental) : une fenêtre ouverte sur l’évolution autour de la grande crise  

fini-paléozoïque
The vertebrates from the Permian and Triassic of Morocco (Argana basin, western High Atlas):  

an open window on evolution around the end-Paleozoic crisis

Résumé 103

Abstract 105

Résumé en arabe  109

Historique 111

Contexte géologique 111

 Formation d’Ikakern 114

 Formation de Timezgadiouine 114

 Formation de Bigoudine  115

Vertébrés du Bassin d’Argana  117

 Contexte évolutif  117



591

 Numérotation 120

 Niveaux stratigraphiques et liste faunique 120

 Membre Tourbihine (T2) 120

 Membre de Tanameurt (T3)  128

 Sommet du Membre Aglégal (T4) 128

 Base du Membre Irohalène (T5)  129

 Sommet du Membre Irohalène (T5) 144

 Formation de Bigoudine 147

Biostratigraphie et Paléobiogéographie 148

Conclusion 151

Références 152

Chapitre 5

Revue des ichthyofaunes mésozoïques et cénozoïques marocaines
Review of the Mesozoic and Cenozoic Moroccan ichthyofaunas

Résumé 167

Abstract 169

Résumé en arabe  173

Introduction  175

 Abréviations institutionnelles  175 

 Principales localités marocaines à poissons fossiles  175

Taxons  183

 Actinistia  183 

 Dipnoi  184

 Cladistia  186 

 Redfieldiiformes   187 

 Perleidiformes  188

 Ginglymodi  189 

 Halecomorphi  193

 Pycnodontiformes   193 

 Teleostei  197

 Actinopterygii incertae sedis  212

Conclusion  216

Bibliographie  217

Annexe 1 : Liste faunique   243 

Chapitre 6

Les dinosaures du Maroc – aperçu historique et travaux récents
The Dinosaurs of Morocco – historical review and recent work

Résumé 249

Abstract 251

Résumé en arabe 253



Table des matières

592

Introduction 255

Liste des dinosaures sauropodes et théropodes marocains considérés valides dans cet article 255

Premières découvertes  257

La période calme et la découverte du géant de l’Atlas  258

La ‘redécouverte’ des sites de la région des Kem Kem  261

Nouvelles découvertes  269

Empreintes de dinosaures  272

Conclusions 273

Bibliographie 274

Chapitre 7

Microvertébrés de la transition Jurassique-Crétacé du synclinal d’Anoual  

(Haut Atlas Oriental), Maroc 
Microvertebrates at the Jurassic-Cretaceous transition in the Anoual Syncline  

(Eastern High Atlas, Morocco)

Résumé 285

Abstract 287

Résumé en arabe 291

Introduction 293

Contexte géologique  294

Faunes d’Anoual  296

 « Poissons » 296

 Tortues 297

 Crocodyles 297

 Lissamphibiens 297

 Dinosaures 298

 Lépidosauriens 298

 Ptérosaures 299

Mammifères 299

Paléobiogéographie  301

Conclusion 301

Références 301

Annexe : Liste faunique 304

Chapitre 8

Vertébrés du Crétacé supérieur basal (Cénomanien-Turonien)  

du plateau des Hamadas, SE du Maroc
Vertebrates from the early Late Cretaceous (Cenomanian-Turonian) of the Hamadas plateau,  

SE Morocco

Résumé 307

Abstract 309



593

Résumé en arabe 311

Introduction 312

Cadre géologique et historique  313

Les assemblages de vertébrés  315

 L’assemblage composite des «Kem Kem beds» 315

 L’assemblage d’Agoult  324

 L’assemblage de Goulmima 325

Datation, paléoenvironnements et relations paléobiogéographiques  327

Conclusion 333

Références 336

Chapitre 9

Les Vertébrés des phosphates crétacés-paléogènes (72,1-47,8 Ma) du Maroc
The Vertebrates from the Cretaceous-Palaeogene (72.1-47.8 Ma) phosphates of Morocco

Résumé 351

Abstract 355
Résumé en arabe  357
Historique 359

 Les phosphates d’Afrique du Nord et  du Proche-orient 359

 La découverte des phosphates au Maroc 360

 Les travaux pionniers de Camille Arambourg 362

 Travaux récents et Convention franco-marocaine  364

Géologie 365

 Contexte paléogéographique général  365

 Géographie  365

 Stratigraphie et sédimentologie 365

 Paléogéographie et paléoenvironnement  370

 Origine des phosphates  370

Systématique 372

 Généralités et premières découvertes  372

 Poissons cartilagineux (Chondrichthyens) 372

 Hexanchiformes  377

 Echinorhiniformes  377

 Squaliformes   378

 Pristiophoriformes  378

 Squatiniformes  378

 Heterodontiformes  378

 Orectolobiformes  378

 Lamniformes   379

 Carcharhiniformes 381

 Rajiformes  382

 Myliobatiformes  383



Table des matières

594

 Torpediniformes 384

 Autres sélaciens 384

 Chimères   385

 Intérêt des faunes de sélaciens  385 

 Poissons osseux (Actinoptérygiens)  386

 Pycnodontiformes  388

 Téléostéens 389

 Aulopiformes  389

 Ichthyodectiformes 389

 Elopiformes  389

 Albuliformes  390

 Osteoglossiformes  390

 Perciformes  390

 Tetraodontiformes  391

 Intérêts des faunes d’actinoptérygiens  391

 Reptiles 391

 Squamates 395

 Crocodyliformes  401

 Chéloniens  407

 Plésiosaures 412

 Ptérosaures 414

 Dinosaures non-aviens 415

 Dinosaures aviens (oiseaux) 415

 Intérêt des faunes de reptiles 419

Mammifères 420

 Proboscidiens 422

 Hyracoïdes 423 

 « Condylarthres » ou paenungulés primitifs  423

 Hyaenodontidés 424

 Intérêt des faunes de mammifères 425

Conclusions 426

 « Point-chaud » de paléobiodiversité  426

 Crises biologiques des limites Crétacé-Tertiaire (K/Pg) et Paléocène-Eocène (P/E) 428

