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L'APPAREIL MUSCULOSQUELETTIQUE DE L'AXE VERTERRAL CHEZ LES SERFENTS 4

PREAMBULE

Lorsque nous avons entrepris d'étudier la musculature axiale des Serpents, sous 'impulsion
du Professeur Anthony et suivant les conseils de Monsieur Hoffstetter, nous pensions aider & une meil-
leure compréhension des rapports systématiques au sein de ce groupe de Squamates. Notre formation
premigre de paléontologue nous ¥ invitait. Au cours des années, aprés nous étre attache & rendre le
plus objectives nos observations par le choix d'une technique de dissection appropriée & ce type d'orga-
nisme et par l'utilisation de mesures ot de moyens d'enregistrement, notre préoccupation initiale a
perdu de son importance devant U'intérét des problémes fonctionnels. Clest alors que nous avons compris
la portée du travail effectué en 1922 par le Professeur Vallois sur la transformation de la musculatare
de I'épisome des Vertébrés. Avant méme de songer & déceler ce qui pouvait rapprocher ou distinguer
les différents types de Serpents, il est indispensable de comprendre ce que représente cette forme d'orga-
nisme. Aussi bien nous sommes nous attaché b l'étude de I'ensemble musculo-squelettique de 'axe
vertébral chez les Reptiles, et plus particulitrement des Squamates serpentiformes. Hestreint d’abord
& I'épisome, notre sujet s'est done étendu & ostéologie vertébro-costale et i toute la musculature con-
nexe, De p'rm:hu en proche, nous nous sommes intéressé & l'innervation, d'abord en tant que critbre
d'homologie, puis comme élé ment important du complexe fonctionnel intervenant dans la locomotion
apode. Clest pourquoi ce travail ne constitue nullement une réponse, méme pmv-mr! aux questions
que nous nous élions posées au début de nos recherches : son intérét systématique n'est qu’indirect.

Sans doute aurons nous plutdt contribué & poser de nouvelles questions, et le bénéfice en a-t-l
#té surtout personnel, sur le plan des connassances particuliéres comme de la méthode générale.

En effet, au cours du chemin parcouru, de la Paléontologie & I'Anatomie topographique <t de
celle-ci & I'Anatomie fonctionnelle, nous avons accumulé des faits qui se sont révélés bien difliciles
& intégrer dans un ensemble cohérent sans le secours d'une méthode supposant une certaine concep-
tion de 'organisme. Cette méthode est pour 'essentiel fondée sur celle-li méme qui permit & Cuvier
d'élever I'Anatomie comparée au niveau d'une Science.

C'est pourquol nous avons choisi un plan qui place les considérations ﬂ:l!lﬂﬂuu avant |'examen
des faits. Ce choix nous est apparu indispensable dans la mesure oh les faits retenus iei sont organisés
par rapport aux conclusions théoriques auxquelles nous a conduit la masse brute des observations.

La premibre partie comporie une revue des problémes systématiques posés par les Serpents
el un examen des principales solutions proposées. Cest i partir d'éléments critiques, issus de nos publi-
cations anléricures, que nous esquissons la conceplion qui nous a gunde.

Nous exposons ensuite les techniques utilisées dans I"observation et le traitement des informations.

Les ¢léments morphologiques comparatifs sont exposés dans la seconde partie sous une forme
qui permet en miéme temps de les vtiliser comme matériaux pour la troisibme partie, réservée b 'ana-
lyse fonctionnelle.

La conclusion tend i dégager les principsux types morpho-fonctionnels auxquels les Serpents
doivent leur réussite biologique.

Nous avons I'espoir de montrer que tout travail de recherche fondamentale, si spécialisé que
puisse en paraitre le sujet, et si étrange I'objet, peut avoir quelques résonances dans des branches
diverses de la Science, y compris les sectours dapplication.

Source | MIB#), Paris
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PREMIERE PARTIE

HISTORIQUE ET METHODES

I. — REVUE HISTORIQUE ET CRITIQUE DES PROBLEMES SYSTEMATIQUES
ET PHYLOGENETIQUES POSES PAR L'ORDRE DES SERPENTS
(SERPENTES LINNE 1758 = OPHIDIA BRONGNIART 1800)

Malgré leur parenté indéninble avee les Lézards (Sauria), qui justifie le rapprochement des deux
ordres dans le super-ordre des Squamates (le plus évolutivement dynamique de la Classe) les Serpents
se singularisent par quelques caractéres importants gqu'on ne retrouve méme pas dans les formes con-
vergentes de Sauriens, tels que le platytrabisme du criine (maintien de la parité des trabécules dans
la région orbitaire), l'indépendance des deux moitiés de la mandibule, la structure de Paeil, la desqua-
mation périodique par le rejet d'une mue en une seule pidee (voir Bellairs et Underwood 1951). Alors
que certains de ces traits ont pu recevoir des chauches d'explication par des aspects du mode de vie des
Serpents, (réduction du systéme visuel, Walls 1941, importance de la nutrition par inertie, Gans 1961),
le platytrabisme reste énigmatique. Tout an plus fait-il songer & une division relativement précoce
du tronc ancestral des Squamates en plusieurs rameaux (Eolacertilia, Sauria, Serpentes, Amphishae-
nia). Leur évolution a paradoxalement associé un grand parallélisme au maintien, ou méme & aceen-
tuation, des divergences de base. Le paralléhsme ne deveait pas nous étonner lorsqu'on considére le
« statut biologique » de toutes ces formes, car il est trés peu dilférent. Ces derniéres se situent générale-
ment au méme niveau des chaines alimentaires, soumis, par rapport au milieu, i la méme échelle de
facteurs phvsiques, et ceci au cours de toute leur histoire. Szarski (1968) parvient & la méme explica-
tion en utilisant d'autres exemples. Aprés avoir rappelé les deux sortes d'améliorations évolutives
discernées par Severtsov (1931 a}, les aromorphoses, avantageuses pour I'organisme dans divers envi-
ronnements et les idioadaptations, utiles seulement dans une niche écologique particuliére, il éerit
« Sur une espéce sténotopuque, la sélection a principalement un effet stabilisatear, méme loraque sa
structure est modifice par des idiondaptations successives. En conséquence, le plan général de I'orga-
nisme n'a aveune tendance & changer. De cette maniére, deux modes différents de processus évolutif
se dégagent, le premier, conduisant b une succession rapide de changements importants dans la struc-
ture et la lonction de I'organisme, et le second, perfectionnant les détails sans infloencer le plan général
d'organisation. Si les résultats de ces deux processus sont comparés avee 'ancétre commun, on ohserve
que le nombre de caractires dans lesquels les descendants différent du progéniteur augmente avec le
nombre des diflérents environnements dans lesquels le phylum a véeu son histoire. Le taux de diflé-
rence dépend en premier lieu du caractére du processus évolutif qui a modelé les unités systématiques.
Si les deux processus ont été guidés par des idicadaptations et, en conséquence, si les animaux sont
demeurds dans leur milieu originel, le taux de différence sera faible. 11 en découle que les trois genres
de lungfish (I"auteur veut dire Dipneustes) ont beaucoup de traits en commun, encore que leur distri-
bution géographique suggére qu'ils ont été séparés il ¥ a longtemps. Un ancétre commun des Moineaux
et des Pingouins (auteur veut dire Manchots) est probablement moins éloigné dans le temps, mais les
environnements différents auxquels ces deux Oiseaux sont adaptés ont entraingé I'accumulation d'une
grande quantité de différences s, Chez les Serpents les divergences les plus eriantes sont le fait de radia-
tions récentes, probablement contemporaines des radintions mammaliennes.

Source | MIS#, Poris
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On peut noter en passant, qu'i la lueur de ces observations, c¢’est-A-dire si I'on tient compte de
la place de 'animal dans I'ensemble de la Biosphire, & la fois dans le temps et dans 'espace, exten-
sion relative des catégories systématiques parait mal équilibrée entre Reptiles et Mammiferes. Bien
que le concept Squamate recouvre une réalité dont les contours sont indéniablement précis, il parait
beaucoup plus riche que eelui de Lagomorphe ou méme d'Artiodactyle. Faut-il dégrader les catégories
au fur et & mesure que la complexité ! des étres augmente ou au contraire maintenir arbitrairement
constant le rang de chaque catégorie ? La seconde solution nous parait, sinon plus proche de la réalité,
du moins plus susceptible d'enrichir notre connaissance par une plus juste perspective du monde, en
tout cas moins entachée d'apriorisme en fin de compte anthropocentrique.

MNopesa (1923) avait proposé la distinction, pnrtni les Serpents, de plusieurs infra-ordres, dont
certains entiérement fossiles ne paraissent pas avoir F-I.'I.'I.II:IPEI i l'expansion que révile I'état présent.
En fait, le regroupement des formes fossiles plus ou moins énigmatiques, pour les opposer i toutes les
autres, a été jugé artificiel en raison de leur hétérogénéits. Restent done deux enseambles (Hofstetter
1955), les Scolecophidia, formes souterrmines probablement héterogénes, et les Alethinophidia ou veais
serpents, cux-mimes constitués de deux groupes majeurs. 5i on considére ces deux groupes comme des
super-familles, de fagon & mettre en évidence Ie fossé qui les sépare tous deux des autres formes passtes
et actuelles, on devra les appeler Booidea et Colubroidea ; par contre, si on maintient pour chacun un
statut équivalent aux autres, on les appelera Henophidia et Caenophidia. 1l n'y a pas la qu'un simple
choix de mots, ear, comme nous le verrons plus loin, le probléme des rapports d'affinité, voire d'anté-
riorité, entre ces trois types de Serpents, est loin d’étre résolu. Une des difficultés majeures réside dans
la pauvreté des documents paléontologiques antérieurs au Tertiaire. 5'il se trouve confirmé que les types
actuels se distinguent en bloc des formes disparues au Tertiaire, il ¥ aurait lieu alors de les grouper dans
un seul sous-ordre. Mais il ¥ a tant d'écueils & ce rapprochement (nous en soulignerons quelques-uns
dans ee travail) et comme, par ailleurs, nous considérons que certaines interprétations sont entachées
d'erreurs méthodologiques, nous n'avons pas voulu prendre ici un parts net et avons examiné leur statut
systématique dans un ordre qui ne tient pas compte des hypothises généralement avancées (en parti-
culier celles développées par Underwood en 1967). Signalons que le choix de ce plan n'a de sens que par
rapport au sujet que nous traitons ici. 5i les Hénophidiens viennent en téte, et sont abondamment
utilisés comme type de référence dans les comparaisons, ¢'est uniquement par souci de commodité,
paree quils constituent un type moyven dorgansation musculo-squelettique, ¢t non parce que nous
voyons ¢n eux un type fondamental. Quant aux Scolécophidiens lear degré de spécialisation est tel
qu'on ne peut que les traiter & la fin ; ils apportent de précieux enseignements sur certaines possibilités
de transformations morpho-fonctionnelles du plan Squamate, mais il nous a paru impossible de les
relier aux deux groupes précédents,

Svren-ramitie pes BOOIDEA (= Ixens-onone pes HENOPHIDIA,
HorrsterreEn 1939 sopteré pan Horrsterrem et Gavnanp 1964, Usperwoon, 1967)

Analyse sysiématique.

Il s"agit d'un ensemble relativement homogéne de Serpents caractérisés par un faiscenu de traits
rappelant une communauté d'origine avec les Sauriens, Ce sont des caractéres considérés généralement
comme primitifs. C'est ainsi qu'au nivean du crine, le cinétisme se réduit i la jonction entre le segment
nazal et le segment optique B, les arcades dentaires supéricures sont peu mobiles par rapport & la boite

1. Complexité qui se révile soit sur lo plan fonctionnel (sensu lato o'est-d-dire dans Pefficacitd (aptitude) vis-d-
vis des auires dtres ol du milieu physique], soit sur le plan struoturel.

2. Ca type de cinétismse [pro- ou mbs-cindtime) entre prémaxillaires, nsssux, sepiomaxillaires, vomers, Iron-
tanx, maxillaires et préfrontans, est d'ailbeurs assex géndral chez les Serpents ; ee qui " acoorde pea aves hypothés d'une
origine & partie de formes fouisssuses, & moins de supposer, comme o fait Underwood (1967) qu'il no s'est #tabli qu'apres
un retour & une vie en surlace.

Source | MIS#), Pars
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cranienne, le post-orbitaire formant fréquemment un arc post-orbitaire rencontrant ventralement
I'ectoptérygoide et le maxillaire. Le carré est relativement court (Anthony, 1955) sauf chez les Acro-
chordidés et peu incling, il s'appuie sur la face latérale de l'extrémité postériears du supra-temporal,
lui-méme fermement articulé au pariétal. La mandibule posside un coronoide (& I'exception des Xéno-
peltidés et Acrochordidés),

Tout ce groupe est en fin de compte centré sur un type morphologique bien illustré par la [amille
des Boidés (inel. Pyvthons), Un eertain nombre de familles gravitent autour de ce centre et les problémes
systématiques majeurs résident précisément dans leurs rapports mutuels. Toutes ces familles satel-
lites, i 'exception des Acrochordidés, ont en commun une tendance assez marquée pour un mode de
vie souterrain, Or, nous avens montré ailleurs combien ce mode de vie est susceptible de provoquer des
traits remarquables de convergence (Gase 1967 b, ¢, e, [, 1968) entre des formes parfois trés éloignées
dans la systématique, alors que par ailleurs les Serpents représentent un ordre relativement homo-
gine. C'est pourquoi des opinions trés diverses ont été avancées h propos de la place de ces familles
satellites dans I'ensemble. La position la plus sage est, du moins provisoirement, de les considérer
séparément et de ne retenir dans cet éventail que les caractéres communs b tous. Les Acrochordidés,
famille aquatique d’Asie, a été récemment rattachée b cet ensemble (Hoflstetter, 1964, Underwood,
1967). Ils apparaissent fortement engagés dans une voie évolutive du type colubroide, ce qui peut
«"expliquer par leur mode de vie strictement aquatique, ce dernier étant précisément bien illustré par
les Colubroides.

Sans vouloir reprendre dans le détail les diverses interprétations qu'on a successivement propo-
sées pour disposer les familles satellites autour des Boidés, rattachant ce groupe par une extrémité aux
Secolécophidiens, par 'autre aux Cénophidiens, rappelons que selon Boulenger la position centrale des
Boidés se justifiait sur le plan phylogénétique. Cette famille représentait le trone & partir duquel s"épa-
nouissaient des formes de plus en plus spécialisées, en particulier dans le sens du louissage, avee les
Xenopeltidés, Aniliidés, Uropeltidés. Les Typhlopidés et Leptotyphlopidés eux-mémes (Scolécophi-
diens) se sernient détachés précocement de ce trone. Les modifications ultérieures de co simple schéma
ont é¢té surtout introduites pour des raisons théoriques.

Il apparut en effet de plus en plus urgent de distinguer les caractéres simplement adaptatifs
des caractiéres i valeur phylogénétique réelle. Le débat se concentre alors sur un point particulier, celu
de savoir si 'on peut tenir compte de la somme des caractéres archaiques releviés chez les formes actuelles
les plus engagées dans la vie souterraine, tels les Scolécophidiens. Encore [aut-il distinguer dans le fond
de la pensée des auteurs deux idées a priori : les caractires primitifs sont soit ceux que les Ophidiens
partagent avee les Sauriens, soit ceux qui révilent le plus fortement lempreinte d'une vie souterraine.
Alors que la premibre proposition est solidement étayée par des [aits embryologiques, anatomiques
et paléontologiques, la seconde s"appuie sur une hypothése qui ne tient compte que de la tendance
souterraine d'une partie des Sauriens serpentiformes et de la constitution de I'eil des Serpents (Walls
1940).

Divers arguments ont été développés par Mahendra (1938), Dowling (1959), Schmide (1950),
Bellairs et Underwood (1951), Underwood (1967), Hoffstetter (1968), sans qu'il soit possible de trouver
un accord dans lears conclusions. On tend actuellement & rejoindre la conception de Boulenger en y
ajoutant quelques précisions : les Boidés constituent le groupe central, c'est-ii-dire celui qui reiléterait
le mieux un archétype, mais, sous leur forme actuelle ils ne sont évidemment qu'un rejeton de cette
base commune. Il ne s'agit plus d'octroyer aux familles actuelles des numéros d'ordre généalogiques,
mais de placer plus ou moins loin dans le temps le point 0@t un groupe distinct, équivalent de la famille,
s'est constitué & partir d'un trone ou d'un ensemble de formes paralléles.

La perspective actuelle est done quelque pea différente ; elle a le mérite de justifier I'existence
du mélange de caractéres ancestraux et progressifs, mais aussi labsence de fondement d'une oppo-
sition entre caractéres adaptatifs et caractéires phylogénétiques. Toutefois doivent dtre considérés
eomme primitils des ecaractéres communs aux Sauriens et aux Ophidiens, et spécialement ceux qui
paraissent plus propres & des formes tétrapodes. On entend par la que de tels earactires étaient pro-
bahlement présents chez leurs ancétres communs, Mais la possession de ceux-ci par une forme actuelle
ne doit préjuger en rien de son ancienneté relative au sein du groupe systématique auquel elle appar-

Source - MIBE, Paris
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tient, surtout en I'absence de données précises sur I'aspect fonctionnel ou sur le taux d'évolution de
ce caractére, 1l est évident que cortaines circonstances, certains modes de vie, sont particuliérement
favorables & une stabilité, i un conservatisme une fois I'équilibre atieint, tel est le cas du mode de vie
souterrain.

Les Hénophidiens montrent un assez grand nombre de ces caractires « primitifs » soit dans |'ostéo-
logie (présence d'un coronoide, de vestiges pelviens, ete...) soit dans I'appareil circulatoire (conserva-
tion de deux carotides et de la métamérie intercostale) ou respiratoire (présence de deux poumens).
C'est toutefois en raison d'autres carnctéres que les Acrochordidés peuvent leur #tre rattachés : para-
sphéneide exclu du bord du foramen optique, ouverture du canal de Meckel jusqu'i la symphyse, échan-
erure du bord dorsal et perforation du splénial chez Aerochordus, morphologie vertébral (HofTstetter
et Gayrard, 1964). Par contre, des caractéres cités plus haut, les Acrochordidés ne possédent que ceux
concernant 'appareil circulatoire (Underwood 1967). Quant aux données myologiques, sur lesquelles
nous insisterons évidemment plus loin, elles ne sont pas en contradiction avee cette compréhension sys-
tématique, ¥ compris pour les Acrochordidés (Aulfenberg 19%66). Toutefois nous montrerons combicn

leur interprétation évolutive est sujette & révision.

Donndes paléontologigues.

La Paléontologie nous apprend, dans I'état actuel de nos connaissances, que des formes de Booides
sont présentes dis |'Ere Secondaire : Dinilysia, Coniophis, Crétacé supérieur américain, Madisoia,
Crétacé supérieur de Madagascar, et méme Lapparentophis defrennei Hoffstetter 1950, du Créitacs
inférieur du Sahara ; et le début du Tertiaire : & I'Eocéne : (igantophis en Egypte, Madisoia en Amé-
rique du Sud, Boaeus en Amérique du Nord, Paleryz et Paleopython en Angleterre, France et Alle-
magne |Hoffstetter 1955, 1967).

