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deterioration of the late Pliocene and Quatemary has affected the latter assemblage,
which has led to the impoverished present fauna.
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I. INTRODUCTION

Les plus anciens serpents viennent de la partie moyenne du Crétacé. Un
Squamate du Berriasien (CrÉtacé inférieur; environ 176-174 millions d'années)
d'Espagne a été interprété comme le plus ancien serpent (Rage & Richter 1.994).
Mais, par la suite, l'étude d'autres Squamates du Crétacé a montré que les
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caractères supposés prouver l'appartenance de ce fossile aux serpents se
retrouvent aussi chez des lézards de cette période. Finalement, ce fossile
semble être un lézard. Les plus anciens serpents indiscutables viennent soit de
l'Albien supérieur (environ 100-96 Ma) (Ma = million d'années), soit du
Cénomanien (96-9't, Ma) (Cuny et al.L99f, Gardner & Cifelti 1999, travaux en
cours).

En Europe, des serpents incontestables sont connus des le Cénomanien, c'est-
à-dire que le registre fossile européen recouvre pratiguement toute l'histoire
des serpents. Cependant, cet enregistrement n'est pas complet. [l est assez
continu en Europe de I'Ouest (sauf pour le Crétacé supérieur et le Paléocène)
mais incomplet ailleurs où les gisements sont essentiellement néogènes (23,5
Ma à aujourd'hui).

II. HISTOIRE DES FAT,JNES DE SERPENTS

En Europe, trois phases successives peuvent être distinguées. D'abord la
partie moyenne du Crétacé, époque pendant laquelle vivaient, en Europe, des
serpents sans relations avec les formes actuelles. Ensuite, une longue période
allant du Crétacé terminal à la limite oligo-miocène avec une faune
comprenant des familles modernes et fossiles; elle était dominée par les
Boidae. Entre ces deux premières phases, se place une lacune fossilifère. Enfin,
de la limite oligo-miocène à aujourd'hui, la faune modeme, dominée par les
Colubridae, s'est mise en place (tableau I).

A. Les serpents de la partie moyerure du CÉtacé

A cette époque, I'Europe, I'Amérique du Nord et I'Asie constihrent un seul
continent (la Laurasie). Cependant, en raison de la présence d'importantes
mers épicontinentales, I'Europe forme en réalité un archipel.

Trois ou quatre taxons de serpenb sont connus dans le Cénomanien européen:
Pachyoph is ,  Mesoph is ,  S imo l ioph is  e t  Pou i te l la .  Pachyoph is  e t  Mesoph is
viennent de Bosnie-Herzégovine. Pachyophis n'est connu que par un spécimen
assez complet qui pourrait avoir possedé des membres Postérieurs bien que ces
demiers ne soient pas apparents (Lee et aI. 7999). Mesophis est très mal connu,
il n'en existe qu'un seul spécimen très mal conservé qui semble être perdu;
comme Pachyophis, il a été trouvé dans des sediments marins. Simoliophis
était un serpent marin connu uniquement par des vertèbres et des côtes isolées
trouvées en France et au Portugal, ainsi que dans le nord de I'Afrique. Ses
vertèbres évoquent fortement celles de Poilophis, serpent bipède du
Cénomanien du Liban (Rage & Escuillié 2000) ; on peut ainsi supposer que
Simoliophis était, lui aussi, un serpent bipède. Enfin, Pouitella était un
serpent terrestre primitif connu par une unique vertèbre trouvée en France
(Rage 1988). Pachyophis etSimoliophis pourraient avoir été très étroitement
apparentés aux serpents bipèdes du Cénomanien du Moyen Orient (Lee et al.
1999), c'est-à-dire qu'ils occuperaient une position basale au sein des serpents
(bien que certains voient en ces serpents des formes relativement évoluées ;
voir Rage 2000). Pouitella montre un stade évolutif voisin de celui de
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Tableau I : Principaux événements dans I'histoire des serpents en Europe (Ma = Million
d'années).
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Lapparentophis, serpent tenestre d'âge voisin et trouvé au Sahara ; mais les
relations phylétiques de ces deux taxons restent inconnues. Enfin, Mesophis est
inétudiable. Quoi qu'il en soit, ces seryents sont inconnus après le Cénomanien.