 Paléobiogéographie  430

 Paléoenvironnements  431

Chapitre 10

Les amphibiens et lépidosauriens du Cénozoïque du Maroc
Amphibians and lepidosaurians from the Cenozoic of Morocco

Résumé 453

Abstract 455

Résumé en arabe  457



595

Introduction 459

Aperçu sur la systématique des amphibiens et lépidosauriens trouvés au Maroc 459

Les gisements du Cénozoïque du Maroc 460

Les faunes anciennes du Cénozoïque du Maroc 461

 Le Paléocène supérieur (59-55Ma) 461

 L’Eocène inférieur (55-49 Ma) 464

 Remarques sur les faunes du Cénozoïque ancien 465

L’émergence des faunes modernes: Le Miocène 466

 Le Miocène moyen 468

 Le Miocène supérieur 468

 Remarques générales sur les faunes du Miocène 470

La mise en place de la faune actuelle 470

 La transition entre Pliocène et Pléistocène 472

 Le Pléistocène inférieur 472

 Du Pléistocène moyen à l’Actuel (depuis 800 000 ans) 476

Conclusions 478

Références 479

Chapitre 11

Les faunes de vertébrés marins et terrestres du Paléogène  

du bassin d’Ouarzazate, Maroc
The marine and terrestrial vertebrate faunas from the Paleogene of the Ouarzazate basin, Morocco

Résumé 485

Abstract 487

Résumé en arabe  491

Historique et intérêt général des gisements à vertébrés paléogènes du Bassin d’Ouarzazate 493

Cadre général géographique, structural, géologique et stratigraphique 494

Principaux niveaux et sites fossilifères 494

 Localités sans mammifères 496

Localités à mammifères 498

Faunes  500

 Caractères généraux 500

 Ichthyofaune  500

 Herpétofaune  503

 Faune mammalienne 503

 Faune thanétienne 504

 Ichthyofaune  504

 Herpétofaune  505

 Faune mammalienne 506

 Les formes “insectivores” : « Cimolesta » et Pantolesta (Eutheria),  

 ?Tenrecoidea (Afrotheria) 506

 Les « créodontes » Hyaenodontidae (Hyaenodontida) 510



Table des matières

596

 Les Adapisoriculidae (Euarchonta?) 511

 Les primates : Altiatlasius 511

 Les condylarthres 512

 Les paenungulés 513

 Faune yprésienne 513

 Ichthyofaune  513

 Herpétofaune  513

 Faune mammalienne 515

 Faune lutétiennes(Aznag) 516

 Ichthyofaune  516

 Faune mammalienne 518

Caractères et signification générale des faunes du Paléogène du bassin d’Ouarzazate 518

Références 521

Chapitre 12

Mammifères du Néogène continental du Maroc : Faunes, biochronologie  

et paléobiogéographie
Neogene mammals’ localities of Morocco: Faunas, biochronology and paleobiogeography

Résumé 527

Abstract 529

Résumé en arabe  537

Définition du Néogène 539

Néogène continental du Maroc 539

Les gisements à vertébrés néogènes du Maroc 541

 Les gisements miocènes 541

 Miocène moyen  541

 Beni Mellal 541

 Azdal (bassin d’Aït Kandoula) 542

 Jebel Rhassoul (moyenne Moulouya) 547

 Pataniak 6 (Jebel Irhoud) 547

 Miocène supérieur 548

 Oued Zra (moyenne Moulouya) 548

 Afoud 6 (bassin d’Aït Kandoula) 548

 Oued Tabia (bassin d’Aït Kandoula) 549

 Taskourift (bassin de Ouarzazate) 549

 Azaghar (bassin d’Aït Kandoula) 549

 Wanou (bassin d’Aït Kandoula) 550

 Afoud 7 (bassin des Aït Kandoula) 550

 Khendek el Ouaich (bassin de Taza-Guercif) 550

 Afoud 1, 2 et 5 (bassin des Aït Kandoula) 550

 Zidania 551

 Les gisements mio-pliocènes 551



597

 Lissasfa (Casablanca) 551

 Aïn Guettara (bassin de Taza-Guercif) 551

 Les gisements pliocènes 552

 Azib (bassin d’Aït Kandoula) 552

 Afoud 8 (bassin d’Aït Kandoula) 552

 Aghouri (bassin d’Aït Kandoula) 552

 Ahl al Oughlam (Casablanca) 552

 Khemis (région de Safi) 555

Biochronologie 555

Biogéographie 558

Conclusions 559

Références 560

Annexe : Listes fauniques des gisements miocènes et pliocènes à mammifères du Maroc 569





599

Symboles
?ptéranodontidés  19

A
Abdounia  381
Abdounodus  421, 424
Abelisauria  257
Abelisauridae  257, 415
Abelisauridés  16, 329
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Acanthodactylus  471, 477
Acanthodida  69
Acanthodidae  69
Acanthodiens  11, 69
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Acanthomorph  169
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Acanthomorphs  170, 171
Acanthoptérygiens  325
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Agamidae  460, 505
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Alimentaire  335
Alligatoroidea  405
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Alopiidae  381
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Arganodontidae  132
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Armigatus  170, 202
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Aspidorhynchidae  198, 214
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Aspiration  432
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Atlantosuchus  403, 404
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Atractosteus  169, 182, 191
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Azendohsaurus  139
Azendohsaurus laaroussii  258
Azhdarchidae  413, 414
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Aznag  498