C'est aussi h des Booides que paraissent pouveir étre attribués des vertibres découvertes dans
les sédiments marins de I'Eocéne (Palacophis, Plerosphenus). Par contre les Cénophidiens sont absents
des mémes gisements,

A partir de ces données, on peut raisonnablement supposer que les Hénophidiens constituent
un groupe ancien, sans pouveir préciser ni les caractéres de leur souche, ni la position temparelle de
celle-ci, car tous les fossiles que nous avons cités présentent déji un éventail de spécialisation comparable
i ce que nous rencontrons i présent dans le groupe. On peut méme souligner que le milieu marin a été
abandonné par les formes actuelles de grande taille, les Aerochordidés, connus & partie du Mioctne
s¢ cantonnant dans les cours d'eau, Les deux tendances majeures, gigantisme et vie souberraine, se
trouvent déji représentées par les plus anciennes formes, et méme associées de facon surprenante chez
Dinilysia,

Extension géographique et tendances écologiques.

Les Hénophidiens actuellement cantonnés dans les régions équatoriales et tropicales ont disparu
de I'Europe & partir du Pliocéne. Les aires de répartition montrent une discontinuité remargqualile
dans deux Familles (Boidés et Aniliidés) : les « Boas », groupés en sous-famille (Boulenger 1893, Romer
1956), voire méme en simple tribu (Underwood 1967) sont américains (Boas, Funectes, Epicrates, Tro-
pidophis), malgaches (Acrantophis, Sanzinia) et polynésiens (Candoia), alors que les « Pythons = sont
africains | Python, Calabaria), asiatiques | Python) et australiens (Aspuidites, Bothrochilus, Chondro-
python, Linsis, Morelia), On a souvent souligné 'analogie entre la répartition des Boas et celle des
lguamddés, parmi les Sauriens, Peut-étre faisaient-ils parti d'une méme faune trés largement répandue
avant la dilpﬂﬂinn des formes telles que les Pythons et les Agamidés qui les auraient supplantés ulte-
rieurement en Afrique et Australasie. Toutefois il nous faut remarquer la présence chez les Pythoninés
de caractires genéralisés (denls sur I'os prémaxillaire, os supra-orbitaire) qui ont disparu chez les Boj-
nés. Aussi bien pourrait-on plus logiquement supposer une origine distincte pour chacun des trois groupes
géographiques de Boinés & partir de Pythoninés [Hoffstetter 1962), Ces derniers n'en constituent pas
maoins actuellement un groupe varié, au sein duquel se distingue nettement le groupe australien (pré-
dominance du poumon gauche, artéres intercostales naissant i partir de vaisseaux longitudinaux anas-
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tomosés (Beddard 1904, Underwood 1967). Par ailleurs, Calabaria, seul genre souterrain, ne posside
pas les fossettes labiales qui caractérisent cette sous-famille au sein des Hénophidiens, ni les dents pré-
maxillaires. Lozocemus est un genre vivant dans les régions désertiques de I'Amérique centrale. Sa
position systémalique est encore imprécise ; d'abord considéré comme un Pythoniné américain, on
tend & présent & le distinguer du reste des Boidés, en I'isolant dans une sous-famille particulitre (Romer
1956), Loxoceminés (repris par Hoffstetter, Underwood). Par divers caractires il apparait comme une
forme synthétique, en particulier par la musculature masticatrice (Haas, 1955), ou méme comme le
survivant d'un rameau pro-boidé {Underwood, 1950, 1067).

La seconde anomalie dans la répartition géographique actuelle est fournie par la famille des
Aniliidés, du moins si l'on conserve les deux genres asiatiques Anomochilus et Cylindrophis, & chté
du genre américain Anilius ; notons toutefois que Coniophis Tait le lien entre les formes actuelles. Romer
(1956) trouve au contraire plus commode d'incorporer les genres asiatiques aux Uropeltidés malgré
les caractéres tout & fait particuliers de ces derniers (bouclier caudal, articulation occipito-vertébrale).

L'existence d'incertitudes aussi importantes dans la systématique de ce groupe révile la nécessité
de poursuivre I'analyse par d'autres caractéres que ceux envisagés jusqu'a présent. Peut-étre découvri-
rions-nous que certains rapprochements sont imsoutenables, et qu'il subsiste un résidu inassimilable
dans le cadre systématique traditionnel. En effet, il n'est pas impossible qu’en raison de la grande ancien-
neté probable des Serpents, des formes telles que les Uropeltidés et les Aniliidés représentent respecti-
vement les extrémités de rameaux, indépendants depuis leur lointaine origine, et qu'il ¥ ait beaucoup
plus d'aflinité entre certaines formes de Cénophidiens (Colubridés aglyphes et Vipéridés par exemple)

qu'entre les formes marginales d’Hénophidiens 1.

Surer-ramiLte pEs COLUBROIDEA
(= InFna-onone pes CAENOPHIDIA, Horrsterren, 1539)

Analyse systématigue.

Comme le souligne Hoffstetter (1955), ce groupe moderne (par la date récente de son appari-
tion) montre & la fois une grande cohfrence et une diversité adaptative supérieure b celle des Booides.
lls posstdent par ailleurs moins de caractires rappelant une communauté d'origine avec les Sauriens,
et en cela, peuvent étre considérés comme plus évolues, Clest ainsi que toute trace de membres poste.
rieurs, a disparu, que l'os coronoide n'apparait plus, chaque hémimandibule tendant & se réduire b
deux parties, dentaire et bloe angulo-articulaire, que le pré-frontal n’a plus de contact avee le nasal,
gque la réduction de certaing viscéres symétriques & un seul antimére est constante, ete... Cet écart se
manifeste d'autre part dans I'aceroissement des possibilités biologiques par la présence de dispositifs
spiécialisés parmi lesquels lappareil de la morsure et d'envenimation est le plus spectaculaire.

(uand on examine évolution des conceptions systématiques depuis un siécle, on est surprs
par le nombre de bouleversements introduits, principalement & Uintérieur du cadre défini par le terme
« Colubridés ». Face & cetle situation mouvante, certains auteurs (ex. = Terentev 1961) se refusent &
prendre parti pour un type de subdivision.

Les anciens classificateurs en particulier Duméril et Bibron (1854) ont tenu grand compte des
caractéres dentaires. Aussi les divisions majeures des Colubroides ont-clles longtemps reflété cette
meiére tendance. Au cours de cette premiére période un cortain nombre de coupures maimuﬂ ont
été distinguées, et, surtout les différentes eatégories morphologiques de la denture ont é1é mises en
évidence, De ces observations est sortie la distinction elassique en serpents dépourvus de dents cannelés
ou sillonnées, les Aglvphes 2 sorpents pourvus de dents sillonnées en arriére de la rangée maxillaire,

{. Ou mime entre b Cénophidiens infériears &t lea Hénophidions (Underwosd, 1967, g 1541).

2. Parmi les « Aglyphodontes s, Duméril plagait en outre sous Je nom d'Holodontiens, les Pythoninés, Xénopel-
tidés et Anilidés, sous le nom d°Aprotérodontiens (dépourvus do dents prémaxillaires) les Boinés, Eryeinés ot Cylindre-
phis, ot sous le nom d"Uropelissiens, les Uropeltidés,
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les Opisthoglyphes, en avant de cette rangée, les Protéroglyphes, on seulement sur le maxillaire mais
canaliculées, les Solénoglyphes.

Cette fagon de procéder, bien que tempérée par utilisation d'autres eritires, tels que le tégu-
ment, les proportions du corps ete..., conduisait & placer ensemble des animaux bien différents par
atlleurs. Heprenant une idée de Cope, Boulenger (1893, 1, p. 171), introduit la présence ou I'absence
d’hypapophyses vertéhrales de la téte au cloaque comme caractére discriminatoire. Clest ainsi qu'il
montre 'éloignement de Lioheterodon madagascariensis de la forme américaine Heterodon nasicus,
ces deux animaux étant jusqu'alors confondus dans un seul genre,

Cette division des Colubridés en deux groupes rend évidente Uhétérogénéité des formes opistho-
glyphes, qui apparaissent alors comme le résultat d'une tendance manifestée indépendamment dans
au moins deux lignées distinetes (par exemple Homalopsis a des hypapophyses persistantes, Malpo-
lon n'en a pas). Par contre certains cas sont ambigus ; ainsi est introduite une division dans 'ensemble
apparemment naturel des Dipsadidés (s.1.) tandis qu'an sein méme d'un seul genre (Chrysopelea) les
denx possibilités a2 rencontrent (Brongerama 1938),

Enfin, la nature méme et la signification phylogénétique des hypapophyses ont été I'objet d'inter-
prétations variées. Nous ne reviendrons pas sur ee probléme que nous avons exposé ailleurs (Gase 1961,
1967 ¢}, rappelons simplement que, si on les considére d'origine hypocentrale, elles font partie des
constituants primitifs de la vertéhre, et leur absence marque un élat secondaire. Comme les formes
souterraines en sont généralement dépouvues, saul aux premiires vertibres, cette disparition a pu en
outre recevoir une signification adaptative. Dans ce sens la seule forme fouisseuse [Atractaspis) cons-
ttue precisément par la réduction d'hypapophyse une exception parmi les Vipéridés (Me Dowell, 1961).
A cette conception s opposent plusisurs arguments. [Vune part, la disparition des hypapophyses dans
la région du trone est un phénoméne général chez les Squamates ' (Hoffstetter et Gase 1969), d'autre
part, il n'est pas exclu que ces apophyses ajent retrouvé un dévelopement normal chez certaines formes,
Cette éventualité a été invoquée par Hoffstetter * pour expliquer la forme hétérodoxe des hypapo-
physes rencontrée chez certains genres d'Hénophidiens (Candoia, Tropidaphis, Trackyboa).

Cette réapparition peut étre inlerprétée comme une néoformation, de méme que dans le trone
les piéces intercentrales remplacent au cours de I'ontogénese les hypocentres chez Sphenodon (Howes
et Swinnerton 1901}, ou bien comme un développement secondaire i partic d'un stade simplement
réduit en dimension !, Quoei qu'il en soit, leur développement n'est pas aléatoire, puisqu'il s'aceom-
pagne de la présence d'un processus parapophysaire (Hoffstetter 1939), ce qui correspond b la présence
de muscles sous-vertébraux différenciés (Gase 1967 ¢). Nous verrons plus loin qu'on peut attribuer un
sens fonctionnel précis & I'existence de ce complexe musculo-squelettique. En raison de toutes ces
difficultés d'interprétation, d'autres caractéres ont é0é envisagés pour établir des coupures systématiques
au sein des Colubridés, et discerner les rapports d'affinité entre les Cénophidiens. L'examen des hémi-
pénis (Cope 1895, Vellard 1928, Dowling and Savage 1960) a mis en évidence la valeur de la disposition
assymétrique pour caractériser les Colubridés (au sens restreint d'Underwood 1967) ; les travaux de
Haas (mise an point de 1961) concernant la musculature céphalique révilent I'importance évolutive
du muscle levator anguli oris, qui disparaft chez les formes avancées de Colubridés, et chez les Proté-
roglyphes. Des conclusions importantes ont pu #tre tirdes de 'étude des glandes labiales, par leur dis-
position, leur strocture et leur degré de différenciation histochimique (Smith and Bellairs 1957, Kochva
1962, Rosenberg 1967, Taw 1967) ainsi que de P'appareil de la morsure (Anthony 1955). 1l ressort que
In disposition protéroglyphe n'a de sens réel que sur le plan fonctionnel, ce qui réduit considérablement
sa « distance » systématique vis-h-vis de la disposition opisthoglyphe ; et que certaines formes (voie
« opisthodonte » Anthony) montrant eette derniére constitueraient les images d"étapes franchies pour

* an 1968,

1. Comme est géntrale ls tondance & la disparition des hypocentres en position interosntrabs chez les Mammilbros
ilans la mime rhgion,

1. Un protocole précis de mesure de I'hypapophyse, tel que oolui employé par Hoffstetter, montre d'ailleurs que
Fabsence totale d'hypapophyses esi relativement rare. [l est bien sir difficile de savoir & quel sonstituant vertélieal appar-
tient un simple moeron. 1l peut dtre d'origine purement contrale [voir & ce propos Hoflstetter ot Gase 1960), mais ceed
e champe rien & Vinterprétation qui se fonde exolusivemant sur U'sspeot morphologiqus.
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conduire i la disposition solénoglyphe. Mahendra (1938) et surtout Underwood (1967) se sont intéressés
au squelette cranien et aux organes des sens. Les conclusions apportées par ce dernier auteur h son
travail sur la rétine permettent de définir chez les Cénophidiens un tvpe général, & quatre catégories
de cellules, illustré par les Vipérinés, les Elapinés et certains Colubridés {Lycodontinés) & partir duquel
on voit se former deux tendances distinetes : un groupe Colubridés et Natricidés qui ont perdu les petites
cellules & hitonnets (D) et le pourpre rétinien ; et un groupe formé des Crotalinés et du genre Teles-
ropus qui ont perdu les petites cellules & cdnes (C). Dans le schéma évolutif qui en dérive les Dipsadidae
{#..) représenteraient le groupe central & partir duquel se seraient différenciées successivement deux
radiations. [Vabord les formes spécialisées par la fonction venimeuse, Vipéridés, Elapidés, Homalop-
sidés, ensuite celles représentant d'autres modes de spécialisation que la fonetion venimeuse, Natri-
eidés et Colubridés. Cette hvpothise, sous cette forme générale, parait assez séduisante, en particulier
parce qu'elle recoupe les faits provenant de 'étude d’autres formations anatomiques ; tout au moins
n'est-elle pas en contradiction avee eux, et attribue b chaque poussée évolutive une valeur d'adaptation
fonctionnelle, Schmidt (1950) avait déja tenté de définir des niveaux évolutifs marqués par 'apparition
de certains caractéres dans des lignées distinctes (perte des membres, appareil venimeux plus ou moins
perfectionné).,

Actuellement, un eertain nombre de modifications sont intervenues dans la classification des
Cénophidiens. Les Acrochordidés en ont é1é exclus (vide supra), un certain nombre de familles sont
regroupées parmi les Dipsadidés, qui font figure de groupe central (le plus prés de la souche), tandis
qu'on tend & supprimer les statuts particuliers fondés exclusivement sur une spécialisation (tous les
Serpents connus comme mangeurs d'euls étaient autrefois groupés parmi les Dasypeltidés ou Rachio-
dontidés), ou sur une répartition géographique (rapprochement entre les Pareinés d'Asie et les Dipsa-
dinés d"Amérique Tropicale). Enfin il semble qu'on doive retirer Atractaspis des Vipéridés (Bourgeois
198, Kochva) ofi ce genre (aisait exception h toute régle, peut-étre pour le placer auprés d'un petit
groupe de Couleuvres opisthoglyphes, parmi lesquelles on peut remarquer Misdon, type qu'Anthony
a pris comme illustration d'une étape Pro-vipérdé,

Données paldontologiques.

Les paléontologistes n'ont & leur disposition que des documents ostéologiques qui, dans le cas
des Serpents, se réduisent b des vertébres, plus rarement des fragments de eriine. ls sont done contraints
de fonder leur diagnose sur des caractéres morphologiques dont nous venons de vair l'insuffisance pour
établir les rapports évolutifs au sein des Cénophidiens. Etant donné, par ailleurs, la relative pauvrets
en restes fossiles terrestres, précisément aux époques les plus intéressantes de Ihistoire des Squamates
[Jurassique et Crétacé), les coupures systématiques utilisées en Paléontologie sont I'.I-l!II'IJ.'l'."l]l.IF pln.u
grossitres que celles dont se préoccupent les herpétologues. Elles s'arrétent aux groupes naturels sur
lesquels tout le monde s'accorde : Colubridé (Natricinés et Colubrinés), Vipéridés, Elapidés. Les docu-
ments les plus anciens ne dépassent pas les limites du Tertiaire oot dans I'Eocéne supérieur de Veéndtie
et I'Oligocéne du Quercy et de la Limagne, Coluber beggiatoi figure le premier jalon. L'attribution de
ces restes & un genre abondamment représenté de nos jours laisse supposer que toute "histoire antérieur
du groupe nous est encore inconnue.

C'est au Miocéne que se situe apparemment l'explosion du groupe, du moins si on en juge par
le nombre des fossiles. Mais il est remarquable que dés 'Aquitanien des types aussi spécialisés que les
Homalopsides et surtoat les Vipéridés, soient présents dans la Limagne, les Elapidés { Palasnaja) appa-
raissant nu Vindobonien. A cet égard I'Ancien Monde est trés riche par rapport au Nouveau Monde ;
Haoffstetter (1955, 1967) en déduit la localisation eurasiatique du eentre de dispersion des Cénophidiens.
L' Amérique du Nord aurait été d'abord atteinte (Palacoelaphe ot Helerodon dans le Pliocéne) puis le
penplement se serait poursuivi vers le Sud & la faveur des communications temporaires entre les deux

rties du continent,

Ouelques énigmes subsistent, en particulier & propos de origine des Crotalinés asiatiques (Cro-
talus apparait au Pleistocéne en Amérique) et des Elapidés américains (Micrurus). Quant aux Hydro-
Fhi"'"i"- I'absence de fossiles est totale,
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Exlension géographique et tendances écologiques.

Malgré leur relative pauvreté, les données paléontologiques tendent & expliquer certains traits
de la réepartition géographique des Cénophidiens. Tous les groupes majeurs (Familles d'Underwood
1967) sont en effet distribués dans I'ensemble afroasiatique, et la plupart jusqu’a sa périphérie (Mada-
gascar, Mélanésie, Australie). Les Homalopsidés nont pas atteint I'Amérique. 1l s’agit vraisemblable-
ment d'un groupe ancien, & présent représenté par des formes spécialisées, les Hmmlnpuin&. (de I'Inde
it la Mélanésie) avee leur adaptation & un régime piscivore, les Boiginés (Afrique et Asie) et les D -
peltinés, mangeurs d'eufs (Afrique et Asie). Les Elapiudés se rencontrent entre certaines limites de
latitude, ce sont des formes généralement terrestres, plus rarement arboricoles [ Dendraspis) dans I' Ancien
Mande, ils sont au contraire souterrains en Amérique. Les Vipéridés ont également une trés large répar-
tition, avec I'espiéce Vipera berus ils atteignent le 602 de latitude nord 1, On peat remarquer la tendance
arboricole des Crotalinés d'Amérique du Sud, alors que dans I'ensemble il s'agit de formes plutdt ter
restres. Un genre de Crotaling nord-américain est piscivore sans étre vemiment adapté & la vie aguatique
(Agistrodon) et un genre de Vipériné africain (Atheris) est arboricole. Les Natricidés de I'Amérique
du Nord montrent une grande différenciation et sont vivipares, alors que les formes de ' Ancien Monde,
largement répandues sont ovipares, [ls ont en général une predilection pour la vie aquatique el aucun
n'est adapté & la vie souterraine.

Les Dipsadidés (au sens d'Underwood 1967) rassemblent des formes trés variées. Dans I'Ancien
Monde, ils sont absents d’Europe et d’Australie. Dans le Nouveau Monde ils sont représentés par les
Dipsadinés, petite sous-famille arboricole, dont les ressemblances avee les Pareinés asiatiques laissent
supposer qu’il s"agit d'un ancien groupe, ou bien d'une convergence étonnante, ces Serpents étant dans
les deux cas mangeurs de mollusques terrestres. Terrestres (Sibynophinés, Xénoderminés), aquatiques,
ou du moins nageurs (Xenodon), ils sont rarement souterrains (Calamaria et Atraclaspis si on place ce
genre dans les Lycodontinés),

Tous ces animaux appartiendraient, selon Underwood, & une ancienne radiation caractérisée
par 'acquisition de dispositifs venimeux propres & immobiliser leurs proies et marquée par une tendance
i la vie nocturne, ou bien & vie cachée ®. Les exemples qui suivent illustreraient, toujours selon le méme
auteur, la seconde radiation dont les habitudes sont diurnes et oi la fonction venimeuse perd de son
importance en raison de Paceroissement du pouvoir de déglutition. 1l s’agit des Colubridés (au sens
d'Underwood, c'est-i-dire & hémipénis assymétriques) qui, en de nombreux cas occupent des places
ceologiquement complémentaires de celles des Natricidés, Répandus dans tout I'Ancien et le Nouveau
Monde, ils sont terrestres ou arboricoles, jamais souterrains ni aquatiques. Selon cette hypothése |e
mode de vie nocturne rencontré chez certaing serait apparu secondairement.

