BULLETIN DU MUSEUM NATIONAL D’HISTOIRE NATURELLE

3¢ série, n® 458, mai-juin 1977, Zoologie 321

Retentissement de la rudimentation du membre pelvien

sur le complexe caudo-fémoral des Squamates

*

par Sabme Renxous

Résumeé. — Deux systémes musculaires s’organisent autour de deux ligaments, en relation
I'un avec le fémur, autre avee I'ilion, la commissure cloacale et le muscle transverse ventral de
la ceinture. Ils constituent 'armature du complexe caudo-fémoral. Chez les formes marquées par la
tendance apode, la réduction du zeugopode entraine la disparition du tendon long de la partie stricte-
ment caudo-fémorale de ce complexe, La réduction des deux systémes musculaires est done liée
a celle des ligaments et se fait selon trois modalités : réduction pmgrcwa:w des deux systémes,
développement de I'un et réduction de l'autre, enfin apparition d’éléments supplémentaires en
relation avec la commissure cloacale.

Abstract. — Two muscular systems are fixed on two aponevrotic systems, the first in relation
with the femur and the other in relation with the ilium, the cloacal commissure and the m. transver-
sus ventralis pelvis. They form the armature of the caudo-femoral complex. Among the forms
possessing rudimental limbs the reduction of the zeugopod is associated with the disappearance
of the lung tendon of the caudo-femoral part of this complex. The reduction of the muscular

systems is associated with a diminution of the aponevrotic systems and has three modes : pro-
gressive reduction of the two systems, development of one and reduction of the other, appearance
of new elements in relation with the cloacal commissure,

La rudimentation du nombre pelvien concerne un grand nombre de Squamates. Plu-
sieurs travaux ont déja été consacrés a I’étude anatomique et embryologique de la région
pelvi-cloacale de ces reptiles (Gasc, Ray~avp, Renous, Pieav, 1973 ; Ravy~avup, Gasc,
Renous, 1974 ; Vassg, Gasc, Renous, 1974 ; Ravy~aubp, Gasc, Renous, Pieav, 1975 ;
Gasc, Rexous, 1976 ; Rexous, Rav~aup, Gasc, Preav, 1976). L’étude comparative de
cette région chez des espéces & membres bien développés et des espéces apodes ou encore
chez des formes constituant, du point de vue de cette réduction, une série morphologique,
nous a permis de dégager I'existence d’un plan de configuration générale qui échappe au
processus de rudimentation. A c6té des repéres structuraux invariants sur lesquels est
fondé ce plan, des éléments subissent par contre des modifications. Ainsi, I'effacement du
membre pelvien introduit non seulement la disparition compléte de sa musculature mais
aussi un glissement des insertions des muscles extrinséques. Dans les changements subis
par la région pelvi-cloacale, ceux du complexe caudo-fémoral sont souvent difficilement
analysables et ceci pour deux raisons : sa composition et son appartenance 4 la muscula-
ture de la queue ou a celle de la cuisse.

* Laboratoire d’ Anatomie comparée, 53, rue de Buffon, 75005 Paris.
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[. SITUATION DU COMPLEXE CAUDO-FEMORAL
ET RATTACHEMENT A LA MUSCULATURE CAUDALE

Le complexe caudo-fémoral des Squamates appartient a 'hyposome dont les éléments
sont volumineux en arriére du sacrum. L ’espace qu’il occupe dans la queue est limité média-
lement par la série des hémapophyses sur lesquelles il se fixe en partie, latéralement par
I'abducteur latéral de la queue (m. abductor caudae lateralis), ventralement par I'ischio-
caudal (m. ischio caudalis) et dorsalement par les muscles intertransversaires et les apophyses
transverses des vertéebres caudales sur le corps desquelles 1l s’attache par des fibres tendi-
neuses ou charnues.

Bien que constituant une grande partie de la masse charnue de la base de la queue,
ce complexe entretient par ailleurs des relations tendineuses avec le fémur. Aussi pourrait-il
dtre considéré également comme un élément de la musculature de la cuisse. En réalité, la
systématisation des muscles pelvi-cloacaux est relativement délicate et, de ce fait, la clas-
sification proposée par les auteurs (Cuvier, 1835 ; Sanvers, 1870 ; Firsrincer, 1870 ;
Gapow, 1882 ; Perrixn, 1893 ; Osawa, 1898 ; Nisnur, 1918 ; Haines, 1935 ; Rissing, 1938 ;
Romer, 1942 ; KriecrLERr, 1961) assez variable.