B. Du Crétacé temrinal à la limite oligo-miocène

Jusqu'à I'Eocène inférieur l'Europe,l'Amérique du Nord et I'Asie sont encore
unies. Cependant, I'Europe reste séparée de l'Asie par une importante mer
épicontinentale (mer ouralienne, ou mer d'Obik et détroit de Turgaï) iusqu'à ta
fin de I'Eocène. Pendant I'Eocène inférieur, il y a environ 50 Ma, I'Atlantique
Nord achève la séparation de I'Amérique du Nord et de I'Europe. C'est-à-
dire, que de 50 Ma jusqu'au retrait partiel de la mer ouralienne à la limite
éocène-oligocène (34 Ma), I'Europe se trouve isolée (en fait c'est encore un
archipel à la géographie changeante). Cependant, l'isolement n'est pas total
car l'archipel européen est relié épisodiquement à I'Afrique par le seuil
méditerranéen.

Comme déià indiqué, une lacune fossilifère (de 15 Ma environ) suit le
Cénomanien. Ce n'est qu'au Campanien supérieur (Crétacé terminal, 77-72Ma)
que I'on retrouve des serpents. Du Campanien supérieur à la limite entre
I'Oligocène et le Miocène (23,5 Ma), la faune de serpents comprend des
familles encore actuelles ainsi que quelques farnilles fossiles. Cette période est
nettement dominée par les Boidae.

1. Le wai début de I'histoire des eerpmts en Europe
Les Boidae représentent la première famille actuelle qui s'est manifestée

en Europe. Le plus ancien fossile, une vertèbre de Boidae indéterminé (Rage
1,987\ a été trouvée dans le Crétacé terminal (Campanien supérieur-
Maastrichtien inférieur, 77-æ Ma) du Portugal ; elle n'a pas été étudiée en
détail et semble maintenant être perdue. A cette époque, une seule autre
famille est présente en Europe, où elle se confine au sud-ouest (Espagne et sud
de la France) ; il s'agit des Madtsoiidae, serpents terrestres comprenant des
espèces petites à gigantesques. Cette famille était largement répandue dans
les continents gondwaniens (continents autres que I'Amérique du Nord, I'Europe
et I'Asie) ; elle a certainement atteint I'Europe en vmant d'Afrique grâce au
seuil méditerranéen. En Europe, elle n'est connue qu'au Crétacé terminal, mais
elle a survécu jusqu'au Quatemaire en Australie.

En Europe, la période suivante (Paléocène, 65 à 53 Ma) est très pauvre en
serpents. Ceux qui y ont été trouvés sont soit très mal conservés, soit
probalement détruits maintenant. Les Boidae semblent être présents. Cette
rareté ne représente certainement pas la réalité car la période devait être
favorable aux serpents, le Paléocène supérieur ayant connu un maximum
thermique dû à un effet de serre !

2. Eocène: la faune euro-américaine
Après le Paléocène, I'Eocène (53 à 34 Ma) est lui aussi chaud pendant sa

première partie. Une baisse de la température s'amorce apparemment à
I'Eocène moyen ; elle est certaine à I'Eocène supérieur et elle s'intensifie
nettement à la fin de I'Eocène.
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La faune éocène en Europe est très riche et de type tropical ; les Boidae en
représentent I'essentiel. Sont alors présents des Boinae, Pythoninae et des
Ericynae. D'autres familles actuelles accompagnent les Boidae: Aniliidae et
Tropidophiidae. [,es ftolécophidiens sont eux aussi présents mais il n'est pas
possible d'en identifier la ou les famille(s).