Isrra-onpne pes SCOLECOPHIDIA, Desérie ey Binnox 1844,

Analyse systématigue.

Un certain nombre de caractéres morphologiques permettent la réunion dans une méme caté-
gorie systématique majeure des deux familles souterraines, Typhlopidés et Leptotyphlopidés, qui par
ailleurs sont trés probablement issues de lignées indépendantes. lls ont en commun plus d'une rangée
d'écailles par segment vertébral (Gans et Taub 1965, Alexander et Gans 1966), des vestiges pelviens
situés i U'intérieur des cdtes ne faisant pas saillie hors du tégument, foie mutilobé, une réitine avee un
seul type de cellules visuelles (perte des cdnes, Underwood 1967), et pour Vappareil génital femelle,
un oviducte droit seulement (Fox et Dessauer 1962). De facon générale ce groupe dégage une impression

1. lls sent wutefon absents de ' Australse.

2. Les anglo-saxons emploient le terme « secretive s, qui ne parail pas avoir de correspondant en frangais, pour
désigner les apimaux vivant dans cette frange de milieu & laquelle on n'attache pas sullsamment d'importance : ke des-
sous du tapis des débris organiques, surtout vépétaux, Ni souterrain, ni en plein air ot abrité de la hamiére, oo milion par-
ticulidroment riche en lormes vivanies de toutes sortes, nous parait avoir joué un rile important dans 'histoire des Saqua-
inales serpenlifornei,
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d'archaisme mélé d’hyper-spécialisation. Toute la difficalté d'une recherche de leurs affinités nait de li,
et c'est finalement avee un fond de septicisme qu'Underwood les désigne comme les meilleurs représen-
tants d'une forme ophidienne souche (p. 60 « most of the features of the Scolecophidia are aberrant
rather than primitive =),

Néanmoins leur appartenance aux Serpents parait désormais acquise definitivement, les obser-
vations de Mosaver (1935) sur une prétendue musculature lacertilienne et celles de Robb sur les hémi-
pénis qui seraient érectiles mais non inversibles (c'est-b-dire pas conformes au type Squamate) n'ont
pas été confirmées (voir aussi Me Dowell and Bogert 1954, Underwood 1957 b).

La divergence la plus étonnante entre les deux familles réside dans le squelette eranien. Alors
que les Leptotyphlopidés ont un erdne conforme & leur mode de vie, avee immobilité des os de I'ensemble
maxillo-palatin, et une arcade dentaire supéricure sans dents, les Typhlopidés possédent un maxil-
laire triéts mobile pourva de dents selon la disposition qui parait fondamentale chez les Ophidiens, et
qui, chez un Cénophidien, ferait songer bien & tort, i I'esquisse d'un appareil de type vipérdé !

Il n'est pas impensable que, pour des raisons d'équilibre entre les diverses catégories systéma-
tiques, ont soit amené i élever chacune de ces deux familles au rang de super-famille, en maintenant
par aillenrs, comme nous I"avons suggéré plus haut, un plus grand écart entre cet infra-ordre et le reste
des Serpents actuels, réunis en un nouvel infra-ordre, selon le schéma conforme & 'opinion d'Hoflstet-
ter en 1955 :

T Typhlopoidea
Seolecophidia %Lepmtyphlnpﬂidu

; . 5 Nooidea
Alethinophidia } Colubroidea

Donndes paléontologiques,

Problablement pour des raisons de milien, les documents fossiles sont rares et décevants. [ls
sont présents dans I'Eociéne inférieur de Belgique, dans le Miocéne de France (T. gricensis, Hoflstetter
1946) et du Maroe (Holfstetter 1962). 11 est pourtant probable qu'étant donné leur degré de différen-
ciation, les Scolécophidiens s'enracinent fort loin dans le temps.

Extension géographique et lendances écologiques.

Cette ancienneté se trouve confirmée par 'importance de leur extension jointe au mode de vie
exclusivement souterrain. Les Typhlopidés sont cosmopolites, présents méme dans certaines fles océa-
niques. En leur sein se détachent toutefois les Anomalepinés, restreints & certaines régions d"Amérique
du Sud et d’Amérique Centrale,

La répartition géographique des Leptotyphlopidés recouvre celle des Amphisbéniens : Amérique
Tropicale et Afrique. Tous ces Serpents se nourrissent d'invertébrés, larves ou adultes, rencontrés dans

leurs tunnels. Il est probable que certains vivent littéralement dans les termitibres dont il prélévent
reguliétrement un contingent d’habitants.

[I. — LA PLACE DES CARACTERES DE LA MYOLOGIE AXIALE
PARMI LES CRITERES SYSTEMATIQUES

Si I'on ne tient pas compte des travaux deseriptifs limités b quelques types de Serpents (Tyson,
1682 : Home, 1812 ; Habner, 1815 ; [’ Alton, 1836 ; Cuvier, 1836 ; Nishi, 1919), ¢'est la thiése de Vallois
|:1'E!22] qui fournit la premidre mise en valeur de I'onginalité des dispositifs musculaires lids & I'axe
vertébral chez ces Reptiles. Toutefois cet auteur s'attache surtout b déceler les différences qui peavent
#tre lices au mode de vie, Cest ainsi qu'il insiste sur le faible développement de la fraction épisomatique
et la pridominance des éléments incontractiles chez les formes arboricoles, contrairement & celles exclu-
sivement aquatiques. Cette tentative est done plutdt d'ordre fonctionnel que systématique. En outre,
seule la fraction épiu-nmlﬁquc de la musculature axiale est envisagée dans ce travail dont le cadre systé-
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matique s'étend i Uensemble des Vertébrés, Nous avons souligné ailleurs l'importance des conclusions
qu'il en tire i propos du stade reptilien d’organisation (Gase 1967 ¢). L'ouvrage de Mosauer (1935)
est tout différent, b la fois dans le style et dans I'esprit. Son but essentiel est précisément de dégager
les grandes lignes de I'organisation musculaire dans chacun des groupes majeurs de la Systématique des
Serpents. 1l se situe done directement comme le continuateur de Cuvier (Legons d' Anatomie comparée,
L. 1, p. 300) qui le premier avait insisté sur la distinetion entre un type propre d organisation des muscles
axiaux chez les Boidés, les Vipéridés et les Colubridés. Cette publication de Mosauer reste le modile
du genre par l'effort de clarification des termes utilisés jusqu’alors, et de précision dans la description
d'un grand nombre d'espices. Dans esprit de son auteur, il s'agissait d utiliser ensuite ces données de
base pour mieux comprendre la mécanique locomotrice sur laquelle il avait déjh fait paraitre une publi-
cation trés pertinente (1932). Il n'a pu, semble-t-il, poursuivre son @uvre jusqu’au lerme n'ayant
jamais publié la synthése des données anatomiques et des observations cinématigues.

Mosauer insiste par ailleurs sur I'importance de certaines relations entre muscles voising, ainsi
qu'entre muscles et pibces squelettiques, et, sur cette base, il a pu tenter non seulement de réduire
chacun des trois types considérés comme fondamentaux & un petit nombre de caractéres myologigues,
mais en plus il les relie par une ligne évolutive. Cest ainsi qu'il met Uaccent sur les rapports de fusion
ou d'indépendance entre les divers éléments du transversaire épineux, sur la dilférenciation de [ais-
ceaux dans la couche intercostale, et sur la libération des attaches vertébrales an profit de liaisons
tendineuses entre les faisceaux de museles voisins. Certains de ces critbres sont, nous le verrons, diseu-
tables. Dans son travail dhomologation des muscles, il utilise implicitement 'innervation bien qu’il
ne la figure pas dans le détail.

Enfin, il parvient & dégager des formes intermédiaires, certains Colubridés présentant par exemple
un type d'organisation Vipéridé ete., nous en discuterons plus loin. Toutefois an niveau de Iinterpréta-
tion phylogénétique Mosauer a fait preuve d'une grande prudence. Il a voulu d’abord établir des types
morphologiques fondés sur des faits précis, et dans ses conclusions il n'hésite pas & donner successi-
vement des hvpothéses contradictoires. Les Vipéridés, par exemple, présentent un ensemble de traits
plus simples que les Colubridés et leur organisation musculaire lui parait moins spécialisée (chaines
musculo-tendineuses courtes). L'abandon de hypothése de leur descendance & partir de Colubridés
parait done se justifier, 1l ne manque eependant pas de souligner qu'on pourrait tout aussi bien sup-
poser, au cours de I'évaolution pl-ﬂll-ﬂllﬁh'ﬁ des Vipéridis, la perte de ces liaisons tendineuses, ot de cer-
tains muscles courts (inter-articulaire inférieur '). Il conclut prudemment en supposant I'existence
pmh.Hﬂ. d'une sommunaté d'nrigina des deux types,

Les travaux d'Auffenberg (1058, 1961, 1962, 1966) s"inscrivent rigoureusement dans le méme
eadre que ceux de Mosauer. C'est une continuation de la méme méthode comparative limitée aux Ser-
pents, mais en raison peut-étre des activités paléontologiques de cet auteur, la tendance b interprétation
phylogénétique est trbs marquée. Il s'est attaché spécialement & 1'étude de ces cas embarrassanis, ces
irréductibles de la systématique, Loujours marginaux par un aspect et dont on attend soit qu'ils s'in-
tégrent dans un groupe constitué, soit qu'ils nous révélent des relations entre groupe (familles « péri-
phériques » des Hénophidiens en particulier), C'est & partir de ces derniers travaux que les caractéres
de la Myologie axiale furent de plus en plus pris en considération. Alors qu'en 1951 Bellairs et Under-
wood consacrérent seulement 30 lignes & toute la musculature du trone dans lear travail sur origine
des Serpents, en 1967, Underwood développe sur deux pages les données fournies sur ce sujet par les
travaux de Mosauer et Auffenberg. En réalité les problimes délicats posés par certaines des observa-
tions de Mosauer sont toujours sans solution, et Aulfenberg, dans un article général sur la locomotion
apode (1962) laisse percevoir la cause de ces difficultés. Depuis Mosauer, les recherches se sont trop
exclusivement centrées sur les Serpents, isolés de leur contexte systématique. Les travaux de Nishi
(1919) et de Vallois (1922), au contraire essenticllement extensifs ont été ignorés, et aucun travail
comparatil au niveau des Squamates n'était venu tempérer certaines des hypothéses élaborées b partir
du domaine restreint des Serpents.

1. Co muscle existe pourtant chez ks Vipéridés (wide infra).

Source © MMAR, Poris
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Par ailleurs, I'utilisation de caractéres myologiques en Systématique se heurte & une grande
difficulté méthodologique. On admet leur valeur pour enrichir la diagnose de certaines formes, mais
il parait discutable de les utiliser pour établic des relations phylétiques. En général, la musculature
est considérde comme un élément trés sujet & variation chez les Vertéhrés, sous le prétexte qu'elle est
plus directement soumise aux « adaptations » diverses !, Mais soulignons déja un certain nombre de
contradictions & ce propos.

Par exemple, l'ostracisme dont la musculature fmit 'objet en systématique est trés vanahle
selon les appareils. A cet égard la musculature des michoires est nettement favorisée, surtout grice
i I'activité de Haas depuis de nombreuses années (cf. la revue faite par cet auteur en 1962). Or un tel
ensemble mécanique traitant le matériel alimentaire n'est-il pas @ priori spécialement soumis & des
adaptations 7 Par contre, I'appareil locomoteur dans son ensemble est rarement pris en considération
en raison de sa trop grande labilité, ce qui parait incohérent. En effet, pour appuyer certaines hypo-
théses, il arrive méme d'inverser 'ordre d"importance relative des données. Clest ainsi que Weaver (1965),
dans un article consacré i 'anatomie cranienne des Xénodontinés, insiste sur la valeur de certaines
dispositions musculaires au niveau axial, dans la démonstration d'un stade protovipéridé illustré par
Xenodon. Selon lui, la musculature céphalique perd de son importance phylogénétique dans une lignée
ol I'appareil de la morsure se spécialise. Nous discuterons plus loin de la validité des [aits avanceés ;
il nous parait important de dire ici que les dispositifs axisux ne sont pas théoriquement moins sujets
i I'mfluence de cette transformation, puisque les Vipéridés frappent plus qu'ils ne mordent, en moba-
lisant toute une portion du corps de facon caractéristique.

Il s'agit, & notre avis, du résultat d'une mavvaise conceplion de 'organisme, et aussi d'une
certaine déviation, tout & fait inconsciente naturellement. En effet, nous voulons d'une part conserver
une division schématique entre les caractéres profondément inscrits, conduits au cours du temps par
les souterrains génétiques, et des caractiéres liés plus directement aux rapports qu'entretient |'organisme
avee le milieu sous toutes ses formes, nous sommes d’autre part contraint par les faits réels d'utiliser
s pour les besoins de la cause » les caractéres qui se révilent importants, quelle que soit leur place dans
la division théorique préalable.

De ce conflit entre une raison théorique et une raison pratique nait un malaise qui nous parait
caractéristique des sciences biologiques directement confrontées avee les formes vivantes actuelles ou
passées, Sans doute, & défaut d'un corps de théories, ces sciences devraient-elles s'armer d'une dootrine
offrant une cohérence méthodologique.

Aussi bien pour en revenir & la musculature axiale des Serpents, les données qu'elle fournit,
sont-elles le plus souvent intégrées dans un cadre déji préparé, parce qu'on les juge nécessairement
subalternes. Ce procédé est évidemment contraire au principe des corrélations, selon lequel il faut
d'abord discerner les rapports entre les éléments anatomiques, I'organisme n'étant pas issu d'une jux-
taposition mais d'un ensemble structuré de mveaux emboités,

Cest pourquoi certaines des interprétations avancées par Auffenberg sur I'évolution de la mus-
culature axiale des Serpents nous paraissent contestables, puisque, comme nous I'avons déja signalé
(Gase 1967 e, p. 70), il suflit d"étendre le champ d'investigation & I'ensemble des Squamates pour obte-
nir une inversion du sens évolutif supposé.

Dans cette voie la synthise récente d'Underwood sur la classification des Serpents (1967) est
trés remarquable. L'auteur passe en revue les principales données anatomiques connues & ce jour, en
les traitant sur un plan d’égalité,

Il parvient ainsi & esquisser différentes étapes d'organisation. Par ailleurs dans ses proches
recherches sur les cellules visuelles, il a étendu son étude comparative & 'ensemble des Squamates.
Cette double démarche extensive, consistant & replacer I'élément étudié dans son contexte nril.niqur,
mais aussi le groupe étudié dans son contexte historique, nous parait étre la meilleure méthode.

C'est dans cet eprit que nous avons conduit nos investigations, d'abord en considérant, comme
nous y invite Vallois (1922), le stade reptilien comme type d'organisation primordiale des Ammniotes,

1. Nous développerons plus boin une eritique de oetle spposition entre caractére dits « adaptatifs » ot caractére dils
* phyloginitiques » (voir aussi Gase, 1970).
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et en cherchant & dégager les caractéristiques des Squamates, en décrivant ensuite les transformations
subies par I'ensemble musculo-squelettique de I'axe vertébral chez les formes apodes de cet ordre. On
peut alors sculement avancer la probabilité d'une valeur systématique pour certains caractéres, ou
bien au contraire s'en tenir & discerner chez les Serpents actuels, des types morpho-fonctionnels, dérivés
indépendamment d'une forme souche.

La premiére partie de ce plan de recherche a fait I'abjet de plusicurs de nos publications (Gasc,
1965, 1966, 1967 a, 1967 b, 1967 ¢, 1968, 1969 a). Ce qui nous permet & présent d'aborder avee beaucoup
de prudence et d'esprit critique une étude comparative restreinte aux Serpents.

. — DISCUSSION METHODOLOGIQUE
POUR L'ETUDE MORPHOLOGIQUE ET FONCTIONNELLE
DE LA MUSCULATURE AXIALE DES SERPENTS

Le brel rappel historique qui précéde nous a révélé 'existence d'un malaise qui devient parti-
culifrement aigu lorsqu’on tente de rapprocher forme et fonction. Il nous est apparu particuliérement
difficile d'ordonner nos observations et de construire notre travail en 'absence d'une doctrine, ou du
maoins d'une méthode répondant & une certaine coneeption de l'organisme vivant, Aussi bien cette
recherche fut-elle d'abord critique, nous en avons pris les éléments non seulement dans notre propre
domaine, mais aussi dans des domaines voisins, nous appuyant parfois sur des travaux entrepris par
des colligues, ou menés en collaboration avee des chercheurs dautres disciplines 1.,

Nous ne pensons pas, d'ailleurs, trahir en cela la tradition de I'Anatomie comparée, qui est liée
dans son esprit méme i un effort de synthése et de réflexion sur les formes vivantes, C'est pourquoi cette
science ressemble si peu & image qui est trop souvent répandue d'une branche morte .Hattachée aux

préoccupations profondes de I'esprit humain, elle posséde au contraire ce dynamisme fécond dont on
tend & déplorer I'absence dans les sciences technigues.

Avant de parvenir & une idée du Squamate serpentiforme telle qu’on puisse fondre en un ensemble
cohérent les observations relatives au squelette axial, i la musculature et & leur fonctionnement, et
les performances biologiques des Serpents, ainsi que lear rapports d'affinité, il nous faut passer au erible
les eoncepts sur lesquels reposent habituellement nos interprétations des faits.

Les divers écueils de la Classification évolutive.

Comme bien souvent, en la matibre, il faut remonter & un texte de la fin du cvin® sieels pour
situer les fondements du probléme. Buffon écrit (Oiseaux, I, p. 6) « Jentends par le nombre de parents,
le nombre des espiees voisines et assez ressemblantes pour pouveir itre regardées comme des branches
collatérales d'une méme tige, ou d"une tige si voisine d'une autre, qu'on peat leur supposer une souche
commune et présumer que toutes sont originairement issues de cette méme souche & laquelle elles
tiennent encore par ce grand nombre de ressemblances communes entre elles ; et ces espbees voisines
ne s¢ sont probablement séparées les unes des autres que par les influences du climat, de la nourriture,
et par la succession du temps qui améne toutes les combinaisons possibles, et met au jour tous les moyens
de variété, de perfection, d'altération et de dégénération s

Historiquement un eertain nombre de principes de la systématique ont été ainsi définis, repo-
sant sur U'idée de la descendance des étres, c'est-d-dire d'un passage étroit d'individu & individu, tel
que le révélérent, beaucoup plus tard, les travaux définitifs de Herm Fol et du Thuret sur la reproduc-
tion.