B
Bahariasaurus  264
Bahariya  211, 329
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Bahira De Tadla  527
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Beatragus  553
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Benguérir  370
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Biostratigraphie  65
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C
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Capitosauroidea  128
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Carcharodontosaurus  15, 19, 249
Carcharodontosaurus Saharicus  257, 263
Carinodens  398
Carnien  147, 148, 150
Carnien  112, 113, 133, 135, 136, 139, 143, 145, 

147, 150, 151
Carnivores  542, 553
Casablanca  551
Ceará  193
Cénomanien  258, 461
Cénozoïque  459
Céphalopodes  363
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Cerastes  473
Ceratodus  169, 185
Ceratosauria  257
Cercopithécidés  553
Cétacés  555
Cetiosaurus mogrebiensis  255
Chaîne alimentaire  328
Chalcides  471
Chamaeleo chamaeleon  478
Chamaeleonidae  460, 505
Chanidae  203
Chanoidei  203
Characea  296
Characidae  505
Chéloniens  364, 381, 419
Chéloniens  407, 408
Cheloniidae  20, 409, 410
Chelonioidea  409
Chemostratigraphiques  369
Chenanisuchus  403, 404
Chiloscyllium  379
Chimères  385
Chinlesaurus  150
Chirocentrites  201
Chiroptères  518, 555
Chirothérioïdes  128, 149
Chirotherium  128
Chondrichthyens  11, 53, 167, 372, 374
Chronostratigraphiques  385
Cimolesta  22, 485, 506
Cimolestes  508
Cimolestidae  506
Cimolestidés  506
Cinto euganeo  202, 207
Cladistia  186
Cladocyclus  201
Cladotheria  299
Climatiida  69
Climatiidae  69
Clupavid  169
Clupavidae  181, 204
Clupavus  170, 189, 204
Clupeomorpha  202, 212, 386
Clupéomorphe  212
Clupéomorphes  168, 181, 203, 214, 325
Clupeomorphs  169, 170
Coccosteidae  89

Coccosteidae  89
Coelacanth  169
Cœlacanthes  14, 18, 167, 175, 179, 180, 183, 

185, 297, 318, 328
Cœlacanthidae  176
Coelacanths  288
Colobodontidae  129, 150
Coluber  467
Colubridae  460
Concavotectum  169, 184, 204
Condylarthres  21, 423, 512
Coniophis  463, 506
Continental intercalaire  293, 313, 327, 329
Continental intercalaire  167, 169, 179
Coronella girondica  477
Cotinguiba  215
Couches rouges  293
Couloir d’argana  167, 213
Coupatezia  383, 504, 513
Créodontes  21, 485
Crétacé  249, 463
Cretolamna  379, 380
Cricétidés  542
Crise K/Pg  391
Crocodiles  18, 319
Crocodiliens  493, 494
Crocodilus  401
Crocodylia  403, 404, 405
Crocodyliformes  20, 364
Crocodyliformes  401, 402
Crocodyloidea  405
Crocodylus  404, 405
Crosbysaurus  150
Crossognathiform  170, 188
Crossognathiforme  168
Crossognathiforme  188
Crossognathiformes  181, 202
Crustacés  325
Cryptodires  20, 409, 410, 411
Ctenacanthidae  58
Ctenodactylidae  558
Cténodactylidés  542
Cyclotosauridae  128
Cyclotosaurus  150
Cylindracanthus  210, 391
Cypriniformes  288, 297
Cypriniformes  179
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D
Dalatiidae  378
Dalle à Thersitées  369
Danien  386
Danogaleus  385
Daouitherium  21, 421, 423
Daoura  181
Dasornis  416, 417
Dasyatidae  383
Dasyatis  377
Dasyatoidea  383
Dasypeltis  473
Dasyrhombodus  384
Davichthys  170, 190, 198
Deinotherium  542
Dekkar  287, 294
Delpitia  385
Deltadromeus  19, 249
Deltadromeus agilis  257
Denaeidae  59
Denisodon  299
Dentilepisosteus  191
Dercetid  170
Dercetidae  207, 215, 389
Dercetis  207
Dermochelyidae  409
Dermochelyoidae  20, 409
Desmatosuchus  150
Dévonien  53
Dicraeosaurus  258
Dicynodontia  137
Dinichthyidae  92
Dinichthyidae  91
Dinosaures  255, 319, 328, 370, 413
Dinosauriformes  146
Dinosauromorpha  146
Dinosauromorphes  129
Diodorus  146, 147
Diplocaulidae  120, 148
Diplocaulidés  13
Diplocaulus  120, 121, 122
Diplocercides  12
Diplodocoidea  256
Diplomystus  202, 203
Diplospondichthys  169, 181, 186, 197, 211
Diplurus  150

Dipneuste  12, 150
Dipneustes  18, 133, 134, 167, 175, 176, 179, 

180, 183, 184, 185, 213, 297, 318, 328
Dipnoi  18, 132, 175, 184, 288
Dipnorhynchidae  90
Dipodidae  558
Dipteronotus  129, 130, 131, 169, 178, 188
Discoglossidae  459, 548
Discoglossus  466
Discoglossus scovazzi  474
Domaine Sud-téthysien  430
Donodon  17
Dopasia  468
Doukkala I  477
Doukkala II  476
Dromaeosauridae  268
Dunkleosteidae  89, 93
Dunkleosteus  79, 81, 82, 94, 95, 97
Dunnophis  463, 506
Dutuitosaurus  136, 137
Duwi  201
Dyrosauridae  401, 403, 505
Dyrosauridés  404, 406
Dyrosaurus  372, 401, 404
Dyskritodon  17, 299