Trois familles fossiles sont connues dans I'Eocène européen : les
Palaeophiidae, Anomalophiidae et les Russellophiidae. Les Palaeophiidae,
très fortement adaptés à la vie aquatique, comprennent des serpents de taille
généralement moyenne à très grande. On les trouve dans les gisements
d'origines marine, fluviatile, lacustre, mais surtout dans les zones
estuariennes. Représentés presque uniquement par des vertèbres, leurs relations
phylétiques restent inconnues. Toutefois, le genre Archaeophis de I'Eocène
inférieur est généralement rapporté à la famille au sein de laquelle il forme
les Archaeophiinae. Ce genre aquatique n'est représenté que par deux
spécimens assez complets (deux espèces) provenant d'Italie et du
Turkménistan; le crâne est connu dans ces deux spécimens, mais ses caractères
n'ont pas perrnis de trouver les affinités du groupe. Les Russellophiidae
étaient sans doute aquatiques, mais moins que les Palaeophiidae.
Russellophiidae et Palaeophiidae, connus depuis le Crétacé (Rage & Werner
1999, Rage & Wouters 1,979), disparaissent pendant l'Eocène supérieur. Quant
aux Anomalophiidae, autres serpents apparemment aquatiques, ils ne
comprennent en fait qu'une seule espère cantonnée à I'Eocène inférieur d'Italie.
Russellophiidae et Anomalophiidae sont des Colubroïdes primitifs, c'est-à-
dire qu'ils annoncent les serpents "évolués".

La faune éocène n'est pas encore complètement connue et des fossiles non
encore étudiés laissent soupçonner une diversité encore plus large en Europe.
Quoi qu'il en soit, après I'Eocène, il n'y aura plus de familles fossiles de
s€rpents dans le monde.

L'aspect paléobiogéographique est particulièrement intéressant. Cette
faune éocène comprend des formes communes (ou étroitement apparentées) à
I'Europe et à I'Amérique du Nord. Elle inclut même des taxons à affinités sud-
américaines (Boinae, Tropidophiidae) ce qui est confirmé par d'autres groupes
(Rage 1999). Ces "formes sud-américaines" ont probablement atteint I'Europe
grâce à une connexion terrestre qui a relié les deux Amériques à la fin du
Crétacé et pendant le Paléocène inférieur ; Amérique du Nord et Europe ne
s'étant separées que pendant I'Eocène inférieur, ces taxons sud-américains ont
pu s'installer en Europe et y survivre un certain temps. La faune européenne de
I'Eocène est donc, en fait, une faune euro-américaine. Ce cachet américain
s'était sans doute mis en place avant I'Eocène, à la fin du Crétacé ou au
Paléocène, mais les faunes de ces périodes étant trop pauvres il ne peut pas être
déceIé.

3. LaGrandeCoupure
Après la séparation de I'Europe et de l'Amérique du Nord, il y a quelque

50 Ma, la faune euro-américaine d'Europe se trouve isolée. Peut-être sous
l'effet de I'endémisme, mais certainemmtïussi en raison du déclin progressif
des mammifères, les Squamates euroçÉens, plus particulièrement les serpents,
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se diversifient nettement au cours de l'Eocène supérieur. C'est donc une riche
faune de serpents qui atteint la fin de l'Eocène. Mais le passage de I'Eocène à
I'Oligocène (3a Ma) est marqué par une très forte extinction ("Grande
Coupure") : 80o/o, peut-être plus, des espèces de serpents ne survivent pas à la
limite Eocène-Oligocène (Rage 7984'), au moins en Europe de I'Ouest (le
phénomène est moins connu ailleurs). Ce phénomène se manifeste de façon
semblable chez les lézards (Augé 2000) ; il est net aussi chez les mammifères
bien que moins marqué et il ne semble pas avoir touché sérieusement les
amphibiens, les tortues et les crocodiles. Notons que ce n'est pas la Grande
Coupure qui a éliminé les Anomalophiidae ri, apparemment, les
Palaeophiidae et Russellophiidae. Les Anomalophiidae ont disparu avant
l'Eocène moyen; quant aux Palaeophiidae et Russellophiidae, ils ont atteint
I'Eocène suptÉrieur mais ne semblent pas en avoir atteint I'extrême fin, c'est-à-
dire la Grande Coupure. Aucune famille ne disparaît au moment de la Grande
Coupure, mais des espèces de différentes familles sont touchées (chez les
Boidae surtout). Les Scolécophidiens sont alors provisoirement éliminés
d'Europe. Fait important, cet événement marque la fin de la faune euro-
américaine.