Or, ce principe est difficile & concilier avee la découverte de existence i tous les niveaux sys-
tématiques de chiméres, il se trouvent mélés des éléments apparamment empruntés & plusieurs lignées,

1. Je remercie Monsieur A, Ravoaud, Directeur du Laboratoire d'Embeyvolagio expérimentale de I'Institut Pas-
teur, d'avoir bien voulu commenoer aveo moi une éude comparés de la mise en place des ébauches des oeintures ches
les. Saurwons tétrapodes et apodes,

Source - MR, Poris
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Non seulement de eette contradiction nait un conflit constant entre Translormisme pur et Science de
I'Hérédité, mais encore tout effort de classification évolutive se heurte 4 des notions telles que : conver-
gence, parallélisme, chainons manquants, ete... Dans la pratique, on applique la définition citée plus
haut, et, partant du principe de descendance on suppose une souche commune i deux formes présen-
tant un certain nombre de caractéres comparables sinon identiques. Dans la plupart des cas, on est
amené & définir, & intérieur d'un cadre systématique, st en son intérieur sculement, une hidrarchie
des caractéres employvés, Cette hiérarchie n'est pas établie sur des critéres purement biologiques, mais
easentiellement avec la pensée de rendre plus évidents & l'esprit humain les rapports entre les étres.

Sans vouloir retomber ici dans le débat médiéval do Réalisme ot do Nominalisme !, il est cer-
tain que cette démarche, particuliérement lorsqu'elle est appliquée aux petites catégories systématiques,
conduit i des combinaisons de termes plus qu's une meilleure connaissance des rapports historiques des
[ormes vivantes,

Il est peut sounhaitable que les caractéres retenus comme décisifs, aprés une critique sévire,
soient hiérarchisés b ce niveau. Dans ce sens on peut espérer quelques résultats de la systématique quan-
titative, puisqu'elle peut permettre rapidement la mise en évidence de corrélations insoupgonnées,
et, au moyen de machines électroniques, de confronter une masse importante d'informations pouvant
provenir de disciplines diverses. Mais I encore il faut craindre qu'on se contente de ne confier que des
informations orientées selon des schémas préétablis, qu'on se contente, en quelque sorte, de contrdler
et d'étofler des clefs dichotomiques déji existantes (danger qui se fait jour dans un article récent. Peters
1906G9).

Le problime est bien en effet dans cette ambiguité fondamentale de la systématique, de recon-
naftre les taxons et révéler leurs liens historiques. 11 n'y a pas de connaissance sans reconnaissance préa-
lable. 11 nous faut inventorier les objets qui nous entourent pour ensuite les comprendre. Mais ce travail
d'inventaire ne peut pas #tre définitif, puisqu'an fur et & mesure de I'accroissement de notre com-
préhension, 'importance des eritéres retenus et les rapports réels entre les formes se dévoilent pen &
e,

C'est le mérite essentiel de Cuvier d’avoir su reconnaltre dans le principe des correlations un
moyen de doter la Biologie d'un instrument qui n'a de comparable que le tablean de la Classification
periodique des éléments de Mendélééy.

Mais, alors que la simple conjugaison du nombre atomique et du nomhbre d'électrons périphé-
riques 2 permet d'obtenir non seulement une image cohérente de la séquence des éléments chimiques,
mais en plus une idée de leurs proprictés fonctionnelles, le nombre des facteurs entrant dans la déter-
mination de la forme des étres vivants est telle qu'une analyse bi ou méme tri-dimensionnelle est inca-
pable de dépasser un certain degré de probabilivé,

La Systématique ne saurait donc étre en Biologie un simple travail de mise en archive, ee doit
#tre avant tout une réflexion critique sur chacun des caractéres fournis par toutes les autres disciplines
el une teptative constamment renouvelée de synthise, Au lieu de constituer pour une génération des
cadres rassurant pour U'esprit et dont la précarité est bientdt mise en évidence, le systématicien, compa-
rable & un funambule jongleur, doit, tout en conservant un équilibre toujours menacé, changer de
points d'appui, et, soupesant les critéres qui lui sont proposés, ajouter & chaque pas une probabalité

supplémentaire & notre connaissance.

1. La philosophie réaliste domina la pensée médidvale jusqu'ou xiv® sibele. Le réalistes eroient en la réalité des
eoncepts auwdgieels parvient Uesprit aprés examon du monde extérisur, [1aafit 4o ropondre b un sertain nombre de ques-
tioms, de faire 'inventaire des qualités d'un objet, pour connaitre la place qu'il scoupe de touts dtornité dans I"Univers.
Selon oetie philasaphie bo monds o8t un toat clos, défini par les idées, les substamces qui résident en toutes choses @ cest
un idéalisnee fixmte. Pour bes philosophes nominalistes, qui Femportérent grice & la personnalité de Guillsume d'Oeeam
(Willimey Dok ham qui enseigna & Oxford puis b Pars ao dibut du xev® o), la réalitd n'est ropréisentde que par bos individus,
bes Taits inolés, ot les concepls de "esprit humain e sont que des signes commaodes, sans valeur universelle. Mais on peui
utiliser cen signes empisiquement, en partioulier o reolwrehant, par Fobservation, la colncidenss sntes led phénomines
{sensw stricte : oo qui est apparent] @ ¢'est un empiriime qui ouvee la veis i la Science expérimentale.

2. Ceei est la justification actuelle de la Classification périodique que Mendeleev ne connaissait pas. Comms le
principe de eorrélation pour Cuvier, il ne 8'agissait d'abard pour lui que d'un modéle smpirique ot induetif & partie duguel
il devenait possible de procéder & des déductions.

3 GEd 017 & 2
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L'effort enitique deit d’abord porter sur trois idées maltresses de la pensée biologique, antéricures
méme @ I'idée du Transformisme : l'idée de la descendance, I'idée d'une Echelle des étres et idée du
Milieu s'opposant ou s'imposant aux étres. Selon la prédominance ou l'exclusion d'une de ces idies,
le schéma devant servir de base pour I'insertion des formes dans une classification sera trés différent.
On a pu décrire ainsi plusieurs conceptons fondamentales, linéaire, arborescente, réticulaire ou fibreuse
(voir Lessertisseur 1960). Nous avons vu en commengant combien il était rebutant de vouloir consi-
lier l'idée d'une descendance linéaire avee la réalité qui nous montre des formes oi les caractires de
lignées différentes se trouvent mélés. En outre les lignées ne doivent plus étre considérées comme une
suite d’individus, mais comme des ensembles, espéee ou populations. Nous exposerons plus loin des illus-
trations concrites de cette difficulté & laquelle se heurtent les essais de classification des Serpents.

Quant i I'idée de 'Echelle des étres, on peut dire que les Serpents en ont été les victimes désignées.
Cette trés ancienne conception hifrarchique du monde vivant a servi de fondement & la plupart des
Classifications, mais ¢'est sans doute Lamarck qui en a donné le premier I'expression la plus solide
dans sa Philosophie zoologique (1808) 1, Cette idée [ut la condition théorique préalable i 'établissement
d'une hypothése transformiste. Depuis Lamarck, le eritére essentiel de cette hidrarchie est le « perfee-
tionnement » des organismes, c'est-h-dire le degré de complexité de I'organisation, par la structure des
organes et les rapports qu'ils entretiennent, mais ¢'est aussi, dans la perspective lamarcko-darwinienne,
le degré d'efficacité de I'étre, son aptitude b survivre et surtout & se reproduire. C'est done précisément
& ce niveau que viennent interférer, d'une part 'idée de descendance, d’autre part 'idée du milicu,
entité se dressant face h I'étre. Aussi bien & partir de 1860, toutes les prémisses des discussions ulté-
rieures sont-elles & la disposition de plusieurs générations de biologistes et de philosophes, & la recherche
d'une doctrine cohérente du Transformisme.

Le schéma hiérarchique, tel qu'il était proposé laissait en effet un champ tris vaste & Uinterpré-
tation. Tout repose en fin de compte sur l'idée qu'on se fait de l'étre vivant. 5i on le considire lui-
méme comme constitué d'éléments hitrarchisés, on tiendra compte, pour lui attribuer un rang, de ce
qu'on suppose étre I'appareil supréme. C'est ainsi qu's la suite des progrés considérables réalisés dans la
connaissance du systéme nerveux, et en prenant toujours comme ligne de mire le phylum des Verté-
brés conduisant & 'Homme, on en vint & confondre évolution et cérébralisation. Nous avons montré
ailleurs (Gasc et Lessertisseur 1964) que méme le processus de la eéphalisation était bien autre chose
qu'une cérébralisation. Il s'agit au contraire d'un vaste ensemble de transformations affectant les
rapports entre les éléments de la structure céphalique, de telle sorte que I'évolution des pibees masti-
catrices (de tout le splanchnocrine chez les Vertébrés) pourrait aussi bien étre mise au premier plan.
Par ailleurs, l'extension du champ d'investigation & la plus grande partie des représentants du Monde
Animal ne pouvait que laisser des doutes sur le rdle primordial du degré de complexité du systime
nerveux dans I'aptitude & survivre et & se reproduire.

Il ¥ a done un danger & vouloir confondre a priori efficacité et complexité, ¢'est-b-dire 'idée
d"une sélection darwinienne et d'une hiérarchie évolutive ; elles s'appliquent semble-t-il & des phéno-
ménes d'ordre différent, ce qu'illustrent les espéces panchroniques et la coexistence dans la nature
actuelle de formes de vie trés « simples » et d'autres tris « complexes s. En outre on ne s'est pas encore
accordé sur le niveau auquel devrait se manifester cette complexité, niveaux moléculaire, miscrosco-
pique ou macroscopique. Nous avons énoncé (Gase 1970) cette nécessité de ne comparer que des élé-
ments de méme niveau en citant I'exemple suivant : May (1945) insiste sur 'unilormité morphologique

1. = IWabord, on est fored de reconnalts que la sére des animaux, distribués sonflormament & leurs rapports matu-
rols, présonts une série de masses particuliéres, résultantes des différonts systemmes  organisation employés par la nature,
et que oes masses distribudes elles-midmes d'apris la composition déoroissante de l'organisation, forment une véritahle
chalns, Ensuite, on remarqus que, saul les anomalies dont nous déterminerons la cause, il régns d'une extremits & Pautre
de oetie chalne, une dégradation frappants dans Vorganisation des animaux qui la composent, et une diminution pro-
partionnée dans le nombre deos lacultés de cos animaux ; on sorte que 5i & P'une des extrémités de la chaine dont il 'agit,
s irouvent les animaux les plus parfaiis & tous égurds, Von veit acoessoirsment & Pextrémiiéd opposée les animaux les
plm-.nphul les |:|.I'|.- '-:-Frh.ill ql.l.i puissent 88 tranver dans la nature s, R..ppllm:li que Lamarok cheisit un plan d'expo-
wition inverse de oelui que nous adoptons habitusllament, 1] suit e seos de la = dégradation = o8 non celai du « perfection-
mement s

Source | MIBE), Parss



L'APPAREIL MUSCULO-SQUELETTIQUE DE L'AXE VERTEBRAL CHEZ LES SEHPENTS 19

du systéme nerveux chez les Vertébrés comparée aux variations de I'appareil respiratoire. En effet
des deux systémes, ce dernier est apparemment plus engagé dans la dialectique de I'organisme avec
le milieu, plus directement soumis i des exigences physico-chimiques, il montre des modifications macros
copiques importantes selon le type de milieu fournisseur d'oxygine. Par contre, si on s'attache & ne
comparer, dans les deux systémes, que des niveaux équivalents, en partant de la grande fonction que
chacun assume (information — intégration — commande pour le systéme nerveux ; libération de 'éner-
gie chimique des métabolites pour le systéme respiratoire), les modifications parassent bien plus grandes
au niveau cellulaire dans le systéme nerveux par la multiplicité des synapses, lapparition de relais
nouveaux, le remaniement et accroissement de portions entitres de 'encéphale, ete... alors que les
cellules employées dans le systéme respiratoire ont des rapports remarquablement uniformes. En outre,
il faut toujours aveir présent i 'esprit que la complexite structurelle n'implique pas nécessairement
une complexité fonctionnelle.

Vers une conceplion de ['organisme en tan! que complere structuré.

L'étude de formes réputées engagées dans une impasse, comme les Serpents, est particulitre-
ment propice & la mise en évidence des erreurs de perspective qu'a introduit en Biologie I'acceptation
sans critique des concepts précédemment discutés qui furent féconds et, il nous faut le reconnaitre,
répondent i un aspect de la réalité,

Prisonniers qu’ils étaient de aspect téléologique du concept de Progrés, dont Szarski a récem-
ment présenté une étude eritique trés pertinente (1968), les naturalistes ne se sont, depuis la fin du
sibele dernier, intéressés aux formes apodes qu'en tant qu'étres privatifs. Ce point de vue a conduit
i deux types de travaux.

D'une part des études comparatives sur des formes réunies par leur aspect régressé (Heusin-
ger 1828, Firbringer 1870 & 1900, Humphrey 1872, Sauvage 1878, Cope 1802, Coe and Kunkel 1906,
Bellairs et Underwood 1951, Underwood 1957 a) faisant un constat de I'état rudimentaire de certain
de leurs organes, complétant en cela les observations classiques de Cuvier (1B36) et s'attachant parfois
i percevoir les modalités du processus régressil (Kneg 1918, Essex 1927).

IV'autre part des études qui ne portent que sur les formes apodes sans vouloir les comparer &
des formes voisines, ni les intégrer dans leur contexte systématique, par exemple pour les Amphishé-
niens (Smalian 1885), pour les Serpents (Mosauer 1935, Bellairs 1950, Mlynarski et Madej 1961, ainsi
que les travaux myologiques d'Auffenberg 1958, 1961).

Severtsov fut le premier, semble-t-il, & situer edte b cdte, parmi les processus évolutifs, les pheé-
noménes & progressifs » et les phénoménes « régressifs » (1931 a). En outre, son travail sur la réduction
des organes chez les Vertébrés (1031 b) n'est pas de tout un simple catalogue deseriptil. 11 met en
évidence les retentissements multiples qui accompagnent ce qu'on percoit d’abord comme une réduc-
tiom, il envisage 'organisme comme un tout génétiquement structuré et dégage en particulier la corre-
lation qui existe entre Ia réduction des membres et Uallongement du trone, ce dernier étant, selon lui,
le primum movens du processus. L'essentiel de ces idées ont été reprises par Stokely (1947) et poussées
Ellll liEM dans la voie du lamarkisme, par son insistance sur le rile de I'organisme face aux exigences

u maheu.

Adhérant complétement & la conclusion de Szarski (1968), nous voyons un progrés évalutil
dans tout processus guel gu'il soif, tendant & augmenter la différence entre les formes descendantes et
les formes progénétrices. Toutefois, nous verrons plus loin qu'il faut étre prudent dans cette voie, et
ne pas glisser vers un platonisme déguisé. Cette position nous a conduit tout naturellement & critiquer
un autre concept, celui de « régression des organes » (Gase 1970 b). L'analyse * nous a révélé que der-
riére ce concept se cachaient deux idées appartenant & une mentalité pré-scientifique, d’une part celle
de la finalité de I'évelution, d'autre part celle d'une indépendance des parties dans le tout urg;.niquu
(conception d'Empédocle).

1. L'essentiel du développement qui suit & constitué la matitre d'une communication faite en asiit 1969, & Tstam-
boul, lors d'un « NATO advanced Study Institute » sur le thimes « Evolution des Vertébobs s,
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Une revue des différents cas présentés parmi les Vertébrés, et en particulier de appareil hyo-
branchial des Mammiféres (Gase 1967 a), mais surtout 'étude des Squamates serpentiformes replacés
drm un contexts systématique large, nous ont fourni de nombreux arguments en faveur de cette opi-
nion,

Happelons que la comparaison de tous les Sauriens permet de mettre en évidence |'existence
d'une tendance vers un type serpentiforme qui s'est manifesté selon des modalités différentes dans
chaque grand groupe systématique i I'exception des Iguaniens (fig. 2). Mais dans tous les cas, le pro-
cessus 8'accompagne de remaniements profonds de tout organisme : élongation du trone, uniformi-
sation apparente des vertébres, remaniements musculaires, ete... (Gase 1967 d).

Fro. 2. — Diagramme polaire mottant en évidenoce les différentes modalités dorganismes serpentiformes choz bes Sau-
riens. 2 : Seincamorphes fex. : Feplinia) A, Anguimorphes (ox. Anguis] ; G, Gekkotiens fex. : Pypopus). Chagque
exemple est pris comme type représentatil d'une modalité (voir Gase, 1967 d}. Les caractires indiquéa par les
rayans sont soil qu..lit.ltiﬁ (12, nambre de vortéhres priascedes | 1, longuer relative de la queus ; G, site .u.rﬂj.qu..
par rapport i I'axe vortebral], soit qualitatifs (2, %, &, 5, degré de développement des membres et osintures anti-
rieurs ol postériours ; 7, position de la derniere hypapophyss ; B, constitution du sacrum ; 9, extension du para-
thorax ; 10, position des procossus costaux ; 11, présence ou absenee de parasternum). Le gradient étant choisi
dans le sens contrifuge, be périmitre est d'autant phs grand que Pespice est serpentilorme. La portion compriss
entre 6 et 12 révele les incongruences caractémstisues de différenoms systématagues dans les modalivés. Co diagramme
enl oitd ici & tites d'-:;."-ul:lu geniral, lo ditail de asalyss étint consigné dans Gase, 1967 4.

C'est toute la structure de I'organisme qui s'en trouve modifiée. 1l n'est pas possible d'isoler les
organes « ci-devant locomoteurs » du reste de organisme. On peut simplement constater la déerois-
sance de la part qu'ils prennent i la fonction locomotrice, alors que s'est accrue celle du systéme musculo-
squelettique axial dans cette méme fonction. Un organe quel qu'il soit n'est done régressé que si on
Iexamine isolément, ¢'est-i-dire dans des conditions contraires i la réalité biologique. Il a subi ce que
nous avons appelé une transformation basse, etant passé, dans la sphire fonctionnelle & laquelle il par-
ticipait, du premier plan & 'arriére plan, voire méme ayant glissé dans une autre sphére fonetionnelle.
Le méme processus de remaniement introduit dans les organismes des transformations hautes, permet-
tant la promotion relative d'un élément (en particulier dans le systéme nerveux central). Ces transfor-
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mations laissent done toutes possibilités i des glissements progressifs d'un élément d'une sphére fone-
tionnelle & une autre par une lente distorsion des rapports qui lient les éléments au sein de organisme.
Cest ainsi que la réduction du complexe appendiculaire pelvien s'accompagne de la libération des
vertibres sacrées, de la bilurcation des cdtes sacrévs et méme des premidres caudales, constituant le
parathorax qui loge les cours lymphatiques postérieurs, tandis que dans d'autres cas les membres
montrent un dimorphisme sexuel et fonctionnent en tant qu'organes d'acerochage dans I'accouplement
{Pygopodidés, Dibamidés, Boidés). Ces deux types de translormations, la premiére étant de loin la
plus fréquente, sont peut-étre i rapporter aux conditions particuliéres que crée Uallongement extréme
du corps pour I'hémodynamique et le rapprochement des sexes. Un élément théoriquement appelé
i disparaftre par le ratrécissement de son champ d'action dans une fonction peut subsister & la faveur
d'un glissement de fonction qui Uintégre dans une structure nouvelle. Il existe bien sdr des circons-
tances qui prédisposent, ou du moins rendent possibles, de telles transformations en particulier au
cours d'un stade intérimaire nécessitant une polyvalence fonctionnelle. Ce sont principalement le voi-
sinage topographique et la communauté morphogénétique (ex. les membres postérieurs des Squamates,
l'appareil hyvo-branchial des premiers Tétrapodes, les os de larridre mandibule des Reptiles mamma-
liens), mais aussi 'absence de compétition. Cest ainsi que la relative rareté de 'intégration des appen-
dices pelviens au systéime reproducteur chez les formes apodes a peut-étre pour cause I'existence préa-
lable d'hémipénis. En outre, il semble bien que, d'aprés les observations de Raynaud (1968], il v at
des relations étroites entre 'ébauche des membres postérieurs et I'ébauche phallique chez les Squamates.
Chez la Couleuvre, cette dernibre se constituerait aux dépens du matériel du membre postérieur.