E
Echinorhiniformes  377
Echinorhinus  378
Echkar  327, 329
Edaphodon  385
Egertonodus  297
Eifélien  53
Elapidae  460
Elasmobranchii  55
Élasmosaure  332
Elasmosauridae  412, 413, 414
Élasmosauridé  326
Elasmosauridés  18
El Atrous  53
El Borouj  360
Elephas  555
El Harhoura 1  477
El Harhoura 2  477
El-Mers  14, 167, 169, 179, 180, 191
Elopidae  198, 212
Elopiformes  198, 389
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Élopiformes  181, 215
Elopomorpha  181, 198
Elopomorphes  168, 390
Elopomorphs  170
Elopopsis  170, 194, 202
Emsien  53
Enchodontidae  205, 206, 215, 389
Enchodontoids  170
Enchodus  170, 192, 196, 205, 206, 389
Endémisme  68, 412, 419
English Chalk  196
Enneabatrachus  16, 288, 297
Eocène  460, 485
Eocyclotosaurus  128, 129, 150
Eodiaphyodus  196, 199
Eoraptor  150
Eostegostoma  379
Eotorpedo  384
Eotrigonodon  211
Eotrigonodontidae  210, 391, 505
Équidés  553
Equus  558
Eremias  466
Eremiasaurus  398
Erfoudichthys  184, 203
Ergetonodus  288
Erguitaia  383
Eritherium  21, 421, 423
Erpetoichthys  186
Errachidia  170, 208
Erycinae  467
Eryx  467
Eryx primitivus  472
Euarchonta  511
Eubiodectes  201
Euclastes  408, 409, 410, 412
Eumeces  466
Eumeces algeriensis  471, 477
Eurasie  469
Euraxemididés  18
Euraxemydidés  319
Eureptiles  118
Eurygnathohippus  555
Eurypholis  206
Eusthenopteron  13
Eusuchien  18
Euteleostei  212, 386

Euthériens  485
Eutrichiurides  197, 210

F

Famennien  53
Fasolasuchus  143, 144
Félidés  553
Floreste  202, 212
Foraminifères  330, 331, 516
Formation Akrabou  330
Formation Alcântara  328, 330
Formation Apon  331
Formation d’Anoual  293
Formation de Ksar Metlili  293
Formation Ifezouane  315, 325 , 327
Formations Alcântara  335
Formation Santana  330, 331
Formation Sao Khua  328
Formations Aoufous  315
Frasnien  53

G

Galeocerdo  381
Ganntour  176, 181, 196, 197, 199, 206, 207, 

209, 210, 365, 409
Ganntouria  384
Gara Sbaa  258
Gara Sbâa  181, 319
Garatherium  511
Gastéropodes  330, 363
Gaudryella  212
Gavialis  405
Gavialoidea  405
Gavialoïdes  405
Ggazelles  553
Géantes Ocepechelon  412
Gekkonidae  460, 505
Gerbillidés  555
Ghrisichthys  170, 188, 201
Gibraltar  469, 551
Ginglymodes  167, 179, 180, 211
Ginglymodi  177, 189, 191, 192, 193, 213
Ginglymodian  169
Ginglymods  170
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Ginglymostoma  379
Ginglymostomatidae  379
Giraffatitan  259
Giraffidés  549
Givétien  53
Gliridae  558
Globidens  399
Gnathosaurinae  17, 289
Gnathosaurinés  299
Gnathostomes  11, 53
Gnathostomes  11
Gobiconodon  17, 299
Golfes  370
Gondwana  53, 287, 293
Gonorynchiformes  203
Goulmima  18, 168, 170, 181, 188, 195, 199, 

201, 202, 205, 206, 211, 214, 331, 332, 
333

Goulmimichthys  170, 202, 206
Grenouilles  319
Grotte des Hominidé  476
Grotte des Rhinocéros  476
Groupe  de Dekkar  293
Guefaït-1  468
Guenfouda  477
Guergouri  360
Gymnophiones  16
Gymnophiones  297
Gymnura  383
Gymnuridae  383

H

Hadjoula  198
Hahnodon  289, 299
Halecomorph  169
Halécomorphe  180, 193
Halécomorphes  14, 167, 193
Halecomorphi  193
Halisaurus  397
Hamadachelys  18
Hamadas  179
Hamar Laghdad  55
Hamer Lakhdad  12
Hamrabatis  383
Hangenberg  65

Hasseine  113, 115, 116
Haut Atlas  293
Heckelichthys  170, 194, 201
Hemiscylliidae  379
Hemiscyllium  379
Hemorrhois hippocrepis  471
Heptranchias  377
Herrerasaurus  150
Heterobatis  385
Heterodontiformes  378
Heterodontus  378
Hexanchiformes  377
Hexanchus  377
High Atlas  287
Hipparion  547
Holocène  459
Hologinglymostoma  385
Holonematidae  92
Holonematidae  91
Holostéens  18, 213
Holostei  193
Homalopagus  170, 208
Hyaenodontida  515
Hyaenodontidae  508
Hyaenodontides  21
Hyaenodontidés  485, 510
Hyaenodontidés  424
Hybodontiformes  384
Hyla meridionalis  472
Hylidae  459
Hypomylos  17, 300
Hyposaurus  404
Hypsobatidae  382
Hypurostégie  201, 204
Hyracoidea  515
Hyracoïdes  21, 423, 542

I
Ibérie  469
Ichthyocodon  17
Ichthyoconodon  299
Ichthyodectes  201
Ichthyodectiform  170
Ichthyodectiforme  168, 180, 201
Ichthyodectiformes  14, 167, 168, 200, 213, 

215
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Ichthyodectiforms  170, 171
Ichthyotringa  170, 192
Ichthyotringid  170
Ichthyovenator  268
Idrissia  170, 190, 211
Ifezouane  18, 179, 318
Ikakern  113, 114, 115, 148, 149
Ilhas  193
Ilimzi  22, 461
Imin’Tanout  197
In Beceten  200
Indice de Shannon  61
Insectivores  22, 485
Intercalaires  368
Irhoud Ocre  472
Irohalène  113, 114, 115, 129, 130, 133, 135, 