La Grande Coupure résulte apparemment de l'addition de divers facteurs.
A I'echelle mondiale, plusieurs événements se produisent à la fin de l'Eocène,
entre autres une dégradation climatique (avec glaciation antarctique) et une
régression marine (Pomerol 1985). La nette chute de température a
certainement une influence. S'y aioute, dans le cadre de la régression marine, le
retrait partiel de la mer ouralienne : I'Europe qui était isolée depuis une
quinzaine de millions d'années se retrouve brutalement en relation avec I'Asie.
Or, quand un grand territoire se trouve mis en contact avec une région plus
petite, sa faune tend à remplacer celle du plus petit territoire. Ce phénomène
paléobiogéographique a certainement fortement joué dans le cas de la Grande
Coupure.

4. Oligocène: installation d'une faune eurasiatique
Après la Grande Coupure la dégradation climatique se poursuit; elle

atteint sans doute son maximum pendant l'Oligocène inférieur (34-? 32 Ma).
D'autre part, I 'Oligocène voit se développer une nette aridité. Dans
I'ensemble, les serpents de cette période sont plutôt petits, au mieux de taille
moyenne, et ils montrent une nette tendance à la vie fouisseuse. Les mêmes
remarques ont été faites pour les Mammifères de cette époque.

Apres les extinctions de la Grande Coupure, la faune de serpents du début de
I'Oligocène est très pauvre. Elle comprend quelques espèces appartenant à des
lignées qui ont survécu à la Grande Coupure: Aniliidae, Boidae et
Tropidophiidae. Puis, à partir de la fin de I'Oligocène inférieur (vers 32 Ma),
la faune est progressivement enrichie par I'arrivée d'immigrants d'origine
asiatique et par une speciation indigène. A l'Oligocène moyen et supérieur les
serpents sont représentés, en Europe, par les trois familles citées ci-dessus plus
les Colubridae qui sont arrivés avec la première vague d'immigrants. La fin de
l'Oligocène voit la disparition définitive des Tropidophiidae d'Europe.

20



Cette faune oligocène est donc composee par I'addition de survivants de
I'Eocène européen, qui ont évolué et se sont diversifiés sur place, et de formes
venues d'Asie. C'est une faune eurasiatique. Elle est encore dominée par les
Boidae, surtout les Erycinae largement favorisés par l'aridité ; des Boinae
accompagnent ces demiers mais la présence de Pythoninae n'est pas démontrée.
L'arrivee des Colubridae et I'absence de familles fossiles donnent à cette faune
un cachetbeaucoup plus modeme que celle de I'Eocène.

C. De la limite oligo-miocène à auiourd'hui

Un événement paléobiogéographique important marque la transition entre
I'Oligocène et le Miocène : la collision entre l'Eurasie et l'Afrique. La voie
terrestre qui relie desormais ces deux continents sur I'emplacement du Moyen
Orient devient effective à partir de 19/18 Ma (le Miocène commence à 23,5
Ma). Depuis le Miocène inférieur, I'Europe est donc restée en contact avec
l'Asie et l'Afrique qui ont constitué deux importantes sources d'immigrants. A
la fin du Miocène, au Messinien (6 à 5,3 Ma), la Méditerranée s'assèche en
partie; la péninsule ibérique se trouve alors en contact direct avec I'Afrique
pendant une période relativement brève, mais cette connexion n'a pas entraùré
d'importants échanges de faune.