Au fond, si des organes sont qualifiés de vestiges c'est parce qu'ils sont considérés comme des
exceptions au principe d'utilité de tout élément dans I'économie générale de orgamsme. Au eonlraire,
on pourrait d'abord se demander si toute forme est lice & une fonction, en particulier chez les Verté-
brés actuels dont 'histoire est si longue et si compliquée, 1l existe quelques exemples od la question ne
peul étre rigourensement tranchée : présence ou absence du pouce chez des genres voisins de singes
brachiateurs, platyrhiniens comme catarhiniens (Lessertisseur et Saban 1967), doigts latéraux des
Ongulés (Frechkop 1955). 11 apparait done que nous devons éliminer de ee concept de régression la
notion de perte de fonction * qu'il renferme sur un plan sémantique car elle entraine esprit, par le
jeu dassociations & des conclusions erronées sur le statut systématique des espéces qui montrent cer-
tains traits justifiant P'utilisation d'un tel concept.

En effet, lorsque nous cherchons un déterminisme & ces traits, nous ne pouvons que le trouver
soil dans existence d'une fonction ignorée, soil dans les jeux de hérédité, certans caractéres forte-
ment réduits dans des formes actuelles, pouvant réapparaitre & 'occasion de variations individuelles 2,
Ces anomalies, rappelant une disposition ancestrale, teintent alors Porganisation d’archalsme.

C'est ici que le raisonnement nous offre une autre occasion de nous tromper, en nous conduisant
i considérer la présence constante d'un organe dit vestigial dans une espice comme une preuve de
l'ancienneté de cette forme par rapport i des formes voisines oi ce miéme organe a disparu. Non seule-
ment nous comparons alors des formes contemporaines en voe d'établir une hiérarchie phylogénétique,
done chronologique. Mais, considérant d'emblée l'organe vestigial comme non-adaptatif, nous oppo-
sons la notion de caractére primitif & valeur phylogénétique & celle de caractére adaptatif dépourvu
de vertu dans une classific ation évolutive,

Ce probléme constitue un cas particulier du conflit ancien et toujours aigu tendant i opposer
le terme adaptatif au terme phylogénétique. Ce conflit, jadis restreint & I'Anatomie comparée, dont il
constitue en quelque sorte le péché originel, a surgit successivement dans toutes les branches nouvelles
des Sciences biologiques. Or, il est impossible de tracer une limite stricte entre les caractéres adapta-

1. Claude Bernard éorit @ « Vomoplate do 'Orvet et ln mamelle chez les miles sont des vestiges d'organes deveonus
sans fonctions s [Introduction & In Médecine expérimentals — 1856), En réalité, les glandes mammaires des mbes ne
peuvent, pas plus que s soa pulo-geracside de I'Orvet, #tm Bolées d'on complexe, dans cet exemple, originellsmeni com-
mun aux deux sexes dont le s iléments évolsent s cours du développement par la modification de leurs rapports mutuels,

2. Krieg (1M19) a montré que chez les Sauriens, les organes riduits montrent une tris grande variabilité, Rappe-
lons que, ehex I'Homme, are hyoidien peut s'ossifier, des portions de doigts latérany rapparaitre che le Cheval, ete...
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tifs et les caractiéres phylogénétiques ; d'ailleurs le probléme ainsi énoncé est fort mal posé. En réa-
lité, de quoi s'agit-il sinon de faire le partage entre ce qui résulte d'un accord de 'organisme avee le
milieu et la réalisation des potentialités du génotype. Nous trouvens d'un cdté la poussée génétique,
i la fois conservatrice et novatrice puisqu'elle tend & répéter les potentialités du patrimoine (ancienne
loi de l'unité de type), et peut néanmoins brouiller les cartes par le jeu des mutations fortuites. De
l'autre, une pression contingente issue des variations du milieu sous toutes ses formes (physico-chi-
migues comme biologiques) qui aboutit & une sévire sélection (les conditions d'existence au sens de
Darwin ¢t non de Cuvier) ; on peut considérer que I'organisme demeure passif, ou bien au contraire,
comme le suggérent les phénoménes d'immunité, qu'il est capable de répondre & ces incitations (Win-
trebert, 19363). La forme résulte d'une dialectique entre ces termes contradictoires, et le succés de
I"étre viable constitue la preuve de leur résalution.

Il parait done bien difficile de classer un caractiére dans I'ordre adaptatifl ou atavigue, Dis lors
que I'étre est viable, il n'est sans doute plus possible de déméler les contradictions. Toutefois, certaines
realisations formelles ont pu étre interprétées comme résultant exclusivement ou en majeure partie
de I'une ou I'autre des pressions, c'est le cas des hypertéhes et des organes résiduels. Mais encore ne
peut-on affirmer qu'il ne s’agisse pas de caractéres génétiquement liés dans un complexe dont un des
termes ou plusieurs termes nous échappent, parce qu'ils sont parfaitement intégres, Les vestiges de
eeinture pectorale chez I"Orvet ont-ils seulement une signification atavique lorsqu’on sait que I'éhauche
appendiculaire est trés tdt privée d'une partie du matériel myotomique incitant vraisemblablement
son développement (Raynaud et Vasse 1968), et qui par ailleurs prolifére, augmentant ainsi la longueur
du trone ? De ces deux caractéres liés, I'un est considéré comme phylogénétique (présence de vestiges
appendiculaires), alors que 'autre parait adaptatif (allongement du trone en rapport avee la locomotion
ondulante). De méme, chez les Boidés et les Dibamidés, peut-on considérer les vestiges appendiculaires
pelviens seulement comme la marque d'un archalsme, alors qu'ils interviennent dans une fonction
parasexuelle (Gasc 1967, 1968) ¢

On comprend alors aisément pourquoi les différents caracteres ne peuvent avoir la méme valeur
systématique d'un groupe & un autre. Il y & méme lh une certaine évidence, puisque, si on distingue les
#tres entre eux, ¢'est parce que la réalisation de leur forme (s.0.) s'cst effectuée en empruntant des voies
différentes, 'équilibre autour duquel se sont résolues les contradictions évoquées plus haut ne s'étant
pas établies au méme point.

Ce qui importe done c'est de trouver l'ordre interne, « la rationalité » des liaisons existant au
sein de l'organisme entre les parties qui le constituent. En ce sens Cuvier fut le véritable fondateur de
I'Anatomie comparée en tant que Science, dis lors qu'il énonga le principe des corrélations. 1 se déga-
geait alors radicalement des influences de 'école allemande pour qui lordre interne était plus idéal,
voire mystique, que rationnel. L'étude des structures organiques, que Claude Bernard poursuivit sur
un autre plan ! permet d'établir une hiérarchie des caractéres plus proche de la réalité, en mettant en
évidence la facon dont les rapports de forme et de fonction entre les diverses parties de 'organisme
assurent son économie géndrale.

Nous aurons plus loin I'eccasion de citer plusicurs exemples d'interprétations erronées dans le
domaine de la classification des Serpents. Les Amphisbéniens, parmi les Squamates serpentiformes,
constituent un ensemble apparemment homogéne, que I'on isole & présent des Sauriens en les élevant
au rang d'infra-ordre. Les ceintures subsistent mas n'ont plus de rapport avec axe vertébral, Le
degré de réduction de la ceinture pectorale varie, elle constitue encore chez les Trogonophiinés une large
plagque ventrale (fig. 3), & laquelle correspond une disposition particulitre des anneaux tégumentaires,
I'ensemble formant une sorte de bouclier. On pourrait en déduire que ces formes sont plus primitives
que celles ot ne subsistent que des rudiments latéraux. Or il s'agit an contraire d'animaux utilisant

1. Tout en suivant la méme voie, Claude Bornard dut d’abord dénoncer le dogmatismes de Cuvier dont be principe
des corrélations, structuralisme poussé & Iextréme, interdisait toute connamsance du fonctionnement isolé d'un organe :
« Toutes les paribes d'un corps vivani sont lides ; elles ne peuvent agir qu'autant qu'slles agissent toutes ensembles :
vouloir o séparer une de la masse, o'eat la reporier dams Uordrs des subsionoss mortes, o'sst on changer entidrement
Vessemos 5. Co dqui interdisait tosits « Médesine expérimentale s, [Lettre & J. C. Mertrad) Introdustion aux « Legons d' Ana-
Ll compants =

Source | MIBE, Parts



L'APPAREIL MUSCULO-SJUELETTIQUE DE L'AXE VERTERRAL CHEZ LES SERPENTS =

un mode plus spécialisé de forage, théoriquament le plus efficace puisquils utilisent simultanément
les muscles épaxiaux antiméres pour relever leur museau en forme de pelle (Gans 1960, 1963). Le bou-
clier ventral intervient alors comme point de résistance contre le plancher du tunnel,

Fie, 3. — Diffécrents degrés de développement de la ceinture pectorabs chez bes Amphisbéniens (Trogonophiinés) (4 aprés
iGams).

A, Trogenophis ; B, [Nplamstapen ; C, Pachycalomus ; 1, Agamadon.

Si nous avons évoqué plus haut le danger d'un Platonisme larvé, c'est qu'en fin de compte, la
plupart des raisonnements que nous venons de développer se raménent i la recherche d'un archétype,
idée de Vertéhré complet réunissant tous les attributs essentiels de I'Embranchement. Certaines appli-
entions de cet autre concept, apportées par les spéculations de la Philosophie de la Nature, ont hien
résisté & I'épreuve du temps (complexe branchio-pharyngien par exemple) mais, dans de nombreux
eas cette notion conduit aussi i des erreurs, tels 'extraordinaire extension du gril costal des Serpents
vers |'arritre, ou leur type particulier de segmentation musculaire. 5i on admet comme proche de la
disposition archétypique une segmentation métamérique régulitre, résultant du mode de segmenta-
tion du mésoderme dorsal chez les Vertébrés (cf. Gase 1967), la disposition segmentaire de certaines
formations tel le squelette et la musculature de 'axe vertical peut #tre considérée comme primitive,
Chez les Squunnl'.n les deux premibres chtes cervicales régressent au cours du développement, la seconds
paire subsiste chez un Saurien serpentiforme trés original, Dibamus (Gase 1967 b) et quelques Héno-
phidiens (Hoffstetter et Gase 1969), la troisiéme chez quelques Sauriens, un Amphisbénien (Rhineura),
la majorité des Serpents, la quatnéme chez la majorité des Saunens, ste... Il ne parait pas v avoir
de linison entre le type d'organisme et la longueur de la portion cervicale dépourvue de cbtes, mais
plutdt des variations systématiques. Par contre chez tous les Squamates serpentiformes les cdtes se
maintiennent iuulu".u cloague. Il ¥ a la manifestement une liaison entre cette disposition et ce type
d'organisme qui, reposant entiérement sur le substrat, posséde une paroi capable de résister i I'effon-
drement. On aurait tort, par conséquent, d'y voir un rappel de la disposition archétypique.
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IV. — METHODES TECHNIQUES

Dissection.,

Nous avons décrit en détail (Gase 1967 ¢) la méthode de dissection qui nous a paru la plus appro-
price pour obtenir une vue claire de 'organisation musculaire et de 'innervation chez les Serpents,
Aussi bien n'en reprendrons-nous ici que essentiel,

Pour ce qui concerne la museulature axiale, nous avons toujours procédé de la méme facon

Tout d’abord le spécimen est soumis & un examen superficiel el & des mesures destindées & #lre
utilisées ultéricurement dans les reconstructions,

Ensuite, nous dégageons progressivement un des [nsceaux constitutifs de Pun des cordons
musculnires, généralement celui du transversaire épineux, en nous aidant comme fil conducteur d'un
tendon d’insertion.

Nous poursuivens la dissection de proche en proche en solant les différents laisceaux par leurs
tendons de passage ou leurs insertions communes.

Le principe de notre méthode est de dégager le motif musculaire élémentaire, et de le Ggurer
sur un diagramme. Ce travail suppose, non seulement un contrdle bilatéral, mais des sondages en pla-
sieurs points du trone, en particulier en avant et en arriere du site cardiaque,

La recherche de Iinnervation nécessite, d'une part le relevé du niveau d'entrée des nerfs dans
les différents faisceaux, ceci pouvant s'elfectuer au cours de la phase précédente ; d’autre part une vue
générale de la distribution d'un seul nerl rachidien, imposant une dissection transversale qui détruit
les rapports musculaires et ne peut done &tre effectuée qu's la fin de Iétude.

Nous avons effectué une synthiése graphique des données concernant 'organisation musculo-
squelettique et =on innervation pour les trois grands types, Boidé, Vipéridé, Colubridé, Toutelois,
I'étude précise de linnervation ne peut se faire que sur des animaux frais, légirement formolés, ou
bien sur des pikces conservies apris une fixation convenable, Beaucoup de pitees n'ont pu #tre utilisées
dans ce but parce que fixées trop tardivement, souvent aprés un début de putréfaction aceélérée par
des conditions elimatiques,

Dans la mesure du possible, le squelette des animaux disséqués a été préparé pour contriler
la morphologie osseuse que nous avions au préalable observée sur un autre spécimen, et & Uaide de la
radiographie.

Toutes les dissections ont été consignées par des dessing ; en outre des photographies ont été
nécessaires pour montrer certaines pnrtinm caractéristiques de Porganisation musculaire,

Caractéristigues morphologiques.

Pour faciliter les comparaisons ostéologiques et normaliser un certain nombre de termes définis-
sant des éléments de la structure vertébral, nous avons d'abord établi un protocole iconographique.
Dans tous les cas od cela été possible (et en cela nous avons été surtout limité par la longueur de cette
opération), nous avons réalisé des photographies des vertiébres leur orientation étant donnée par :

Un plan « horizontal » déterminé par les quatre points situés & Uextrémité latérale des facettes
zygapophysaires (fig. 4) ; ce plan ainsi défini permet de placer la vertébre selon trois orientations :

— Une vue latérale oi il est représenté par une droite passant par 'extrémité de la préeyga-
pophyse et 'extrémité de la post-zygapophyse du cité choisi, aucun point de 'autre edté ne devant
dtre visible ;

— Des vues antérieure et postérieure ol le plan de rélérence apparait comme une droite pas-
sant par les quatre points cités plus haut, les homolatéraux coineidant ;

— Enfin les vues dorsale et ventrale, o0 ce plan est paralléle au plan de la figure.

Pour comparer avec efficacité les diverses formes, nous avons choisi de figurer une méme série
de vertéhres : Vo, Vo Vo, ln derniére précloacale dont le numéro d’ordre est trés variable suivant
les formes, et Q. Il était matériellement impossible de représenter les cing vues citées plus haut de
chacune de ces vertibres ; mais cela ne parait pas absolument nécessaire, car les dilférentes vertilires
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Fra. &. — Vertibre de Python, YVee latérale dreite. Défnition due
= N plan de rilérencs et des principaux points ulilisés pour la

\) desoription. ., plan de rélérenes ; M., plancher nearal.

ont été choisies pour leur signification particuliére dans le cadre de la variation intra-columnaire. La
vue latérale de ¥, nous apprend tout ce qu'on veut savoir sur la portion immédiatement post-cra-
nienne 1 ; V, nous sert de modéle standard et nous en montrons les cing faces, 1l n'est pas certain que
le choix de ce numéro d’ordre comme type soit judicieux. En effet, nous nous sommes apergu au cours
du travail que e segment se situait souvent dans une zone charniére, au vomsinage du site cardiaque,
si bien que cette vertibre est tantdt dans la portion précardiaque (Boidés, Acrochordidés, Vipéridés),
tantdt en pleine région cardinque (certaing Colubridés et Vipéridés), ou encore dans la portion post-
cardiaque (certains Colubridés, Natricinés). Toutefois la comparaison avec la vue laterale de Vo, per-
met de corriger I'approximation de notre choix initial, la morphologie vertébrale se modifiant insen-
siblement dans la région du trone, puis brutalement dans la portion précédent le cloaque, c'est & la der-
nitres vertéhire de cette portion que nous avons demandé la comparaison. Li encore la vue latérale
est suflisante. Enfin, la vue antérieure de la premiére caudale apporte certains éléments d'information,
en particulier par 'orientation des pleurapophyses, et la présence ou non d'éléments ventraux (hypa-
pophyse ou hémapophyses) & ce niveau,

Les photographies ont servi de document pour faciliter le travail de dessin des pitees corres-
pondantes,

La comparaison des pidces rigourcusement orientées peut alors se faire en distinguant les sec-
teurs délimités par les éléments architecturaux de In vertébre. La droite tangente an bord supérieur
du condyle et paralléle au plan de référence représente approximativement Uintersection du plancher
du canal médullaire avee le plan de la figure, donc la limite morphologique entre le centrum et les piliers
de P'are neural. La position du massil synapophyeaire peut alors étre précisée par rapport & ce plan.

Il s'agit en fait de fixer les coordonnées rectangulaires des diverses parties architecturales et de
dégager plus aisément des caractéristiques résultant de la position relative et de la dimension de celles-ci,

De cette fagon la comparaison morphologique n'est pas une simple comparaison de figures. En
effet il nous est apparu que l'inconvénient majeure des descriptions morphologiques comparatives
réside dans leur stérilité au deli du but immédiat qui est le plus souvent une diagnose : on recherche
par exemple & déceler une différence de courbure de reliefs ou de longuenr de muscles homologues
chez deux espéees. Ces documents sont inexploitables parce qu'ils ne sont pas normalisés : seuls sont
retenus les éléments de la figure * qui présentent un intérdt dans le travail de discrimination ; autre-

1. Saufl peut ftre Dorientation des facettes zvgapophysaires ot la forme du condyle, Mais comme nous 'avons
signalé plus haut, be travail porte essentiellement sur s portion moyenne du trone, 88 non sur la charniére eranic-vorté-
birals, impliquée dans d'autres fonetions que la fonetion lecomotrios,

2. Nous entendons par figure e champ sur lequel porie la comparaison, il pout s'agie de 'organisme entier, d'un
appareidl [museulo-squeleltique par exemmple), el de la vertebra.
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ment dit on compare élément & élément, sans rechercher les rapports intrinséques qui régissent l'arran-
gement de chaque figure,

Pour ce qui nous concerne nous avons choisi, au eontraire, de normaliser la description, de telle
sorte qu'elle se fonde essentiellement sur I'architecturs, ici celle de I'ensemble vertébro-costal. La des-
eniption morphologique est alors dircctement exploitable en tant que document de base pour l'inter-
prétation fonctionnelle. Nous ne rencontrons pas les difficultés qui se posent dans la recherche d'un
plan de référence au nivean du crdne, il n'y a pas de pluralité fonctionnelle, le plan choisi est celui dans
lequel s'effectue le mouvement principal (llexion latérale), et enfin tous les points sont rigoureusement
homologues.

Donndes guantitatives.

L'examen ostéologique comprend deux sortes de données quantitatives : des numérations ot
des mensurations,

Le compte des vertbbres s'effectue soit sur des squelettes préparés, soit sur des radiographies,
i partir de I'atlas jusqu'i la premidre vertébre cloacale (région o les cites libres ou fixes sont bifur-
quées), Tris souvent, dans le cas de squelettes préparés, il est impossible de savoir si la dernidre cite
libre était bifurqudée ; mais étant donné les marges importantes de la varation, une erreur d'une unité
ne porte pas & conséquence.