136, 139, 140, 143, 144, 145, 147, 150
Irritator  267
Ischnacanthida  69
Ischnacanthidae  69
Ischnacanthiformes  69
Ischnolepis  130, 132, 187
Isistius  378
Isochirotherium  128
Isotopes stables  369
Ixobatis  385

J

Jalodontidae  56
Jbel Amessaoui  12
Jbel Debouâa  12
Jbel Oum Tkout  167, 169, 180, 186, 187, 203, 

207, 211, 214, 216
Jbel Titert  12
Jbel Tselfat  168, 170, 181, 189, 190, 192, 194, 

195, 198, 201, 202, 204, 205, 206, 207, 
208, 211, 212, 214, 215

Jebel Rhassoul  547
Jurassique  249

K

Kaf-Taht-el Ghar  477
Kannemeyeriidae  137
Kannemeyeriiformes  150

Kehf-el Baroud  477
Kem Kem  14, 15, 249
Kem Kem beds  167, 168, 169, 170, 179, 180, 

181, 182, 183, 184, 185, 187, 191, 193, 
200, 201, 203, 204, 211, 213, 313, 319, 
321, 324, 328, 329, 330, 334

Kemkemia  268
Kentisuchus  406
Kenyalagomys  542
Kermichthys  170, 190, 212
Khemis  555
Khendek el Ouaich  468, 550
Khouribga  360
Khouribgaleus  385
Kobus  553
Kolpochoerus  555
Komen  201, 202
K/Pg  428
Kryptotherium  17, 299
Ksar Jilali  294
Ksar Metlili  287, 293, 294

L
Labrostochelys  411
Lacertidae  460
Lagomorphes  542
Lahimia  421, 425
Lamnidae  380
Lamniformes  379
lamproies  167
Latidae  209
Latimeria  183
Latoglossus  466, 548
Latoglossus zraus  468
Latonia  466
Laurasiatiques  520
Laurussia  67
Lavage-tamisage  373
Lavocat  314
Lebonichthys  199
Leidybatis  383
Leiodon  372
Leiosteidae  91
Lepidosaurians  288
Lépidosaurians  22
Lépidosauriens  16, 298, 496
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Lépidosauromorphes  129
Lepidotes  14, 169, 182, 191, 297
Lepisosteidae  190, 213
Lépisostéiforme  191
Lepisosteiformes  189, 190, 191
Lépisostés  14
Lepisosteus  191
Lepospondyli  120
Leptocéphale  389
Leptosuchus  150
Lepus  555
Lézards  319, 460, 493
Lias  273
Limite K/Pg  428
Limite Paléocène-Eocène  515
Limite P/E  429
Limite Pliocène-Pléistocène  470
Lissamphibiens  16, 459
Lissamphibiens  297
Lissasfa  551
Lissoberyx  170, 195, 208
Lissodus  288, 297
Listriodon  542
Lithoptila  416, 418
London Clay  199, 200, 209
Lophiomys  555
Lophobatis  383
Lungfish  169
Lusitanichthys  169, 204
Lutétien  369, 493

M
Maastrichtien  362, 365, 429
Macaca  553
Macroprotodon  471
Macrosemiid  169
Macrosemiidae  181, 190, 192
Macrosemiidé  325
Macrosemiiforme  168
Macrosemiiformes  189, 192, 193, 216
Macrovipera  471
Macrovipera mauritanica  477
Madtsoiidae  460, 513
Madtsoiidés  19
Maghrebichthys  170, 208
Maider  81, 85, 86, 87, 88, 90, 96

Maïder  11, 12, 53
Malpolon  471
Malpolon monspessulanus  477
Mammals  289
Mammifères  299, 370, 420, 485, 493
Maniraptora  17, 289, 298
Maniraptoriformes  298
Marizal  204
Maroccosuchus  403, 405, 406
Massif rhénan  68
Mauritanichthys  130, 131, 132, 169, 178, 187
Mawsonia  169, 184
Mawsonia lavocati  267
Mawsoniidae  18, 183
Megalopidae  199, 389, 390
Mégaprédateurs  431
Melgou  372
Mellalien  528
Mellalomys  544
Membre Hasseine  148
Mer des Phosphates  370
Mer varisque  68
Meseta  53
Meskala  176, 181, 199, 210, 211, 365
Mésosuchien  18
Mésozoïque  460
Messinien  469
Metoposauridae  136, 144
Metoposaurus  137, 144, 150
M’Fis  12
Microderson  17, 300
Microdyromys  550
Microrestes  53
Microvertébrés  494
Minimus  17, 300
Minutosaccus  147
Miocène  460
Miocène moyen  527
Miocène supérieur  528
Mio-Pliocène  551
Mitsukurinidae  380
Mobulidae  384
Moghreberia  137, 138, 139
Montagne Noire  67
Monts-Ste-Croix  67
Moradisaurinae  127
Moradisauriné  151
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Moradisaurus  127, 149
Mosasauridae  394, 395
Mosasauridés  19, 20, 395, 411
Mosasaurinae  397
Mosasauroïde  18, 326, 331
Mosasaurus  397
Moulouya  527
Moyen Orient  469
Mrakib  53
M’rirt  53, 81, 85, 86, 93
Multituberculata  17, 289, 299
Myctophiformes  214
Myliobatidae  377, 383
Myliobatiformes  20, 374
Myliodasyatis  385
Mylostomatidae  92, 94
MYLOSTOMATIDAE  91, 94
Myocricetodon  550
Myocricetodontinae  558
Myxines  167