L’étude de la région pelvi-cloacale chez divers Scelotes, Liézards de la famille des Scin-
cidés (Gasc, Rexous, 1974), nous avait permis d’avancer que ce complexe pouvait n’dtre
que secondairement annexé au membre. L’observation de la mise en place des ébauches
a différents stades de la vie embryonnaire (Ray~aup, Gasc, RExous, Pieav, 1975) a
confirmé cette hypotheése.

II. ComposSITION DU COMPLEXE CAUDO-FEMORAL

Les auteurs (Gapow, 1882 ; Nisur, 1919) ont reconnu divers faisceaux dans le complexe
caudo-fémoral. En effet, si I'on prend en considération les origines et les terminaisons
ainsi que les relations entretenues avec les compléments tendino-aponévrotiques de l'archi-
tecture squelettique, on peut voir que cet ensemble apparemment homogéne est en fait
composé d’éléments juxtaposeés différents. On appelle généralement caudo-fémoral le ou
les museles en relation avece le fémur et sacro-caudal (Rissixg, 1938) ou sacro-crural (Nisnr,
1919) le faisceau le plus superficiel & qui nous avons donné le nom de caudo-cloacal dans
une précédente note (Ravnaup, Gasc, Rexous, Pieav, 1975) pour avoir une meilleure
idée de ses attaches et de son extension. Mais cette terminologie n'est pas encore trés satis-
faisante, car le complexe n’est pas décrit par rapport & des éléments fixes de la région
pelvi-cloacale tel que le muscle transverse ventral de la ceinture. Partant de ces repéres
anatomiques il devient possible de découvrir les bases architecturales du systéme ainsi
que nous 'avons fait pour I'ensemble de la région. Le complexe s’organise autour de deux
éléments directeurs (fig. 1) : une lame tendineuse caudo-fémorale et 'origine fibreuse du
muscle transverse ventral de la ceinture reliée ou non & I'ithon par une autre lame fibreuse
verticale représentant la portion ilio-ischiatique du ligament pubo-ischiatique des auteurs.
Du bord cranial de cette derniére se détache d’ailleurs le fléchisseur crural (m. pubo ischio

tibialis).



il.
|I iI' iS¢

Fic. 1. — Ligaments du complexe caudo-fémoral. Exemple pris chez un Scineidé (Eumeces algeriensis).
f., fémur ; f. el., fente cloacale ; il., ilion ; is., ischion ; led.f., ligament caudo-fémoral ; lilis.,
ligament ilio-ischiatique ; o.t.v.e., origine du muscle transverse ventral de la ceinture; p., pubis;

s., sacrum ; v.ed., vertébres caudales.

l.il.is.
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Fia. 2. — Composition du complexe caudo-fémoral. Exemple pris chez un Iguanidé (Crotaphytus wislizenii).
f., fémur ; f.cl., fente cloacale ; il., ilion ; is., ischion ; is.ed., musele ischio-caudal ; Led.f., ligament
caudo-fémoral ; Lilis., ligament ilio-ischiatique ; o.f.t.v.c., origine fibreuse du muscle transverse ven-
tral de la ceinture ; p., pubis; S,, sacrum ; Syst. 1, systéme 1 (m., chef moyen ; sc., chef sacré; sp.,
chef superficiel) ; Syst. 2, systéme 2 (d.a., chef dorsal antérieur ; d.p., chef dorsal postérieur; v., chef
ventral) ; t.v.c., muscle transverse ventral de la ceinture ; v.c., vertébres caudales.

458, 2
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III. DEScRrIPTION DU COMPLEXE CAUDO-FEMORAL
CHEZ LES FORMES A MEMBRES BIEN DEVELOPPES

Ce complexe sera décrit en détail chez Crotaphytus wislizentt (fig. 2) (Iguanidé) appar-
tenant aux [guaniens, seul infra-Ordre de lézard qui ne soit pas marqué par la tendance
apode.