Les conditions climatiques se modifient fortement lors de la transition
oligo-miocène. De relativement froid et sec à I'Oligocène supérieur, le climat
devient chaud et humide au début du Miocène. Puis, pendant le Miocène
supérieur, l 'aridité réapparaît en Europe orientale alors que I'Europe
occidentale reste relativement humide. CependanÇ le climat du Miocène
supérieur reste favorable aux serpents. Une détoriation climatique se
manifeste ensuite, à partir du milieu du Pliocène (vers 3,2 Ma), annonçant le
refroidissement du Quaternaire. Cette détérioration s'accentue vers 2,5 Ma
avec la formation de calottes glaciaires aux pôles.

1. Miocène'Pliocène inférieur: installation de la faune moderne
Le changement climatique du début du Miocène, ainsi probablement que les

nouvelles relations géographiques, entraînent une profonde modification de la
faune. Les Boidae deviennent moins nombreux alors que les Colubridae se
diversifient.

Au tout début du Miocène (23,5-22 Ma) les Viperidae, représentés par des
formes du "groupe" Vipera aspis, arivent en Europe, s'aioutant aux familles
héritées de I'Oligocène (Aniliidae, Boidae, Colubridae). Ces premières
vipères, qui sont en même temps les plus anciennes connues au niveau mondial,
sont déià semblables aux actuelles, tout au moins en ce qui concerne les éléments
connus (crochets et vertèbres). Un peu plus tard, vers la fin du Miocène inférieur
(20/18 Ma), une nouvelle étape vers la modernisation de la faune se traduit
par I'arrivée des plus anciens Elapidae connus, de Colubridae "évolués" et de
grandes vipères ("vipères orientales") (Ivanov, sous-presse a; Szyndlar &
Bôhme 7993) ; de plus, les "natricinés" et les Elapidae connaissent alors de
nettes radiations (Szyndlar 1998). Ces immigrants sont arrivés d'Asie
(Elapidae du groupe Naja et "vipères orientales") mais peut-être aussi
d'Afrique. Les demiers Pythoninae européens (Python\ sont connus à cette
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période ; ils ne sont certainemmt pas hérités de la période precédmte mais ils
font probablement partie de la vague d'arrivants et sont venus d'Asie ou
d'Afrique. Les Aniliidae, toujours présents au Miocène inférieur, disparaissent
temporairement d'Europe apres la vague d'imrnigration.

Les demiers Boinae européens sont présents au Miocène moyen, vers 15 Ma ;
il s'agit peut-être de formes autochtones, issues de l'Oligocène, mais plus
probablement d'immigrants asiatiques bien que cela ne puisse pas être prouvé.
læur présence en Europe est approximativement contemporaine de I'arrivée de
Colubridae à affinités nord-américaines et de l'Elapidae américain Micrurus
qui ont sans doute atteint le continent par le déhoit de Bering (parfois terrestre
à cette époque) et l'Asie. Les Scolecophidiens qui avaient disparu d'Europe à
la fin de l'Eocène sont de retour au Miocène moyen.

Pendant le Miocène supérieur (11-5,3 Ma), malgré I'aridité qui touche
I'Europe centrale et orientale, la faune n'est pas profondément modifiée. Le
principal changement est représenté par I'absence définitive des Boidae non-
erycinés en Europe ; ne restent alors, chez les Boidae, que des Erycinae
modemes. Fait important, à partir de cette période les genres actuels dorninent
(bim que les espèces actuelles ne soient pas encorle connues). Notons aussi que
chez les Viperidae, les Crotalinae sont présents en Europe de l'Est vers 10-
L2 Ma (Ivanov 1999). Les vipères du "groupe berus" apparaissent en Europe
orientale au Miocène supérieur (apparemment vers 77/70 Ma) mais elles
n'atteindront I'Europe centrale qu'au Pliocène inférieur (5,3-3,4 Ma ; Venczel,
en cours) et l'Europe occidentale au Quatemaire inférieur seulement i cette
expansion du "groupe berus" est liée au déclin du "groupe nspis" (Szyndlar &
Rage 1999). A la fin du Miocène, la connexion ibéro-africaine permet à des
Naja africains de pénétrer dans la péninsule ibérique; mais ces formes
africaines ne se sont apparemment pas dispersées hors de la péninsule.