Sur un méme tablean nous avons porté les principales dimensions retenues et les indices corres-
pendants, les mesures étant effectuées de dizaine en dizamne. Seules les deux extrémités, o'est-h-dire
les vertibres 3, 4 et 5, ainsi que les cloacales, sont mesurées individuellement. 1l ne nous est pas paru
utile de présenter ces tableaux, Mais, par contre, il nous faut donner quelques précisions concernant
la méthode de mesure et le choix des indices finalement retenus,

Pour mesurer la longueur du centrum ', on peut envisager deux méthodes (voir Gase, 1970 ¢) :
soit en prenant la longueur hors-tout, entre le sommet du condyle et les rebords latéraux du cotyle,
soit en prenant la longueur utile, du sommet du condyle aa fond du cotyle. La premiére méthode com-
porte une erreur puisque la mesure contient en réalité deux fois la longueur d'un condyle ; en outre la
murphn-hjr;: du contrefort synapophysaire subit de grandes modifications au long de la colonne pré-
cloacale, et introduit une cause d'erreur variable. La seconde méthode nécessite un instrument de
mesure i pointes courbes, & moins de procéder & la mesure de la distance entre deux points homologues
de la vertihre, Quoi qu'il en soit le résultat est identique pour 'étude de la variation intracolumnaire.

Les deux largeurs n'ont pas la méme signification. La largeur antérieure (la), hors-tout, com-
prend nécessairement les deux processus prézygapophysaires lorsqu'ils sont développés. La largeur
postérieure (lp) correspond exactement i la largeur zygapophysaire sauf dans quelques cas exception-
nels, telles les trente premidres vertébres de I'Anaconda (ou les vertébres d' Acrochordus, en raison de
reliels supplémentaires). La différence la-lp, indique I'importance de I'extension du processus prézyga-
pophysaire ; elle est lisible directement par I'écart qui sépare les deux courbes construites avec la et lp.

On peut comparer les dimensions d'animaux de taille trés différente en utilisant le logarithme
décimal des valeurs (Hoffstetter et Gayrard 1964) ; nous emploierons ce procédé pour les variations de la
longueur des centra.

L'établissement d'indices, combinant plusieurs valeurs, donne parfois des résultats démonstra-
tifs. La principale difficulté est ici I'absence de variable « stable ». Toutes les dimensions présentent une
variation intracolumnaire, Toutefois nous avons déja signalé, dans un mémoire d'introduction (1967 ¢,
p. 105), l'intérét des combinaisons entre largeur du toit et longueur du centrum ; ces indices ne signi-
fient pas grand chose par eux-mémes puisqu’ils représentent le rapport entre les deux dimensions en
prenant la plus grande comme référence. Or coette rélérence, ramenée & 100, varie constamment. Les
rapports ne sont done plus comparables entre vertéhres éloignées. Mais il n'en reste pas moins vrai
que pour chacune ce rapport traduit une proportion géométrique, et la courbe obtenue illustrera done
en fin de compte une transformation de cette proportion le long de la colonne vertébrale.

1. Les mesures en millimitres sont effectudes i I'aide d'un pied & coulisse muni d'un vernier an 1/100,
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Puisque notre but était de comparer aisément eette transformation intracolumnaire, nous avons
(la % 100 L x 100)

Erenr-Laeny
prenant comme base, soit le plus grand chiffre, soit le plus petit. 1l est évident que la valeur compara-
tive de ces courbes est strictement indicative et globale. 1l ’agit de profils graphiques et non de courbes
mathématiquement exploitables.

Nous ne publions ici que les données les plus démonstratives, soit sur le plan morphologique, soit

. a L X 100
sur le plan fonctionnel. 1l s’agit du logarithme de la longueur L des centra, des indices ———— et

la
Lx1 . lp % 100 : :
:‘E‘ de lindice 2 e (développement du processus prézygapophysaire), et enfin, pour des raisons
F
que nous expliquerons plus loin, du diagramme de dispersion obtenu avec le logarithme de la hauteur

100
totale et la valeur de lindice 4 E - pour la vertébre présentant la plus grande largeur.

Nous avons rarement pris en considération les dimensions verticales dans '"étude de la variation
intracolumnaire, parce qu’elles ne nous ont pas paru apporter des éclarcissements supérieurs aux don-
nées pricédentes.

utilisé dans eertains cas les deux formules possibles de chacun de ces indices

Centres de gravilé.

Si on considére I'ensemble de la colonne vertébrale comme une poutre, il est utile de connaitre
d'une part le centre de gravité dynamique de cette poutre, d'autre part le centre de gravité d'un seg-
ment de cette poutre, ¢'est-h-dire d'une vertébre, puisque théoriquement la fibre neutre colncide avee
la ligne passant par les centres de gravité de toutes les vertibres, Le premier est caleulé d'apris le
théorime des moments, ’est-d-dire en multipliant le poids (p) de chaque vertiébre par la distance (1)
de celle-ci & I'extrémité libre ('atlas), et en caleulant le rapport de ce produit au poids total de la

px1
colonn =
=t

% 1
Le eentre de gravité se trouve théoriquement au niveau du segment pour lequel PT = 0

Le second s’évalue trés simplement en suspendant la vertibre par deux points éloignés, angle
postéricur de la neurépine, et I'extrémité de hypapophyse. La vertébre est photographiée dans ces
deux positions, et sur un calgque il est facile de situer le centre de gravité & l'intersection des deux droites
matérialisées par le fil de suspension (voir fig. 38).

Analyse et mesure des mouvements vertébrauz possibles,

L'interprétation fonctionnelle de la musculature axiale nécessite d’abord une bonne connais-
sance des mouvements réels au niveau du support squelettique. L'examen radiographique de cadavres,
auquel nous avons procédé chaque fois que nous avens pu dispeser d'exemplaires frais, ne peut que
donner une approximation pour deux raisons,

1. l'image des vertébres est difficilement interprétable & cause des superpositions, et surtout
parce que leur orientation ne peut étre strictement contrdlée.

2. les tissus mous du cadavre (tégument, muscles, tendons, capsules articulaires) offrent une
résistance élastique et déterminent, en raison méme de la structure de organisme serpentiforme en
gaines concentrigques, des mouvements articulaires composites (la flexion latérale est perturbée par la
compression du gril costal du cdté concave et communique & 'axe vertébral un mouvement de flexion
dorsale et de torsion, ete...). 1l est done prélérable d'étudier d"abord les mouvements permis sur un couple
de vertibres isolées et complitement préparées b I'état d'os sec,

Pour ne pas outre passer les limites permises normalement par les capsules articulaires, ce qui
aboutirait & des déhiscences, nous avons contrdlé sur une portion de colonne vertébrale disséquée,
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Cet examen n'a porté de fagon compléte que sur de gros Boidés, car la taille de leurs vertihres
permet d'obtenir, non seulement de bonnes photographies des différentes positions extrémes des mou-
vements, mais des radiographies, c'est-i-dire des projections fidéles sur des plans de référence de la
pitce mobilisée, dont 'architecture devient visible. En outre, pour débrouiller plus aisément les super-
positions, nous avons enduit les facettes articulaires intéressantes de peinture an plomb.

Lix encore, nous avons utilisé la grande définition du film métallographique, permettant d"olite-
nir des tirages positils agrandis. C'est i partir de calques de ces tirages qu'ont été recherchis le centre
des mouvements et les amplitudes permises,

Dans un second temps nous avons recherché 'amplitude maximum d'une portion de colonne
vertébrale au cours des dilférents types de mouvements révélés possibles entre deux vertibres, Nous
avons choisi cette portion dans la région post-cardiaque d'un Python, approximativement vers le
milien du corps ; c'est en effet ce niveau qui est le plus sollicité au cours de la locomotion, soit pour
Pexercice de forces sur le substrat, soit en tant que point d'appui pour la portion antérieure du eorps
au cours de la prospection du milien. Par ailleurs, malgré les différences morphologiques notables entre
les vertibres antéricures et les vertébres moyennes du trone — en particulier la prédominance des
dimensions dorso-ventrales sur les dimensions transversales, méme dans les formes oi les hy papophyses
subsistent tout au long du trone — les mouvements ne sont pas différents, ni en nature, ni en
amplitade, entre deux vertébres, C'est la bridveté des centra dans la portion antérieure qui modifie
apparemment 'amplitude du mouvement global.

Pour mesurer I'amplitude on a fixé sur une planchette un segment de colonne appliqué contre
une réglette pour le maintenir en rectitude. La partie antérieure du fragment de colonne est ensuite
courbée jusqu'au maximum de liberté permise entre chagque vertéhree, telle quelle a été définie précd-
demment dans I'étude des mouvements articulaires simples, Aprés avoir photographié les positions
extrimes, on en eflectue des calques que I'on superpose. Ce protecole peut étre critiqué en raison du
fait que toutes ces mesures n'intéressent que P'axe vertébral see, débarrassé de toute le dispositil filiro-
élastique et musculaire qui normalement devrait limiter la course des pidces osseuses, Toutefois, indé-
pendamment du contrdle que nous avons effectué par ln dissection, il nous est apparu indispensable
de raisonner sur les positions extrémes des pibces osseuses, méme si elles ne sont pas atteintes dans les
conditions physiologiques, En effet si ces positions ne sont pas atteintes ¢'est précisément parce qu'une
certaine quantité d'énergie est dépensée par les dispositils cartilagineux, fibro-élastique et museulaire ;
done en fin de compte méme si 'amplitude du mouvement réel est inférieurs & Venveloppe déerite &
partir du squelette seul, le travail produit au cours de ce mouvement est fonction de cetie enveloppe.

Etude cinématique de ['ensemble du corps.

L'étude des mouvements comporte deux aspects : mouvements artificiels provogqués sur le
cadavre, mouvements réels de I'animal vivant. Les mouvements articulaires peuvent &tre examinés
par la manipulation de piéces squelettiques et de cadavres, mais I'ail ni la main ne sont capables d'enre-
gistrer durablement et ainsi de permettre Panalyse et la réflexion. Clest une constatation qui avait
conduit Marey (1884) & tant rechercher des dispositifs d'enregistrements graphiques, qui devaient,
disait-il, établir ce langage universel dont a besoin la Science pour transcrire ol communiquer les phé-
noménes naturels.

Nous avons utilisé abondamment la photographie, la cinématographie, mais aussi la radio-
graphie, et, combinaison de ces derniéres techniques, la cinéfluorographie. Le matériel animal & consisté
tant en pidces inertes qu'en exemplaires vivants ; alors que les premiéres proviennent essentiellement
des collections du Laboratoire d'Anatomie Comparée, mais aussi du Laboratoire d'Herpétologie, et
des Ménageries, les seconds ont é1é soit empruntés su Vivarium du Jardin des Plantes, soit rapportés
de missions par nous-mémes, par des collbgues bienveillants ou par des collaborateurs bénévoles, ou
bien encore achetés.

La photographie permet de procéder & des mesures précises, surtout 81 on la confronte i des
clichés téléradiographiques qui constituent i la fois des projections fidéles sur un plan choisi et des

COUpPes.
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Pour la cinématographie nous avons utilisé un matériel léger d'un format de 16 mm, donnant
dans des conditions relativement simples des images dont on peut extraire des séquences par contre-
typage photographique. On a pu ensuite faire la synthiése des conditions du mouvement au cours du
temps par les procédés classiques depuis Marey, La eadence maximum utilisée n'a pas dépassé 64 images
par seconde, ce qui est sulfisant pour décomposer les mouvements locomoteurs des Serpents. La plupart
de nos documents sont en noir et blane, mais il est évident que les formes sont plus aisément analysées
par I'eeil lorsque la prise de vue est effectuée sur une pellicule en couleurs.

Les animaux ont été placés soit dans des conditions expérimentales identiques (papier Canson
noir, quadrillé pour faciliter 'analvse, toile de jute ou carrelage), soit dans des conditions proches de
leur habitat (arbuste, bassin, terrean). Pour les animaux souterrains on a utilisé le procédé bien connu
du récipient vitré, le plus étroit possible pour limiter les possibilités de disparition compliéte de 'animal,
L'obstacle principal a été dans ce dernier cas I'éclairage indispensable, que ces animaux ont tendance
it fuir ; sans doute est-il préférable de réaliser ces enregistrements en lumiére infrarouge.

La plupart du temps nous avons utilisé des focales relativement longues (75 mm) et des bagues-
allonges, pour obtenir des gros plans, tout en maintenant une distance entre I'animal et nous compa-
tible & la fois avee la tranquillité du sujet, et, parfois, la séearité de 'observateur.
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DEUXIEME PARTIE

ETUDE MORPHOLOGIQUE

Au cours de cetie partie nous envisagerons séparément I'ostéologie et la myologie des trois groupes
systématiques majeurs, Hénophidiens, Cénophidiens et Scolécophidiens, en essayant de dégager pour
chacun les traits pénéraur comme les principales variations caractéristiques,

I. — MORPHOLOGIE COMPAREE DES VERTEBRES ET DES COTES
1) HENOPHIDIENS (= Booides)

Il n'est pas aisé de mettre en évidence les détails morphologiques qui, des formes arboricoles
comme Chondropython aux formes souterraines comme Eryr, ou aquatiques comme Acrochordus,
seraient susceptibles de définir un style vertébral propre & I'ensemble des Hénophidiens. Cependant
un tel style existe de facon évidente pour un grand nombre de genres, La difficulté, i encore, u'n':lj!n.ra
diés que nous nous écartons du groupe central pour examiner les cas marginaux sans qu'il soit possible
de faire la part des résonances phylogénétiques et des modifications se rapportant & certaing modes
de vie. Johnson (1954), dans une étude radiographique, avait cru pouvor rendre objectif ]ﬂ_“f“li'
ristiques des grandes divisions taxinomiques, en dégageant quelques dimensions et rapports indépen-
dants des variations intracolumnaires. Le résultat en est assez décevant puisqu’il ne fait que confirmer
sur un plan général ce que I'eil nous apprenait déji. Par exemple la ressemblance grossiire des ver-
tébres des Boidés avee celles des Vipéridés. La faiblesse de ce genre de travail purement métrique réside
dans la mise & I'écart de caractéres non directement quantifiables. Ainsi, la présence de longs processus
paraphysaires suffit & distinguer les Vipéridés des Boidés & partir d'une vertébre quelconque. _

Aussi bien nous parait-il plus explicite de tracer d'abord les grandes lignes de la morphologie
vertébrale d'un type central, un Boidé « hanal », ¢t de signaler les variantes ptil'll:fipllu. pour cerner
ensuite les limites au deld desquelles la conservation d'un méme statut systématique deviendrait pro-

blématique,
CARACTERISTIOUES GENERALES DE LA VERTERRE ET DE LA COTE DE Pyrron.

La vertébre.

La vertibre de Python est classiquement utilisée pour définir les différents traits propres & lostéo-
logie de I'axe squelettique des Serpents. (fig. 4). Nous ne reviendrons pas iei sur les donndées nnlvl?#né-
tiques et phylogénétiques développées ailleurs (Gase 1967, Hoffstetter et Gase 1968). Retenons simple-
ment que 'aspect général de la vertibre des Boidés (fig. 9) est massif, les dimensions transversale
(largeur) et dorso-ventrale (hauteur) I'emportant nettement sur la longueur. Dans la portion du trone
oii les hypapophyses sont réduites & 'état de carénes hémales, la hauteur est peu différente de la lar-
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geur maximum, Enfin la créte unissant latéralement la prézygapophyse & la post-zygapophyse (margo
lateralis) fait fortement saillie, de telle sorte qu'en vue dorsale la vertébre ne montre pas d"étranglement
transversal notable en son milieu.

Le cenirum, d'aspect robuste, posskde des contreforts latéraux antéro-postérieurs (margines
inferiores) appuyés vers 'avant sur la partie ventrale [parapophysaire) du massif synapophysaire.
Ces contreforts forment chacun un reliel mousse qui laisse de chague cdté de la ligne médio-ventrale
une dépression peu prononcée, Le condyle appartient & une portion de sphére, dans la région moyenne
du trone son diamétre est égal i la dimension verticale du bloc synapophysaire. Ce dernier s'étend
sur toute la hauteur du centrum, saufl dans la portion antérieure de la région précardiague, od il est
plus ventral ; il n'y a pas de processus prolongeant ventralement la parapophyse ; la constriction preé-
condylaire est nettement indiguée.

L'are neural repose sur les contrelorts latéraux verticaux du centrum (massils prézygapophyso-
synapophysaires), le mur des piliers est remarquablement épais. Le massil zvgosphénien se situe assez
haut, de telle sorte qu'en vue latérale la facette zygosphénienne apparait an dessus du plan de référence
(fig. 4). La pente du toit est assez forte, sa surface méme chez les individus de grande taills est peu
accidentée, le relief le plus notable #tant une créte prolongeant vers le haut, sur le flanc de la neuré-
pine, son bord postérieur, Toutelois certaines espéces (en particulier P, argus) montrent une rupture
assez nette dans la pente du toit au niveau du sommet de la facette zygantrale. La base de la neuré-
pine n'occupe pas toute la longueur du toit, elle se limite & sa région moyenne. En vue latérale, la neu-
répine, plus large & son sommet qu'h sa base, présente un bord antérieur proche de la verticale, tandis
que le postérieur s'incline fortement. Le sommet est rectiligne et paralltle au plan de référence. Les
facettes prézygapophysaires sont faiblement inclinées par rapport au plan de référence (emviron 7%).
L'examen attentil de ces surfaces, sur des radiographies effectuées avee une orientation identigue
i celle choisie pour la photographie (fig. 5), révéle leur nature convexe, et non plane. Cette con-
vexité coincide avec une courbe réguliére, un arc de cercle, admettant un centre différent dans I'une
et 'autre des orientations latérale et transversale, de telle sorte qu'on peut assimiler la surface de
glissement des prézygapophyses & une portion d'ellipsoide. Nous reviendrons plus loin sur l'inter-
prétation mécanique de cette morphologie particuliére. L'angle formé par la facette zygoshénienne
et la faceite prézvgapophysaire homolatérale (ou plutdt I sécante de 'arc) est de 45° environ.

Les foramens, De nombreux foramens perforent la vertébre des Serpents. Leur position a été
svatématisée par Aullenberg (1963), Hoffstetter et Gayrard (1964), Thireau (1967). Nous suivrons
la nomenclature adoptée dans Hoffstetter et Gase (1969). Le Python posséde un foramen latéral a la
hase de chaque pilier de 1'arc neural, c'est-d-dire juste au-dessus du plan du plancher neural {fig. 4).
Cet emplacement, & peu prés constant chez les Serpents, pourrait indiquer la trace de la limite embryon-
naire entre le centrum et les piliers arcuaux. Ce foramen conduit & une cavité creusée dans le pilier,
celle-ci n'étant d’ailleurs qu'un évidement local du tissu spongieux toujours important dans la vertébre
ophidienne {voir Gasc 1967 ¢, planches 1 et 11 et fig. 10). Ce foramen est présent chez tous les Serpents
i 'exception de Acrochordus. Chague face postérieur de la dépression zygantrale montre un foramen
zygantral assez grand relié au systéme trabéculaire situé & la base de la neurépine, et qui ne commu-
nique pas avec le systéme des piliers.