Le ligament caudo-fémoral se présente sous la forme d’une lame, oblique d’avant
en arriére et de bas en haut, issue du trochanter fémoral, et par un long tendon du zeugo-
pode. De ses faces ventrale et dorsale naissent les fibres de trois faisceaux. Les faisceaux
ventral et dorsal postérieur gagnent les onze premiéres hémapophyses environ et le fais-
ceau dorsal antérieur le corps des sept premiéres vertébres caudales. Vers I'avant les fibres
de ces trois chefs coulissent dans I'anneau constitué par le ligament ilio-ischiatique, qui
s’attache & 'ischion et au fléchisseur crural. Le transverse ventral de la ceinture se détache
par ailleurs de toute la partie ventrale de ce ligament qui se fixe vers I'arriére a la commis-
sure cloacale. Trois éléments naissent du ligament ilio-ischiatique. L’un presque vertical,
provient de sa face médiale, immédiatement au-dessus de 'origine du transverse ventral de
la ceinture et gagne le corps des deux premiéres vertébres caudales ; un autre, issu de son
bord antérieur, atteint la région sacrée. Enfin, le plus superficiel, qui se détache de son bord
postérieur depuis 'origine du transverse ventral de la ceinture jusqu’a 'origine iliaque du
ligament, se termine sur les quatre premiéres vertébres caudales.

Il existe donc dans ce complexe deux systémes superposés ; I'un superficiel que nous
appellerons systéme 1, édifié autour du ligament ilio-ischiatique et de 'origine du transverse
ventral de la ceinture et qui n’entretient aucune relation directe avec le fémur (elle est
indirecte par l'intermédiaire du fléchisseur crural) ; I'autre, profond, que nous appellerons
systéme 2, édifié autour du ligament caudo-fémorel et done directement en relation avec
le membre postérieur.

Ces deux systémes gardent sensiblement cette composition chez les [guanidés et les
Agamidés parmi les Iguaniens (fig. 3), mais se simplifient considérablement chez les Camé-
léonidés. Le ligament ilio-ischiatique se réduit et le systéme 1 ne comprend plus qu'un seul
faisceau issu de l'origine fibreuse du muscle transverse ventral de la ceinture. Le ligament
caudo-fémoral ne correspond plus qu’a un tendon pour I'unique faisceau du systéme 2.
Les différences sont plus petites entre Agamidés et Iguanidés : le faisceau sacré du systéme 1
des Iguanidés provenant du ligament ilio-ischiatique est directement en relation avee le
féemur chez les Agamidés.

Chez les Geckonidés, on retrouve sensiblement les mémes caractéristiques que chez
les Iguanidés. Les différences comme les éléments supplémentaires dépendent de la pré-
sence d’os cloacaux. Chez les Xantusiidés, comme chez les Caméléonidés, les systémes 1 et 2
sont représentés par un seul élément. Par contre, il apparait un nouveau faisceau, super-
ficiel et plus développé, en relation directe avec la commissure cloacale.

Chez les Scincomorphes &4 membres bien développés le igament ilio-ischiatique atteint
le maximum de complexité et I'attache avec la commissure cloacale est renforcée. Le sys-
téme 2 est formé, selon les familles, d’un plus ou moins grand nombre de faisceaux issus
du ligament caudo-fémoral. Le faisceau le plus superficiel du systéme 1 est constant, par
contre le chef sacré détaché du ligament ilio-ischiatique chez les Cordylidés et les Lacer-
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IGUANIENS

GEKKOTIENS

SCINCOMORPHES

ANGUIMORPHES

Fic. 3. — Anguimorphes, Gekkotiens, Iguaniens et Scincomorphes, les quatre infra-Ordres de Lézards.

Ag., Agamidés ; An., Anguidés (f.a., formes apodes telles que Anguis ; f.q., formes quadrupédes);

B., Boidés ; Ca,. Caméléonidés ; Co., Cordylidés ; (f.m.d., formes & membres bien développés; f.m.r.,

formes 4 membres réduits, par exemple Chamaesaura) ; D., Dibamidés; Gee., Geckomdés; Ger.,

Gerrhosauridés ; H., Helodermatidés; I., Iguanidés; L., Lacertidés; P., Pygopodidés; S., Scincidés

(f.m.d., formes & membres bien développés ; f.m.p.r., formes & membres postérieurs réduits ; 1, 2, espéces

du genre Seelotes ; 3, formes apodes telles que Acontias ; f.q.t.l., formes quadrupédes a trone long

comme Chalcides) ; Syst. 1, Systéme 1 du complexe caudo-fémoral ; Syst. 2, Systéme 2 de ce méme

complexe ; T., Teiidés (1, formes quadrupédes ; 2, genre Bachia) ; V., Varanidés ; Xa., Xantusiidés ;
Ne., Nenosaurides,

tidés (comme chez les Iguanidés) gagne directement la téte fémorale chez les Scincidés
(comme chez les Agamidés).