Donc, globalement, la faune du Miocène est riche et diversifiée. Elle est
composée par l'addition de formes autochtones héritées de I'Oligocène
européen et d'immigrants d'origines asiatique, africaine et même nord-
américaine. Les dispersions à travers l'Europe, surtout vers I'Europe de
l'Ouest, ont été rythmées par I'histoire paléogéographique de ponts
continentaux qui traversaient des mers épicontinentales (Ivanov, sous-presse
b) .

Après le Miocène, le Pliocène inférieur (5,3-3,4 Ma) hérite de la faune du
Miocène supérieur peu modifiée (Szyndlar L991a,1991b). A la fin du Pliocène
inférieur, les espèces actuelles apparaissent (Bailon et aL 19ffi, Szyndlar &
Eltihme 1993).

2. Du Pliocène supérieur à aujourd'hui: la dégradation de la faune
Au début du Pliocène supérieur, la faune reste riche et variée, au moins en

Europe méridionale. Un Aniliidae y est revenu (Bailon 1988,"1,989); comme la
plupart des immigrants du Pliocène inférieur, il est d'origine asiatique.

La détérioriation climatique du milieu du Pliocèrne (environ 3,2 Ma) amorce
l'appauvrissement de la faune. L'autre pic de cette détérioration (2,5 Ma)
touche aussi la faune, mais la chronologie precise des événements n'est pas
connue. Les Scolécophidiens, Aniliidae, Erycinae, Elapidae et les grandes
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vipères ("vipères orientales") se réfugient au Sud du continent. Puis, avant le
Quatemaire, les Aniliidae et les Elapidae disparaissent d'Europe. En dehors
des zones méditerranéennes, la faune est peu différente de I'actuelle.

Pendant le Quaternaire (1,65 Ma à aujourd'hui), à I'exception de
ftolecophidiens et d'espèces méditerranéennes qui ont réussi à subsister dans le
sud-est de I'Europe centrale (Roumanie) entre 1,4 et 1,1 Ma (Venczel 1997, sous-
presse), seuls les Colubridae et les Viperidae se maintiennent en dehors des
refuges méridionaux. Les différentes phases froides du Quaternaire ne
touchent pas réellement la composition de la faune mais elles affectent la
distribution geographique des espèces.

III. CONCLUSIONS

L'histoire de la faune de serpents européenne commence réellement au
Crétacé terminal. Auparavant, vers le milieu du Crétacé, les mers qui
recouvraient largement l'Europe avaient hébergé des serpents narins (peut-
être bipèdes) et à la même époque, une unique espece terrestre était connue sur
le continent. Ces serpents n'ont aucune relation phylétique étroite avec les
formes modemes.

Du Crétacé terminal à la limite oligo-miocène, la faune était dominée par
les Boidae. Cette période a été subdivisée par la Grande Coupure (34 Ma).
Avant cet événement, la faune était d'origine euro-américaine et elle
comprenait des familles fossiles. Après la grande Coupure, elle était euro-
asiatique et il n'y avait plus de familles fossiles.

Après la limite oligo-miocène, une faune modeme s'est installée en Europe.
Riche et diversifiée pendant le Miocène, elle comprenait des formes issues de
I'Oligocène ainsi gue des immigrants venus d'Asie, d'Afrique et d'Amérique du
Nord. Restée riche pendant le Pliocène inférieur, elle s'est appauvrie à partir
du milieu du Pliocène en raison de la détérioration du climat. Cet
appauvrissement, qui s'est poursuivi au Quaternaire, a conduit à la faune
actuelle.
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