Sur la face ventrale du centrum, dans les dépressions qui, de chaque cdté, séparent |"éminence
médiane des margines inferiores, et i peu pris sur le méme plan transversal que les foramens latéraux,
s'ouvrent les foramens subcentraux. Enfin, entre ces derniers, et sur la ligne médiane, s'ouvre parfois
un foramen médian (P. sebae) de diamétre variable, mais souvent considérable. Ces foramens conduisent
également au systéme trabéculaire du centrum, occupé généralement en son milieu par une cavité qui
communique dorsalement avee le eanal médullaire par un large orifice, souvent dédoublé [voir Gasc
1967 e, fig. 10, Hoffstetter et Gase 1969, fig. 70).

La cdte et larticulation vertébro-costale.

Les cites sont particulitrement robustes dans le genre Python, et celles des individus de grande
taille (en particulier dans I'espiee géante P. reticulatus) pourrait soutenir la comparaison avee celles
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des Mammiléres de taille moyenne. En forme de lame dans leur moitié proximale, elles acquidrent dis-
talement une section circulaire et s¢ terminent par un pillon. La « téte costale » montre médialement
deux régons articulaires distinetes : d'une part, dans axe de la edte une vaste dépression s"applique
sur la synapophyse vertébrale dont la surface peat étre assimilée b une portion de cvlindre coupé tan-
gentiellement ayvant son axe oblique de haut en bas ot d'arriére en avant ; d"autre part, terminant un
contrefort antéro-ventral, une facette tuberculaire qui s’articule sur la parapophyse vertébrale, con-
cave dorso-ventralemenl et convexe antéro-postérieurement (éhauche d'une trochlée). Toutefois,
Farticulation vertébro-costale ne présente pas de hiatus entre les deax facettes articulaires (comparer
i Coluber, dans Gase 1967 ¢, fig. 33). Enfin un processus tuberculiforme & peu prés aussi haut que long
(dans le sens proximo-distal) s'¢léve dés le bord de la facette capitulaire en direction postéro-dorsale.
I.'ui-liquité de "'articulation est talle it li=s hl"-l:-.g. plam_rg de |l Ipl:rt.inm prr};l;_i|nl'[¢ i Iﬂ cile w0 trouvent
situées presque dans un plan transversal (ce qui est Pinverse de la disposition généralement rencontrée
chez les Mammiféres), Plusieurs foramens s'ouvrent au voisinage de la région articulaire, [ls sont le
plus souvent situés b une faible distance de In base du ProCossus tubereuliforme, sur la face antéro-dorsale
du contrefort tuberculaire, non loin de attache de la capsule articulaire (fossette ligamentaire). Dans
un plan transversal le corps de la edte montre une courbe réguliére, plus prononeée proximalement
que distalement, ¢'est-ii-dire plus assimilable & une fraction de spirale qu'a une fraction de cercle, En
vire latérale et en position anatomique la cdte trace une courbe sinusoide & peine perceptible, proxi-
malement coneave par sa face ventro-craniale, distalement concave par sa face dorso-caudale. L'axe
de la charniére costo-vertébrale formant un angle d'environ 6% avee la direction du corps de la ecdte,
o1 I'axe de la svanpophyse un angle d'environ 109 avee la verticale, le corps de la cite se trouve rejetd
obiliquement vers I'arriére avee un angle moven de 40 & 509, Clest pourquin les segments tegumentaires
paraissent décalés vers "arriére par rapport aux segments vertébraux (of. Gase 1967 e, p. 104),

MonpoLocie mEGIONALE DE L'AXE vERTEBRRAL pE Pyrmnox.

La région précloacale comprend plus de 250 vertébres chez les Pythons (287 sur un exemplaire
de P, sebae, 269 sur un P. argus) et peut, semble-L-il, dépasser 300 chez certains individus. Les varia-
tions individuelles tendent évidemment b augmenter avee le nombre total de segments, ot ces chiffres
sont donnés & titre d'ordre de grandeur. Il n'existe pas, d'ailleurs, & notre connaissance, de travail
hiométrigue consacré b I'étude de ces simples varations numéngques et de leurs corrélations éventuelles,
ce qui vient d'étre entrepris par Thirean (1967 a) sur quelques Vipéridés.

La subdivision sub-régionale, telle que nous P'avons définie ' dans notre mémoire d'introduction
(1967 ¢), "établit ainsi :

— un complexe atlas-axis typique, o’est-h-dire un atlas formé d'un arc neural et d'une pibce
hypocentrale, un axis comprenant le deuxiéme centrum b Uextrémité antérieure duquel est veny 8'goco-
ler le centrum de 'atlas (apophyse odontoide), le deuxiéme arc neural, et enfin, selon ls type B du
schéma que nous avons proposé (Gase 1961, précisé dans Hoffstotter et Gase 1961), les pitces hypocen-
trales n® 2 et 3.

— une sous-région précardiaque, oi les vertébres s'accroissent régulifrement en dimension
(fig. 5) et possident toutes une hypapophyse nettement développée sous le condyle. La base du ewur
est située chez les Pythons, au voisinage de la 702 vertébre, ce qui parait tris antérieur quand on consi-
dére la longueur du corps, mais nous verrons plus loin que ce chiffre est probablement indépendant
de ln longueur totale & Vintérieur de la famille. Par rapport aux caractéristiques générales déerites plus
haut, cetle sous-région se singularise par I'accentuation des dimensions et des reliels dorso-ventraux -
la neurépine est trés haute, étroite dans le sens antéro-postérieur, particulitrement & sa base, ce qui
lui confire un profil en forme de palette ; 'are neural et le centrum sont étroits, la pente du toit forte,
les ailes zygapophysaires s"étendant peu latéralement ; le processus pri-zygapophysaire est impercep.
tible ; le massif synapophysaire se décale ventralement par rapport & 'axe condylo-cotylien.

1. La diseussion relative aux choix des eritéres de sous-régionalisation a été développée dana Gase 1966, 1967 |,
1967 d, 1968,

Source . MIBE), Parss
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Fig. 5. — Courbes de variations de la longueur des centra vertébraux ches quelques Hénophidiens, entre ¥V, ot les
eloacales (indiquées par les traits verticaux) 1, Python ; 3, Eunecles ; 3, Eryr ; &, Anilius ; 5, 1 spbeimens de Xeno-
peltis ; 6, Cylindrophis ; 7, Acrochordus,

— une sous-région post-cardiaque, caractérisée par une tendance & la diminution, au moins
relative, des dimensions dorso-ventrales : par disparition de I'hypapophyse, décroissance de la neuré-
pine, affaissement du toit, projection latérale des ailes zygapophysaires (présence d'un petit processus
pré-zygapophysaire) et déplacement du massif synapophysaire en direction dorsale. Ce sont les ver-
téhres de cette sous-région qui offrent le plus nettement Paspeet robuste typiquement décrit chez les
Boidés. En effet, I'accroissement des dimensions transversales (largeurs antérieure et postérieunre)
et longitudinale, trés brutal dans la sous-région précédente, est & présent stabilisé, alors que les dimen-
sions dorso-ventrale diminuent progressivement. Yers Iarritre, on observe simplement une décrois-
sance lente de la taille générale des vertébies ; par contre pour les quelques derniéres la chute est brusque
(voir la longueur du centrum en particulier).

La région cloacale débute avee une vertihre qui porte une cdte libre bifurquée ; elle comprend
cing vertthres et se définit par rapport i la présence des cours lymphatiques postérieurs.

Malgré la presence dans cette gone de vestiges de membres pelviens, ni I'axe vertébral, ni les
edtes, ne montrent chez les Pythons une morphologie pouvant se rapporter & la disposition propre aux
Squamates quadrupédes (cf. Gase 1965-1966).

L'examen des courbes obtenues b partir des mesures définies en 1967 ¢ (p. 105), permet de pré-
eiser quelques-unes des caractéristiques de la vanation intracolumnaire chez le Python. Le maximum
de longueur du centrum est atteint dans le secteur de Vg4 il 0'y a pas de plateau net, mais une
variation lente en tous points. Les deux dimensions transversales mesurées, largeur antérieure, y
compris les processus pré-zygapophysaires, et largeur postérieure, atteignant leur valeur maximum
vers le début de la portion post-cardiaque, entre Vi et Vi On peut remarquer de plus que I'écart

2 584 017 B 3
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est faible entre les deux courbes, e qui met en évidence le peu d'importance du processus pré-zyvgapo-
physaire. Cet écart prend sa plus grande valeur dans la portion post-cardiaque (exactement entre Vg
el Vgop avec une pointe entre Vo, et ¥, ). L'indice établi entre ces dimensions peut #tre caleulé de
deux fagons (voir p. 27), Comme la longueur constitue toujours la plus petite valeur il serait souhai-

{ : Lox 100 L x 100 3 LR
tahle de n'utiliser que la premiére (Fapports - . et — 'y -}; toutefois 'autre possibilité, bien
il o

que mathématiquement moins rigoureuse peut paraitre plus démonstrative, en particulier, par exa-
geration des accidents quelle révile, dans la mise en évidence des sous-régions, Chez Python, ces courbes
(fig. 6) définissent une charniére située vers Vg, ¢'est-ii-dire, immédiatement en arriére du corur,

- ] oo
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Fio. 6, — Pylthan sebae,
o b e ventation B Tindien = :: e

b, courbe de variation de l'indice e

. Somhe & varketion ds Thadlse -7 190

Companatsons ENTRE LEs rFamiLies p HExormipiexs,

Hioldds.

La division de cette famille centrale en plusieurs sous-familles (3 ou 6 selon les auteurs) n'est
pas fondée sur les caractéres vertébraux ; tout au plus viennent-ils confirmer dans certains cas Uorigi-
nalité d'un sous-ensemble, par exemple la persistance des hypapophyses tout le long du trone chez
les Bolyerinés {Hoffstetter 1960), mais aucun n'a pu étre placé au premier plan. Underwood (1967)
qui souligne la division principale entre Pythoninés et Boinés, voit dans la tendance au maintien des
hypapophyses postérieures chez les derniers un eritére de différenciation. Mais il faut rappeler que cet
auteur incorpore & la sous-famille des Boinés, sous le rang de tribus, des formes élevées generalement
au rang de sous-familles, et en particulier celles dont un des traits est la possession d'hypapophyses

isures. Nous conserverons ici la divison en six sous-familles distinctes, car il nous paraft trop
audacieux, dans I'état actuel du probléme, de réunir par des liens plus étroits, dans une méme sous-
familles, des formes aussi diversifiées sur le plan geographique comme écologique. Nous adhérons en
cela pleinement aux arguments développés par Hoffstetter (1968, p. 207 et 208).

Par rapport au Python, pris arbitrairement comme type moyen, les différences morphologiques
sont bien moins importantes qu'on pourrait le croire, Elles se réduisent b deux tendances divergentes :

Source | MIBE), Parss



L'APPAREIL MUSCULD-SQUELETTIQUE DE L'AXE VERTEDRAL CHEE LES SERPENTS a0

accroissement ou réduction des dimensions dorso-ventrales. Le quadrillage des vertiébres & partir de
points homologues montre clairement l'importance de I'arc neural chez les Boinés et les Pythoninés,
méme chez Calabaria. On peut méme situer les deux extrimes entre lesquels se placent les représentants

Fra. 7. — Chondropythen viridis. Morpholagie vertébrale, région post-cardiaque.
A, fage craniale ; B, face caudale ; C, face dorsale ; D, lace ventrale | E, face latérale gauche ; F, face latérals

de deux verichres &n &

Source | MISE, Paris
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104b
e = 76 inclinnison dos facottes sygoeaphinknnes

Fio, 8. — Chondropython wiridis, Morphologie vertébrale,
B0, des lacsties rygapophyeaires @ 29,

d x 100

Fia. 9 — Erys johni. Morphologse vertébrale. [V e Vogl . = 65; inclinaison des (acettes zvgosphéniennes - 199,
des facottes zygapophysaires : 159

— B

\d

_—T

+h

J i)

d o 10

Fia. 10, — Profil de vertébres post-sardiaques de P sebas ot P, reliculabs. = T0.
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de ces deux sous-familles. Chondropython (fig. 8), oh la portion dorsale (au dessus du plancher neural)
représente 76 % de la hauteur vertébrale, le toit neural (au-dessus du plan de référence) 73 9 de la
hauteur, et Calabaria ot la portion dorsale représente 70 % et le toit neural 50 9 de la hauteur. Les
Erveinés se placent en dech de ces limites, puisque la portion dorsale représente 65 9 et I'arc neural
i1 95 de la hauteur (fig. 9, 11). Malheureusement nous n'avons aucune donnée précise concernant les
Bolyerinés et Loxocemines,

On peut toutefois discuter de I'objectivité de ces mesures. En effet le plan de référence tel que
nous 'avons défim (passant par les points latéraux des [acettes zygapophysares) est indispensable
pour définir le plan de réference i partic duquel nous orientons les divers éléments structuraux de la
vertébre, mais il ne peut servir d'axe de coordonnées, car l'inclinaison des facettes étant variable il
est reporté plus ou moins haut (chez Eryr les facettes sont plus relevées que chez les Boings). En ce
sens, le plancher neural, lui-méme élément structural paralléle au plan de rélérence, est plus apte i
servir de niveau de rélérence, définissant sur I'axe vertical un point d'ordonnée 0. Mais alors un autre
elément d'erreur pourrait intervenir, car la portion dorsale de la vertébre ainsi définie comprend & la
fois les piliers et le toit de I'arc neural ; or la hanteor des piliers varie en fonction du diamétre de 'espace
médullaire, dont la valeur relative pourrait étre lice & la taille de 'animal (faible diamétre relatil chez
les gros spécimens). En réalité, quand on compare la vertébre du méme rang chez des formes voisines,
mais de taille différente (v compris le dinmétre médullaire), telles que Boa constrictor (Boinés), Python
sebae et Python reticulatuz (Pythoninés) (fig. 10), on trouve des valeurs trés voisines pour 'indice
| = hauteur de la portion dorsale | hauteur totale (hypapophyse exclue), respectivement 71, 70, et 70
pour V... Les mémes valeurs se retrouvent chez Sanzinia madagascariensis (70) comme Epicrates cench-
riz (71). Le calcul de cet indice consiste & évaluer l'importance du levier dorsal. La faible différence
qu'on observe entre les Boinés — Pythoninés (1 = 70-71) et les Eryeinés (| = 65) peut alors étonner,
puisque ces derniers sont réputés, en vertu de leur moeurs & tendance souterraine, montrer un affaisse-
ment du toit neural et une réduction de la neurépine. Pourtant, quand on trace une vue transversale
le cercle de centre condylien passant par l'extrémité latérale des zygapophyses, on se rend comple
que seule la neurépine est un pea réduite chez Ergr et qu'elle n'en reste pas moins un levier supérieur
en longueur aux leviers latéraux. Nous verrons qu'il en est tout autrement pour les formes résolument
fouisseuses et dans les familles satellites,

La neurépine montre parfois des expansions paires (Holman 1966), qui correspondent comme
nous le verrons i des sites d'insertions tendineuses, Leur développement présente des variations indivi-
duelles et ne peat avoir de signification systématique, & Uexception de Chondropython ol ces expansions
prennent une dimension considérable, sont constantes et interviennent en tant que guide de mouvement.

Fie. 11. = Comparaison en vie lniérale des verithoes ["r'.,.] de qualgques Haidés.
A Boa constriclor ; B Erys conicus ; C Python argus ; D Sanzinia madapascarisnaia,

Source | MISE, Parss
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L'accromssement des dimensions verticales en direction ventrale se présente soit au niveau
de la sous-famille (Bolyerinés), soit au niveau du genre (Candsia, et dans une moindre mesure Epi-
crates). Dans ce cas la persistance de 'hypapophyse au deli de la portion post-cardiagque crée un bras
de levier ventral. Hoffstetter (1360) a démontré clairement 'importance d'une méthode de mesure
pour Pappréciation correcte du développement de U'hypapophyse. Chez les Boidés, & l'exception des
formes citées ci-dessus, les courbes obtenues montrent une chute brutale vers la 70® vertébre (site
cardinque) et une portion négative, o'est-d-dire correspondant & des vertéhres od le bord condylien
fait saillic ventralement par rapport au centrum, dans une région postérieure & la 100# vertébre. Dans
tous les cas réapparait au moins un faible reliel un peu en avant de la région cloacale ; au niveau
de cette derniiére hypapophyse est remplacée par les hémapophyses. On peut noter touteflois que chez
Candoia, oh les hypapophyses persistent tout le long du trone, la face ventrale du centrum est au con-
traire parfaitement plane dans la région cloacale, et les hémapophyses sont petites. Chez Epicraies,
Calabaria, elles n'apparaissent pas (fig. 14).

L'orientation des facettes articulaires nous conduit aux mémes distinctions. Les facettes zyga-
pophysaires sont sub-horizontales (4 29) chez Epicrates, Candoia (Boinés), Chondropython [Pytho-
ninés ), modérément inclinées (B-129) chez Python et Hoa, assez relevies (25%) chez Erveinés. Les facettes
zygosphéniennes sont par contre orientées selon un angle & peu prés identique, le minimam ($9%) étant
trouvé chez les Eryveinés, et le maximum chez Python, Chondropython et Hoa (607).

Le bloe synapophysaire est situé sensiblement au méme niveau, la parapophyse ne dépassant
pratiquement pas vers le bas le niveau ventral du centrum, saul chez Candoia et Chondropython (et dans
une moindre mesure Epicrates) on axe de la charnitre synapophysaire est moins inclinée sur |'hori-
zontale (facettes davantage tourndes vers le bas).

La cote elle-mime ne présente pas de divergence fondamentale par rapport & celle du python.
Le processus tuberculiforme n'est jamais trés prononcé (il est méme & peu prés absent chez Calabaria),
les facettes articulaires sont en continuité et la courbure transversale du corps de la cdte est peu accen-
tuée, identique chez Python et Chondropython, malgré la différence de forme de la section du corps ;
cette contradiction apparente s’explique par I'étroitesse des écailles ventrales chez le genre de Nouvelle
Guinée. La courbure sinusoide du profil costal est imperceptible (saul chez Eryz).

Les Familles « satellifes »,

Chacune des familles gravitant autour des Boidés, pris comme type d'Hénophidiens {= Booides),
peut étre caractérisée par certains traits de la morphologie vertébrale (Hoffstetter 1939 o, HofMstetter
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V 40

Fia. 13, — Candoia (Enygrus] carinats. Morphologie vertébrale. ¥V, (5 faces], V), V.., dernibre précloacals (Vg #t
premitre caudabo Vgl

Source : ML, Paris
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Fra, 16, — Epicrates cenchris. Morphologie vertébrale, V. (5 faoes], Vo, Vo dernidre précloacals [Vg,,| o1 premidrs
eaundale (Vo).

Source . M), Pares
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Fie. 15, — Ergr jokni. Morphologie vertébrale. Vo, (5 faces), ¥y, Vo, dernidre précloacale (V). premibre caudale (V).

Source . MIB#, Paris
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et Gayrard 1964, Holfstetter et Gase 1969). De facon générale on peut d'abord distinguer deux groupes

selon la forme de 'axe newral -

Dans le premier le toit neural est fortement surbaissé et les facettes zygapophysaires relevies
(20 & 359), en vue latérale, la facette zygosphénienne est alors presque entibrement masquée par I'aile

prezygapophysaire (Uropeltidés, Aniliidés). Le rapport -
Cylindrophis : 63 ; Rhinophis : 60 (fig. 19).
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Dans le second od le toit neural est peu surbaissé, seule la neurépine peut étre pratiquement
absente, et les plans de glissement zygapophysaires sont [aiblement relevés sur Uhorizontale (15® au
maximum) ; la facette gvgosphénienne est largement visible en vue latérale (Xénopeltidés, Acrochor-

d x 100

dus). Le rapport >
(ig. 20, 24).