Chez les Anguimorphes le ligament ilio-ischiatique en relation (Anguidés, Héloder-
matidés, Varanidés) ou non (Xénosauridés) avec la commissure cloacale est une lame
simple. Le chef le plus superficiel du systéme 1 est recouvert en partie par un ou deux
éléments issus de la commissure cloacale, donc comme chez les Xantusiidés, association
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aux deux systémes reconnus, d’un troisieme systéme plus superficiel centré cette fois sur
la commissure cloacale.

IV. VARIATION DE LA COMPOSITION DE CE COMPLEXE
DANS LES GROUPES MARQUES PAR LA TENDANCE APODE

Au sein des Sauriens (fig. 4), chaque infra-Ordre a I'exception des Iguaniens renferme
des formes apodes ou # membres réduits : les Pygopodidés parmi les Gekkotiens, la presque
totalité des Scincomorphes & I'exception des Lacertidés, les Anguidés et les Anguimorphes.

Iguanidés
lguaniens é Agamidés
Caméléonidés
Gekkoti
g Geckonideés
SAURIENS Scin COI"I"IDI’ph ;Jl’oplatid es
tusiidés
R an
nguimorphes Pygopodidés
Dibamides Cordylidés
Trogonophidés Gelrrh_ospauridés
SQUAMATES &> AMPHISBENIENS /4 Amphisbenidés SemGigs
Rhineuridés Teiides
Bipedides Lacertides
‘Anguidés
'Anniellides
SERPENTS —_, Scolecophidiens Xenosaurides
Caenophidiens Il Helodermatides
Henophidiens __, Aniliides Lanthanotides
Colubrides Xenopeltides Varanidées
Elapides Acrochordidés Typhlopidés
Viperides Boides ~Leptotyphlopides
Fic. 4. — Classification des Sauriens

et répartition des formes marquées par la réduction des membres.

Tous les Amphisbéniens sont apodes sauf les Bipédidés, de méme les Serpents sauf les Scolé-
cophidiens, les Aniliidés et les Boidés qui ont encore des appendices pelviens trés réduits,
Les Dibamidés dont la place systématique n'est pas définitivement fixée sont également
marqués par cette tendance. Elle frappe également les régions pelvienne et pectorale chez
de nombreuses formes mais le plus souvent I'une d’elles est comparativement plus touchée
que l’autre dinsi la pectoralc chez les Pygupudidés, les Dibamidés lecs Typhlupidéb les Le,p-

-----
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par exemple. Ces deux sous-tendances qui font prédominer une rudimentation pectorale
ou une rudimentation pelvienne peuvent d’ailleurs exister dans un méme infra-Ordre,
comme c’est le cas des Scincomorphes avec les Scineidés et les Téndés.

Chez les Pygopodidés parmi les Gekkotiens (fig. 3), le complexe n’est pas encore trés
touché par le début de rudimentation subi par le membre. Les éléments du systéme 1,
bien développés, gagnent un vaste ligament latéro-ventral, duquel se détache le trans-
verse ventral de la ceinture. Le systéme 2 nait seulement du fémur. Chez les Scincomorphes
plusieurs types de variations apparaissent selon les groupes. Ainsi, dans I'ensemble des
Cordyloides nous assistons avec le genre Chamaesaura a la réduction du ligament ilio-
ischiatique, au développement des relations fibreuses entre l'origine du transverse ven-
tral de la ceinture et la commissure cloacale, & un accroissement de la complexité du sys-
téme 1 et & la simplification du systéme 2. Chez les Scincidés, il faut distinguer deux groupes
d’animaux. I.’un comprend ceux qui possédent une élongation relative du trone sans réduc-
tion importante des membres (ex. Chalcides sepsoides). l.e complexe caudo-fémoral tend
4 se simplifier mais un faisceau plus superficiel apparait qui entre en relation avec la com-
missure cloacale. Lie second comprend ceux qui constituent de véritables séries morpholo-
giques dans lesquelles nous pouvons svivre la réduction du membre pelvien. Ainsi, dans
le genre Scelotes nous assistons a la réduction du ligament ilio-ischiatique et & la mise en
relation directe du systéme 1 avec l'origine du transverse ventral de la ceinture, & la divi-
sion progressive de l'unique faisceau de ce systéme, enfin & 'acquisition de relation avee
le T.V.C. par le chef postérieur du systéme 2. Un élément superficiel particulier chez Acon-
tias meleagris nait de la commissure cloacale.