N

Naja antiqua  467
Naja iberica  469
Namoura  199, 203
Narcine  384
Narcinidae  384
Natrix maura  477
Natrix natrix  477
Nectridea  120
Nematonotus  206
Neoceratodus  169, 185
Néogène  527
Néornithes  21
Niger  255
Nigersaurus taqueti  258
Noasauridé  15
Nodules  326
Norien  113, 147, 148
Notidanodon  377
Notopteridae  200, 213
Notorynchus  377
Notosuchiens  18
N’Tagourt  22
N’Tagourt 2  464
Nursallia  170, 189, 195

O
Obaichthys  191, 211
Ocepechelon  408, 409
Ocepeia  421, 424
Ocepesuchus  403, 405
Ochotonidé  542
OCP  364
Odontaspididae  380
Odontochelys  407
Odontopterygiformes  21, 417
Odontorhytis  384, 513
Office Chérifien des Phosphates  360
Oiseaux  391, 415, 416, 419, 553
Oiseaux à pseudo-dents  417, 419
Olénékien  113, 128, 149, 151
Oligocène  466
Omalodontida  55
Omosoma  170, 195, 208
Omosomopsis  170, 195, 208
Onchopristis  18
Ongulés  21
Oniichthys  191
Onychodontidae  90
Onychodontiformes  13
Ophisaurus  468
Ophisaurus koellikeri  471, 474
Orectolobidae  379
Orectolobiformes  20, 374, 378, 504
Orectolobus  379
Ornithischia  415
Ornithischiens  15, 328
Ornithocheiridae  17, 289
Ornithocheiridés  19
Ornithocheiridés  299
Ornithodira  146
Orodontida  60
Orodontidae  60
Osmeroides  170, 199
Osmeroididae  199
Ostariophysans  170
Ostariophyse  168, 325
Ostariophyses  168, 181, 203
Ostariophysi  203, 386
Ostéichthyens  20
Osteichthyes  71
Osteoglossidae  200, 390
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Osteoglossiformes  200, 216, 297, 390
Osteoglossiforms  288
Osteoglossomorph  169
Osteoglossomorpha  199, 200
Ostéoglossomorphe  180, 318
Ostéoglossomorphes  14, 167, 179, 200, 214
Osteoglossomorphs  169
Ostéolépide  13
Osteolepididae  91
Osteopygoides  410
Ostracion  211
OT1  167, 169, 180, 186
Otodontidae  380
Otodus  379, 380
Otophysi  203, 204
Ouarzazate  22, 527
Oued Chebbi  12
Oued Eddahab  365
Oued Ed-Dahab  176, 182
Oued Erguita  370
Oued Oussen  197
Oued Tabia  549
Oued Zem  197, 360
Oued Zra  468, 548
Oulad Abdoun  21, 176, 181, 196, 197, 198, 

199, 200, 201, 206, 207, 209, 210, 211, 
360, 365, 407

Oulad Bou Ali  364
Oulad Bou Aziz  364
Ouledia  513

P

Pachyrhizodontidé  331
Pachyrhizodontoidei  202
pachyrhizodontoids  170
Pachyvaranidae  399, 413
Pachyvaranidés  395
Pachyvaranus  399, 413
Paenungulata  421
Paenungulé  513
Paenungulés  21, 423, 424
Palaeocarcharodon  380, 381
Palaeogaleus  381
Palaeonotopterus  169, 184, 200
Palaeophidés  20

Palaeophiidae  400, 413, 460
Palaeophis  400, 413, 464
Palaeophis maghrebianus  465
Palaeorhincodon  379
Palaeoryctes  508
Palaeoryctidae  506
Palaeotethys  68
Palaeotragus  542
Paleobalistum  195
Paléobiodiversité  61, 426
Paléobiogéographie  67, 430
Paléocène  362, 429, 459, 485
Paléocène-Eocène  428
Paléoenvironnement  65
Paléoenvironnements  431
Paléogéographie  53
Paleonisciform  170
Paleonisciformes  213
Paleorhinus  142, 150
Paléoryctidés  506
Paléozoïque  53
Pangée  112, 118, 149
Pantolesta  22, 485, 506
Pantotheria  17, 289, 299
Paracirculina  148
Paradiceros  542
Paraethomys  550
Paramacellodus  16, 288, 298
Parapalaeobatidae  382
Parapliohyrax  542
Parareptiles  13, 118, 151
Parareptilia  122
Paratypothorax  150
Paravinciguerria  170, 190, 205
Pareiasaure  125, 149
Paréiasaure  124, 126, 149
Pareiasaures  149
Paréiasaures  149, 151
Pareiasauria  122, 125, 126
Parotodus  380
Passages Crétacé-Tertiaire  428
Pataniak 6  23, 466, 544, 547
Patinasporites  147
Paulchoffatiides  299
P/E  428
Pelobatidae  459
Pelodytes  473
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Pelodytidae  459
Pelomedusoides  505
Pelophylax  473
Pelophylax saharicus  476
Pelotas  206, 207, 215
Peramurans  300
Perciformes  168, 215
Perciformes  209, 210, 390
Perciforms  170, 171
Perleidiformes  129, 167, 169, 176, 188, 213
Perleidus  131, 189
Permien  113, 118, 120, 121, 123, 124, 125, 126, 

127, 148, 149, 151
Permien-Trias  113, 118
Phacodus  196, 389
Phaethon  417, 418
Phaethontidae  417, 418
phaethontiformes  21
Phaethontiformes  417, 418
Phaethusavis  418
Phaétons  417
Phiomyidae  558
Phoebodontida  55
Phoebodontidae  55
Pholidosauridae  406
Phosphapal  364
Phosphates  168, 170, 171, 176, 181, 196, 197, 

209
Phosphatherium  21, 364, 421, 423
Phosphatochelys  411
Phosphatodraco  413, 414
Phosphatogenèse  370
Phosphatosaurus  404
Phosphichthys  209, 390
Phosphonatator  199, 390
Phyllodontidae  199, 390
Phyllodus  199, 390
Phytosaures  13
Phytosauria  141, 145
Pietraroia  198
Pipidae  459, 548
Pipidés  19
Placentaires  21
Placerias  138, 150
Placodermes  11, 12
Plaine du Dra  11, 53
Plateau des Hamadas  312, 334

Plateau des phosphates  312
Platecarpus (?)  399
Pléistocène  459
Plésiosaure  413
Plésiosaures  412, 413
Plesiosaurus  412
Pleurodeles  473
Pleurodires  20, 409, 410, 505
Plicatoscyllium  379
Pliocène  470, 528, 551
Point-chaud  426
Polonosuchus  150
polycotylidé  331
polycotylidés  18, 326
polymixiids  170
Polymixiiformes  208
Polyptères  18, 167, 175, 180, 181, 186, 190, 

214, 318, 324
Polypterid  169
Polypterus  186
Porochara  296
Porocharacées  296
Porodermoides  385
Postosuchus  143, 144
Primates  485, 553
Pristidae  382
Pristiophoriformes  378
Pristiophorus  378
Proboscidea  421, 515
Proboscidiens  21, 422, 542, 549
Procheirichthys  130, 131, 178, 188
Procolophonichnium  128
Procolophonoïdés  129
Procolophonomorpha  122
Prodeinotherium  542
Prognathodon  397
Progonomys  548
Prolagus  551, 555
Promegalops  390
Pronotacanthus  212
Prophaethontidae  418
Protacrodontoidea  58
Protalactaga  547
Protarpon  199, 390
Protostegidés  18
Protostomias  170, 189, 212
Province Phosphogénique Atlantique  365
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Province Phosphogénique Méditerranéenne  
365

Pseudaetobatus  383
Pseudenzonalasporites  147
Pseudobeaconia  188
Pseudocoracidae  381
Pseudocorax  381
Pseudoegertonia  199
Pseudopalatus  150
PTEM  430
Ptérosaure  413, 420
Ptérosaures  17, 299, 319, 370, 413, 414
Ptychadena  466
Ptychoceratodontidae  185
Ptychotrygonidae  382
Ptyctodontidae  91, 92
Pycnodont  169
Pycnodonte  180, 181, 194, 325
Pycnodontes  14, 167, 168, 179, 194, 195, 196, 

213, 214, 215, 297, 326
Pycnodontes  213, 215
Pycnodontidae  505
Pycnodontiformes  193, 388
Pycnodonts  169, 170, 171, 288
Pycnodonts  170
Python  467
Python maurus  467

R

Radiations  65
Raies  377, 493
Rajiformes  382
Rana ridibunda  476
Ranidae  459
Rauisuchia  142
Rauisuchiens  13
Rebbachisauridae  256
Rebbachisauridé  329, 330
Rebbachisaurus  15, 18, 19
Rebbachisaurus garasbae  256
Red Beds  287
Redfieldiidae  131
Redfieldiiformes  131, 132, 167, 176, 187, 213
Reptiles  363, 391, 392, 395, 401, 419, 485
Requins  493

Rhabdognathus  404
Rharbichthys  170, 192, 206
Rhinobatidae  382
Rhinobatos  382
Rhinocéros  555
Rhinoptera  383
Rhinopteridae  377, 383
Rhombodontidae  377, 384
Rhombodus  384
Rhothonemys  411
Rhynchobatidae  382
Rhynchobatus  382
Rhynchodercetis  170, 192, 204, 207
Rhynchosauroides  128, 148
Rio de Oro  183
Rivière Driss  114
Rotodactylus  128
Rubricacaecilia  288, 297
Rugops primus  265
Russellosaurina  399
Rutiodon  146

S

Sahel Alma  199, 215
Salamandridae  473
Salmoniforme  212
Salmoniformes  212
Sandownidae  409, 410
Santana  183, 191, 211
Sarcoptérygiens  11, 12, 18, 71
Sarcopterygii  132, 185
Sarcosuchus  406
Saurischia  415
Saurischiens  15, 273, 328
Saurocephalus  389
Saurodon  389
Saurodontidae  201, 389
Sauropode  319, 413
Saurorhamphus  206
Scapanorhynchus  379, 380
Scheenstia  169, 191
Schizorhiza  382
Scincidae  460
Sciuridae  558
Sclerorhynchidae  382
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Sclerorhynchus  378
Scolécophidien  506
Scolécophidiens  460
Scomberodon  197, 209
Scomberomorus  391
Scombridae  391
Scombrids  170
Scombroidei  209
Scyliorhinidae  382
Seggeurius  21, 421
Sélaciens  363, 364, 369, 372, 485
Sélaciens  16, 373
Sélandien  369, 421
Selenosteidae  84, 91, 92, 93
Selenosteidae  91, 93
Selenosteidés  12
Semionotiformes  189, 192, 211, 297
Sémionotiformes  14
Semionotiforms  288
Serengetilagus  555
Serenoichthys  169, 186, 187
Serpent  319
Serpents  364, 460, 493
Serranidae  209, 390
Serratolamna  381
Serratolamnidae  381
Sidi Abdallah  472
Sidi Chennane  369
Sidi Daoui  461
Sidi Mansour  113, 115, 116, 117, 147, 148
Sigda  181
Sigilmassasaurus brevicollis  268
Silesauridae  146
Silésauridé  13
Silesaurus  150
Silurana  466
Siluriformes  505
Simoliophis  19
Sirénidés  19, 319
Sivatherium  552
Somniosus  378
Sorbinichthys  202
Sous  176, 181
Souss  365, 407
Spalerosophis  478
Spaniodon  212
Sparidae  210, 390