Chez les Anguidés parmi les Anguimorphes, trois éléments composent encore le com-
plexe. Deux gagnent l'origine du transverse ventral de la ceinture. Nous pensions, dans
un précédent travail (Ray~aup, Gasc, Renous, Pieau, 1975), qu’ils pouvaient étre homo-
logués, le plus antérieur au systéme 2 (muscle caudo-fémoral au sens strict) et le suivant
au systtme 1 (muscle caudo-cloacal). Aprés étude des autres Anguimorphes, il semble
qu’il soit plus logique de voir dans le faisceau le plus antérieur un élément du systéme 1.
Le suivant pourrait étre ou un élément vnique du systéme 2 qui se détacherait de I'origine
du transverse ventral de la ceinture en I'absence de fémur (cf. les autres Anguidés quadru-
peédes), ou un deuxiéme élément du systéme 1 (cf. les Xénosauridés). Enfin, un troisiéme
faisceau, situé en arriére des deux précédents et interprété comme un muscle de la base
des hémipénis, représenterait plutdt I'élément superficiel du complexe centré sur la commis-
sure cloacale et retrouvé chez tous les Anguimorphes.

Chez Dibamus 'organisation du complexe caudo-fémoral ressemble étonnamment &
celle de Chamaesaura (Scincomorphes). Le ligament ilio-ischiatique réduit ne sert pas
d’attache aux éléments du systéme 1. Il se fait un rentorcement du systéme tendino-apo-
névrotique entre ['origine du transverse ventral de la ceinture et la commissure cloacale,
d’ott partent les éléments de I'ensemble 1. Enfin, I'ensemble 2 rédvit en volume est issu
de la ceinture dans la région acétabulaire malgré la présence d’un fémur.

Chez le Python (Boidés) (RExous, Ray~aup, Gasc, Pieav, 1976), malgré des trans-
formations profondes de la région pelvi-cloacale, nous retrouvons encore les éléments des
devx systémes. Ceux du premier sont fixés & une vaste lame tendino-aponévrotique de
laquelle se détache ventralement le transverse ventral de la ceinture. Ceux du second sont
parfaitement identifiables et sont en relation directe avec le fémur,
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V. REFLEXION SUR LES MODALITES DE VARIATIONS DU COMPLEXE CAUDO-FEMORAL

Chez les formes & membres bien développés nous avons vu que la lame aponévro-
tendineuse d’origine du muscle transverse ventral de la ceinture, généralement prolongée
dorsalement par le ligament ilio-ischiatique, et le ligament caudo-fémoral plus profond,
constitualent 'armature du complexe. Autour de celle-ci s’organisent deux systémes mus-
culaires superposés dont certains éléments sont constants : ceux qui partent des deux
faces du ligament caudo-fémoral et le chef superficiel du systéme 1.

Si le terme de « caudo-fémoral » semble justifié pour désigner la totalité du systéme 2,
comprenant un plus ou moins grand nombre de faisceaux, ceux jusqu’alors proposés pour
le systeme 1 s’y appliquent mal. Le terme de « sacro-caudal » retenu pour le chef le plus
superficiel ne tient compte que de I'extension vertébrale. Celui de « sacro-crural », s’1l fait
allusion aux rapports qu’entretient le systéme (par I'intermédiaire du ligament ilio-ischia-
tique) avec le fléchisseur crural, nie ceux qui existent avec le transverse ventral de la cein-
ture. Fnfin, celui de « caudo-cloacal » n’est pas non plus satisfaisant puisqu’il n’y a pas,
chez 'adulte, de relation directe avec la commissure cloacale.

Chez les formes marquées par la tendance apode, il faut remarquer, en tout premier
lieu, que la réduction du zeugopode (Chamaesaura, Pygopus, Scelotes) a pour conséquence
immédiate la disparition du tendon long de la partie caudo-fémorale du complexe (fig. 5).
Ce tendon qui se fixait sur la partie distale du zeugopode s’efface complétement avec la
suppression de cette région. C’est peut-&tre la seule partie du complexe qui soit réelle-
ment dépendante du membre et qui lui appartienne (confirmation embryologique ?). 11
n'en va pas de méme pour I'attache fémorale. Si elle persiste méme lorsque le fémur est
trés réduit et non fonctionnel (Scelotes), elle peut se fixer directement sur la ceinture lors-
qu’il a complétement disparu (Acontias). Ceel tendrait & prouver que cette partie du muscle
caudo-fémoral n’est pas dépendente du membre, mais s’v rattacherait secondairement au
cours de I'ontogenése (Ravnaup, Gasc, REnous, Preav, 1975). Ainsi partant de cette
constatation, on pourrait penser que le faisceau moyen de I'Orvet représente un muscle
caudo-témoral qui aurait acquis, en I'absence de fémur et avec la réduction des piéces
ventrales de la ceinture, des relations avee l'origine du transverse ventral de la ceinture.

Si I'effacement du membre pelvien n’entraine pas la réduction corrélative du muscle
caudo-fémoral & I'intérieur du complexe, comme on aurait pu s’y attendre en raison de
ses attaches fémorale el zeugopodienne, elle induit celle du ligament ilio-ischiatique. Les
¢léments du systéme s’attachent alors directement de 'origine du transverse ventral de
la ceinture. Donec, malgré les apparences (chez les formes & membres bien développés),
le systéme 1 est davantage lié & I'origine fibreuse de ce muscle qu’au ligament ilio-ischia-
tique lui-méme.

Cependant le complexe réagit dans son ensemble & la rudimentation du membre.
Il se dégage trois grandes modalités (fig. 5). On assiste soit & la réduction des deux systémes
comme chez les Téiidés (réduvits a un seul faisceau chacun, ils ne couvrent que trés peu de
segments vertébraux), soit au développement du systéeme 1 qu’'accompagne la réduction
du systéeme 2 comme chez les Cordyloides, les Scincidés et les Dibamidés (tendance i la
division du faisceau superficiel du systéme 1), enfin, apparition d’un faisceau supplémen-
taire en relation avec la commissure cloacale chez les Scincidés notamment.



COMPLEXE CAUDO-FEMORAL DES SQUAMATES 669

A r.Syst 2

B 3 modalités

r.cedf

Fig, 5. — Modalités de réduction du complexe caudo-fémoral.

A. — Réduction du systéme 2 : 1, développement normal ; 2, perte du tendon issu du zeugopode ;
3, féemur non fonctionnel et attache fémorale conservée ; 4, fémur et attache sur la ceinture pelvienne,

B. — Les trois modalités de réduction du complexe : 1, réduction des deux systéemes a la fois
(ex. Bachia, Téiidés) ; 2, développement du systéeme 1 et réduction du systeme 2 (Scelotes, Scincidés ;
Pygopodidés ; Dibamidés) ; 3, apparition d’éléments supplémentaires en relation avec la commissure
cloacale (Acontias, Scincidés ; Anguis, Anguidés). a., systéeme 1; b., systéme 2; c., élément supplé-
mentaire.
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[l faut noter que la troisitme modalité peut représenter un caractére phylogénique
dans des groupes tels que les Anguimorphes et les Xantusiidés, A titre d’exemple, elle appa-
rait chez les Scincidés comme Chalcides sepsoides dont les membres pelviens, certes de
petite taille, sont encore complets, et chez Acontias ot ils ont complétement disparu. Doit-
on mettre I'existence de ce chef superficiel supplémentaire, centré sur la commaissure cloacale,
en relation avec le phénoméne d’élongation du corps ?

Chez les Serpents dépourvus de ceinture pelvienne, le complexe s’efface et 1l est alors
difficile de retrouver dans les muscles verticaux de la région cloacale, déja en partie mis
en place chez Dibamus et les Boidés et renforcés ici, des éléments du systéme 1.

Les variations du complexe caudo-fémoral s’inscrivent dans un ensemble de transfor-
mations globales de 'organisme et les différences que nous avons rencontrées semblent
prouver une fois de plus que cette tendance apode s’est manifestée de fagon variée a partir
d’'un méme plan, aveec des modalités distinctes selon les lignées.
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