Sparidés  553
Sparus  210
Sphénodontes  16, 298
Sphénodontiens  460
Sphenodonts  288
Sphyraena  209, 391
Sphyraenidae  391
Sphyraenodus  197, 209
Spinocaudichthys  169, 181, 186, 207
Spinosauridae  257
Spinosauridé  319, 329, 330
Spinosaurus  19, 249
Spinosaurus aegyptiacus  265
Spinosaurus maroccanus  266
Spirales dentaires  69
Spiritisporites  148
Squalicorax  379, 381
Squaliformes  377, 378
Squalus  378
Squamata  288
Squamates  18, 298, 394, 460, 395, 413, 485, 

541
Squatiniformes  378
Squatiscyllium  379
Stagonolepis  150
Stagonosuchus  144
Stahleckeria  138
Stégosaures  273
Stephanodus  211, 391
Stereospondyli  128, 134, 144
Stethacanthidae  59
Stichoberyx  170, 195, 208
Stomatosuchidé  18
Stomiatiformes  168, 181, 205, 212, 216
Stomiatiforms  170
Stratodus  170, 196, 207, 389
Stromer  314
Stromerichthys  197, 211
Suchia  142
Sudania  187
Symmetrodonta  17, 289, 299
Symmoriidae  59
Synapsides  118
Synaptichnium  128
Synclinal d’Anoual  293
Synechodontiformes  384
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T
Tadrart Ouadou  113
Tafilalt  11, 15, 53, 81, 84, 85, 86, 87, 88, 90, 91, 

93, 95, 96, 312
Tagourt  498
Tanameurt  113, 114, 115, 128, 149
Tanoutia  383, 385
Tanzanie  255
Taourirt-Guercif  527
Taouz  12, 55
Tapejaridés  19
Taphocénose  431
Taphocoenose  504
Taphrosphyni  411
Taphrosphys  411, 412
Taquetochelys  288, 297
Tarratosaurus  17, 288, 298
Tasbacka  410
Taskourift  549
Taza-Guercif  23
Tazoudasaurus  15, 249
Tazoudasaurus naimi  249, 255
Tecovasaurus  150
Teleost  170
Ttéléostéens  14, 20, 167, 168, 180, 181, 197, 

198, 203, 205, 208, 209, 211, 212, 213, 
214, 215, 324, 326, 386, 388

Téléostéens  389
Teleostei  177, 197, 212
Teleosts  170
Temnospondyles  13, 150
Temnospondyli  121, 123, 128, 134, 144
Tenrecoidea  506, 509
Tensiftien  476
Tertiaire  459
Téthys  331, 335, 510
Tetralophodon  551
Tetraodontiformes  210, 391
Tétrapodes  117, 118, 128, 148, 149
Thanétien  386, 461
Thanétiens  520
Therapsida  137
Thérapside gorgonopsien  149
Thérapsides  13, 129, 151
Theretairus  16, 288, 298
Thereuodon  17, 300

Theropithecus  553
Theropoda  17, 289, 298
Théropodes  15, 256, 319, 328
Thoracosaurus  405
Thorectichthys  169, 203
Thrissopater  212
Thrissopteroides  212
Thuringe  68
Ticinosuchus  144
Tilemsy  209
Timahdit  365
Timezgadiouine  113, 114, 115, 126, 127
Tinerhir  22
Tinerhodon  22, 485, 510
Tingaleus  504
Tingitana  16, 298
Tingitana anoualae  288
Tingitanichthys  170, 194, 202
Tiouraren  327
Titanichthyidae  94
Titanosauriformes  413, 415
Tithonian  288
Todralestes  508
Todralestidae  508
Todrasaurus  505
Todrasaurus gheerbranti  463
Tomistoma  405
Tomistominae  405
Tomistominé  405
Torpedinidae  384
Torpediniformes  384
Tortues  319, 381, 395, 407, 409, 493
Tourbihine  113, 114, 120, 121, 123, 124, 126, 

127, 148, 149
Trachichthyids  170
Transgression  330
Transition Crétacé-Tertiaire  363
Trématochampsidés  18
Trematosteidae  91
Triakidae  381
Trias  112, 117, 118, 128, 129, 130, 131, 132, 

133, 134, 135, 136, 139, 140, 141, 143, 
145, 146, 147, 148, 150, 151

Tribosphenida  17, 289, 299
Tribotherium  17, 300
Trichiuridae  209, 215, 391
Trichiurides  210
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Trichiurids  170
Trichiurus  197, 210, 391
Triconodonta  17, 289, 299
Trilophosaurus  150
Trionychoidea  20
Triplomystus  203
Tristichopteridae  94
Trogonophiidae  471
Trogonophis darelbeidae  471
Trogonophis wiegmanni  477
Tropidophiidae  460, 506
Tselfatia  170, 194, 204
Tselfatiiform  169
Tselfatiiforme  180, 204, 319
Tselfatiiformes  14, 167, 205, 213
Tselfatiiforms  170
Turolien  549

U

Ullmannia  148
Ummulisani  411
Upwellings  372, 426
Urodèles  541, 459

V

Valanginien  297
Vallecillo  195, 202, 331
Vallée du Dra  85, 86, 88, 90
Vallésien  548
Vannage  372
Varanidae  460
Varanoïde  413
Variscides  53

Végétaux  325
Velociraptorinae  17, 289, 298
Vertébrés  363
Vertébrés terrestres  370
Vipera maghrebiana  467, 469
Viperidae  460
Voltzia  148
Vulcanodon  269
Vulcanodontidae  255

W
Wadi Milk  327
Wanou  550
Weltonia  377

X
Xenopus  466
Xiphiidae  210, 391
Xiphiids  170
Xiphiorhynchus  197, 210, 391

Y
Yabrudichthys  206
Youssoufia  360
Yprésien  362, 365, 386, 421, 464, 519

Z
Zalambdodontes  509
Zarafasaura  412, 413, 414
Zidania  551
Zone paléarctique  469
Zones de conodontes  65
Zramys  548
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