A l'intérieur de chacun de ces deux groupes la distinction est aussi marquée, Outre lear type
particulier d'articulation occipito-vertébrale, les Uropeltidés se singularisent par : lour centrum & bords
latéraux, paralléles, et dépourvu de toute crite médio-ventrale dans la région sans hypapophyse (au
delis de la 41 vertébre) ; In faible différenciation de la synapophyse, simplement ovoide, ou légérement
trochloide vers I'arriére ; le bord postérieur denticulé de 'are neural, et la forte inclinaison des facettes
zygapophysaires (plus de 309 sur 'horizontale). Chez les Aniliidés ' le centrum, méme dans la région
privie d'hypapophyses, prend une allure de sablier, la constriction moyenne étant due & la concavite
de ses trois faces. La synapophyse est bien différenciée, la portion synapophysaire faisant saillic ventrale-
ment el, dans la région & hypapophyses, se projetant en avant de telle sorte qu'elle forme avee son
symeélrgque une encoche dans ].uqul:"r. s'enguge 'hypapophyse de la vertébre précédente. Les facettes
zvgapophysaires ont une inclinaison égale ou inférieurs & 25% Dans le genre américain Aniius la ver-
téhre est plus fortement sculptée que chez Cylindrophis. Alors que chez ce dernier la neurépine est réduite
i une petite lame verticale située tout & Tait & Varritre du toit nearal et ressemblant en cela & celle de
Rhinophis, chez Anilius, elle prend la forme d'une caréne médiane s'étendant sur toute la longueur
du toit. En ce qui concerne les foramens, la fréquence des positions latérale et subcentrale est grande
chez les Aniliidés, elle parait trés faible chez Hhinophis. Enfin dans tout le groupe, les hémapophyses
sont abaentes de la région caudale, généralement trés brive.

atteint des valeurs équivalentes & celles rencontrées chez les Boidés : 71

d
rh
L
-ad
h
Fio. 17, — Morphologie vertébrale (Vg V. En haut Cylindrophis rufus (*" """ = 63). En bas, Anilive scyle
ll.i . !m-lr-'ilnﬁl

1. Nous n'avons pas va Ancmachilies,
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La distinction au sein du second groupe est encore plus misée, surtout par la forme des parties
périphériques de la vertébre : neurépine, hypapophyse, aile pré-zygapophysaire et synapophyse. Par
contre on ne peut qu'étre frappé par la similitude architecturale : méme proportion entre la hauteur
du toit nearal et la hauteur totale (hypapophyse exceptée), méme inclinaison du zygosphiéne (509),
inclinaison des zygapophyses inféricure i 152,

La neurépim se réduit chez Xenopeliis b une forte caréne, plus haute dans la région movenne du
toit, ce qm lui confére un aspect caractérstique, presque pyvramidal (fig. 23). Elle est, chez Acrochardus,
plus proche d'un type banal (presque Boidé) par son mode d'insertion sur le toit {fig. 115-}, IMAS SO0 Imrd
dorsal est accidenté, la partie antérieure étant réduite & I'état de lame mince qui reste parfois en
contrebas de la partie postérieure robuste {Hoffstetter et Gayrard 1964, p. 689).

5 U

' h

. . d = 100
Fia. 18, — Morphologie veriéhrale. Aorochordus jevanicus. g T 71,5 ; inclinaison des faceites zygoaphéniennes

50, des fwoottes zygapophysaires : 119,

Les hypapophyses sont présentes jusqu'ha Vg, chez Xenopeltis, ensuite la face ventrale du centrum
est ornée d'une caréne hémale jusqu'h Vg, au deld elle e crense léigirement. L'hypapophyse prend
Fallure d'une lame vers Vg, et montre deux pointes dans le sens antéro-postéricur (fig. 24). Dallure
classique chez Acrochordus, elles sont bien développies jusqu'a Vo, puis persistent avee une Laille
maoindre (voir la courbe correspondante de la fig. 5 dans Hoflstetter et Gayrard 1964). Elles montrent
une tendance i la bifurcation juste en avant de la région préicloacale (sous Vo en particulier),

L'aile prézygapophysaire, chez Acrochordus seulement, parait posséder un processus pré-zygapo-
physaire différencié (comprimé antéro-postérieurement). En réalité Pétude biométrique do rapport
entre la largeur antéricure et la largeur postérieure (fig. 25) révile chez Xenopeltis I'existence d'un tel
saillant, mais il est mousse et peu distinet.

La synapophyse montre entre Xenopeltis et Acrochordus deux sortes de différences : chez e
dernier son axe est plus proche de la verticale, et tout le massil synapophysaire est rejelé & un niveau
plus ventral, la diapophyse étant alors dans la moitié inférieure du centrum, et la parapophyse au-dessous
de celui-ci ; par ailleurs, les contreforts ne font pas saillies sous la forme de margines inferiores. Dans
les deux cas la courbure transversale de la cdte est un peu plus accentudée que chez les Boidés, et la com-
pression antéro-postérieure tris prononcée, La cdte est toutefois relativement plus longue chez Acro-
chordus. En vue latérale elle ne décrit pas du tout la sinusoide esquissée chez Python : pratiquement

Source | MIB#, Pars
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V213 L
Fro. 19, — Anilius seytale. Maorphologie vertébrale. Vg (5 Taces], Vg Vo, derniére précloacale (V) ot promidee candale.

rectiligne chez Xenapeltis, le profil dessine une sinusoide chez Acrochordus, proximalement convexe
vers 'avant, distalement convexe vers Parriére ; en outre, le processus tuberculiforme se réduit forte-
ment dans ce dernier genre.

Le cas de Chersydrus.

Chersydrus est un genre voisin d’Acrochordus. La premiére description ostéologique précise en
a été faite récomment par Hollstetter & partir d'un squelette juvénile et de préltvements vertébraux
effectués sur un spéciment adulte (1964). L'étude de ces documents nous apprend le bien-fondé de

Source | MIB#), Paris
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Fia. H'.-W rufus. Morphologie vertébrale. Vy, (6 faces), V,,, Vyy, dernidre précloacale (V) ot premises

Source . MIBH), Paris
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la réunion des deux genres en une seule famille. Toutefows un certain nom bre de différences nous parais-
sent révélatrices de la difficulté qui réside dans la recherche des carnctéres significatifs, Par certains
traits Chersydrus parait tendre vers les Aniliidés (rapport de la hauteur du toit neural & la hauteur totale :
64) ; toutelois cette tendance est due i la réduction de la neurépine, i la faible inclinaison du toit newral
et au relévement modéré des ailes prézygapophysaires ne masquant pas les facettes zygosphéniennes,
Par ailleurs, la synapophyse est encore plus basse que chez Acrochordus, et n'est pas sans rappeler la
position qu’elle occupe chez les Hydrophiidés, convergence qui s'accentue dans la région caudale oi
les pleurapophyses sont pointées vers le bas et les hémapophyses ont une base unigue.

Cuoiqu’il en soit, ce genre nous apparait comme une forme dont la morphologie vertébrale
enregistre une adaptation plos poussée & la vie dans le milieu aquatique. Chersydrus est en effet réputé
s'avancer dans la mer, c'est-i-dire qu'il se meut en pleine eau, et ne repose probablement pas sur les
fonds. Le type de nage est donc sans doute beavcoup plus efficace que chez une forme fluviale comme
Acrachordus, o1 le secours d'un support terrestre est plus aisé i trouver non loin de la surface qui doit
élre gagnée pour respirer.

Comme nous le verrons plus loin au cours de 'étude des profils graphiques, la variation de la
morphologie au long de la colonne vertébrale, telle qu'on peut la déduire de la biométrie, nous confirme
dans le rapprochement que nous avons fait des Xénopeltidés et des Acrochordidés (fig. 25). 1 est &
présent hors de doute que ces derniers doivent &tre places parmi les Hénophidiens, et, b notre avis,
c'est du cité de cette famille, représentée actuellement par le seul genre Xenopeltis, que devrait s"orien-
ter, par d’autres caractéres, la recherche des affinités systématiques des Aerochordidés,

S

d x 100
Fie. 23. — Muorphologie vertébrale do Xenopellis unicolar [V .. ‘l'“] - b —mm T1.5; inclinaison dea faceties Eygosphé-

niennes : 509, des laceltes zygapophysaires ; 15%

2) CENOPHIDIENS (= Colubroides).

Au risque de décevoir ceux qui chercheraient ici une clef infaillible pour un nouveau découpage
systématigque, permettant d'identifier les vertébres isolées de Colubridés, nous n'entrerons pas dans la
discrimination des trés nombreux genres que renferment les Cénophidiens. Pour tenter une interpréta-
tion fonctionnelle de la morphologie squelettique et musculaire, nous recherchons ici i définir le ou les
types morphologiques fondamentaux ; ¢'est pourquoi, si certaines de nos observations peuvent conduire
i des considérations systématiques, ce n'est que par ellet indirect. Il se peut, et c'est au fond notre
espoir, que la méthode plus objective que nous employons ici dans Uanalyse morphologique conduise
ultérieurement i des applications systématiques de détail, et remplace I'empirisme, méme lorsqu’il
prend une forme quantitative, Pour en arriver li, il fandrait procéder & une étude totale, de la cinéma-
tique du vivant & la biométrie vertébrale, pour chaque genre au moins, ce qui ne peut étre accompli
par un seul chercheur,

Il nous importe ici de dégager les principales caractéristiques qui découlent des rapports entre
la forme et la lonction, par I'étude des relations entre les éléments qui composent Uorganisation mus-

Source | MIBE), Parss
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L 1]

Fic. 34, — Morphologie vertébrale do Xenopeltis unicolor. V. (5 faces), V,,, promiére caudals.
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Fia. 25, — Xenopeltis unicolor.
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culo-squelettique et des transformations intervenant dans ces relations chez des espéces diversement
adaptées. Nous avons done choisi notre matériel plus en voulant constituer un é""'fﬂ“" de formes pré-
sentant un habitus différent, que de spécimens de toutes les catégories systomatiques.

Source | MIBE), Parss
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CARACTERISTIOUES GENERALES.

La veriébre.

Par rapport a la vertehre de Python, et aux caractéres que nous avens pu dégager du style ver-
tébral hénophidien, la vertibre des Cénophidiens montre un certain nombre de différences.

Le centrum est généralement allongé, ¢'est-b-dire que la largeur du condyle ne représente qu’une
faible part de la longueur utile prise comme base (36 9, chez Natriz, 40 Y, chez Thelolornis, contre 84 %
chez Python ; toutelois 61 9 chez Bitis) de telle sorte que les margines inferiores, parfois accentuses,
sont presque paralléles vers arrigre,

La synapophyse est bien différenciée en une [acette diapophysaire fortement convexe, aux
contours circulaires trés distincts de la facette parapophysaire qui forme une demi trochlée (coneave
dans le sens dorso-ventral, convexe dans le sens antéro-postérieur). Lorsqu'une hypapophyse est pré-
sente, la parapophyse se prolonge ventralement, en avant, par un processus parapophysaire parfois
aigu (Vipérideés).

L'are neural donne une impression de glissement général vers I'avant ; eette impression est due
i 'msertion trés antérieure de la neurépine (sauf chez les Hydrophiidés) dont le bord eranial est en
outre souvent concave, et aussi b la projection des processus pré-zygapophysaires du toit neural. Ce
dernier a une pente peu accentudée saul chez les Vipéridés dont la vertébre échappe & ce schéma, et pour
cette rason n'est pas loin de ressembler & une vertéhre booide (fig. 27) ; toutefois, quand on considére
le rapport entre la largeur postérieure du toit (Ip) et sa largeur antérieure hors-tout (la), on s'apercoit
que chez tous les Cénophidiens Uindice est inférieur & 100, quelle que soit la situation intracolumnaire
de la vertibre (fig. 31, 32).

#* 100
b

Fia. 27, — Morphologie vertélsrale do Hilis arisians. = 725 ; inclinamon des faseites sygosphéniennes ; 660,

des [sceites gyvgapophyaaires 159,

Saul certaines exceptions relevant d'une dilférenciation régionale particulibre (vertdbres « meso-
phagiennes s chez Dasypeltis), les facettes zygapophysaires forment avec I'horizontale un angle infé-
Feur i 180 (dans de nombreux cas inférieur i 15%) cette inchinaison est méme négative, s1 I'on peut dire,
chez les Hydrophiidés oi les facettes s'abaissent sous horizontale d'environ 59, Les facettes zygosphé.
niennes sont assez relevées, mais la marge de variation pour 'ensemble des Cénophidiens n'est pas
différente de celle des Hénophidiens. La limite inférieure de 409, trés rarement franchie, regoit, nous le

Source - MIBH, Paris
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Fig. 28, — Région proximale de 1a oiite ehex Ceraates corastes. En haut, face
articulaire ; an bas, vii@ L tdirmle,
ca, eapitulum ; [, foramen wassulnire § ple
ti, tuberenlam.

processus tuberculiformes ;

00 :
d % AW Flaphe 67,5, Naja 86 ; inclinaison

Fie, 29, — Morphologie vertibrale [Vag). En haut, Elaphe ; en bas, Noja. —
des [aceties sygosphénionnes : Elaphe 55°, Najo 505 dos fassttes rygapaphysairss : Elaphe 3% Naja 10,

Source - MEFR, Parss
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verrons, une explication d'ordre fonctionnel. Les facettes zvgosphénienne tendent & prendre la forme
d'une ellipse & grand axe sub-horizontal, leur dimension verticale est alors réduite et elles sont généra-
lement distantes I'une de autre. Le massil zvgosphénien parait ainsi plus large. Plus surbaissé et les
facettes relativement plus proches du plancher neural chez les Colubridés (s.1.) et les Elapidés. Comme
I'inclinaison est peu différente de ce qu'on rencontre chez les Hénophidiens, le point d'intersection des
segments passant par leur centre et contenus dans chacun des plans de ghssement (centre zygosphénien)
est ainsi reporté plus bas dans le centrum au voisinage du centre condylien (fig. 27, 29). Ceci est également
valable pour les Vipéridés, mais moins parce que le zygosphine est large que parce que les facettes sont
dans I'ensemble plus relevées (Cerastes Fait exception, avee au contraire un angle trés faible : 359).
On peut voir que sur ce point Aerochordus montre une disposition eénophidienne. Dans ensemble o
zygosphéne ne présente pas une morphologie bien caractéristique. Les foramens occupent les diverses
positions possibles (& l'exception de la position parazygosphénienne propre au genre Acrochordus),
y compris la position paracotylienne, qu'on trouve chez les Hénophidiens (signalé par Hoffstetier
et Gayrard 1964, p. 630}, Nous n'avons pas trouvé de foramens subcentraux médians chez les Céno-
phidiens.

G Ll

Fia, 30. — Morphologie vertébrale. En haut, Xenodon d %, en bas Grayia d 9, = 64.

La cfle.

La cite est caractérisée par le développement du processus tuberculiforme, souvent en forme
il dmgt_' p-rl'nh =n lame tp.-'r m'm.'pk chez ].'!nminn:l Sur la face dorsale de sa racine s’ ouves un fora-
men dont le diamétee peut dtre considérable (fig. 28) (Cerastes). En corrélation avee la différenciation
de la synapophyse, les facettes capitulaire et tuberculaire sont bien séparées, une échancrure du bord
darsal sépare ces deux surfaces (fossette ligamentaire). Dans le plan transversal ln courbure est souvent
faible, surtout proximalement, alors qu'en vue latérale la cdte décrit une sinusoide relativement accen-
tuée, & concavité antérieure proximale, et postérieure distale.

Source - MIB#, Paris
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Hl:l RAPHOLOGIE REGIONALE,

Chez les Cénophidiens les variations sous-régionales sont trés comparables & celles des Héno-
phidiens, les mémes problémes se posent, en particulier celui de la persistance éventuelle des hypapo-
physes dans la région postérieure du trone. Dans les formes & hypapophyses persistantes, ces derniéres
décroissent assez régulibfrement en longueur i partir d’'un maximum relativement antérieur (voir i
ce propos les courbes figurées par Thireau 1967 a, b). Lnnqu'l:llr-u disparaissent, ¢'est au miveau du site
cardiagque comme chez les Hénophidiens, De fagon générale nous retrouvons chez les Cénophidiens le
meme sens de variation intracolumnaire des dimensions, en particulier un accroissement de la largeur

i i a 3 i i i i i i i 'l & 4

B0 A B0 18 50 80 1RO 6D 200 fw FRO S

e gy
Fro. 3. — Coluber viridiflavue,
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o, variatisn ds Vindiss :} :
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£, wvariation de |"indics e

jusqu’ii un maximum situé au niveau de Vg-Vqy quel que soit le nombre total des vertébres préclog-

cales. L'existence d'un processus pré-zygapophysaire dés les premiéres précloacales ne modifie pas la
: 5 Ll B 7

marge de variation du rapport entre la largeur antérieure et la largeur postérieure (indice 'lp_uy

#t, oo qui peut IIIJ'FH“dH i pmm;h Vile, MAE NOus &0 VEFFNS i':h:[l“l:lliﬂ'ﬁ fonctionnslle plu., I'J'iﬂ..
L x 1 :
le rapport entre la largeur antérieure et la longueur utile [Tm—}] varie non seulement dans le miéme

e la
sens mais encore autour des mémes valeurs : il s'abaisse jusqu'su veisinage de 50 (L = iJ dans la

région moyenne pour se relever pour les dernidres précloacales. Cette constatation "“'u"’ que la diffé.
rence entre les Hénophidiens et les Cénophidiens réside principalement dans un amincissement de |y
portion moyenne de la vertibre chez ces derniers, ¢'est-d-dire un alligement des murs de 'arc neural
et du centrum avee une réduction du systéme trabéculaire interne, les parties périphériques restant
en reliel, de telle sorte que les proportions entre les points extrémes ne varient s -I.'-l-ltl'&menr. dit
tout se passe comme =i il ¥ avait eu, non pas un développement des processus périphériques, mais ay

Source | MIIE, Paris
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o

contraire une rétraction des parties centrales au cours de I'évolution des Cénophidiens, Seuls les Vipé-
ridés paraissent échapper i cette évolution. En réalité, ils I'ont subie et leur allure booide est superfi-
cielle, car la rétraction s'est effectuée surtout dans le sens dorso-ventral, laissant en relief les leviers
de la neurépine, de I'hypapophyse et du processus parapophysaire. Nous reviendrons sur ces différences

plus loin, puisqu’elles font intervenir des considérations d’ordre fonctionnel.
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Nous avons utilisé plus haut, pour dilférencier les familles satellites des Boidés, le rapport entre

d = 100

la hauteur totale (hypapophyse exceptée) ! et la hauteur de 'arc neural | i —|. Nos Lentatives
[

pour essayer de dégager de grandes coupures chez les Cénophidiens & partir de cet indice se sont révé-
lées infructuenses, La valeur oseille autour de 70, quelle que soit la famille, ce qui laisse supposer I'exis-
tence d'une rason mécanique, probablement la nécessité de la cofncidence de la fibre neatre (passant
par le centre de gravité) avec la moelle épinidre (vide infra).

ks EXPANSIONS VERTEDRALES & ABERRANTES 0,

Certains Cénophidiens possédent des expansions de l'are neural, au niveau du bord dorsal de la
neurépine ou bien des ailes zygapophysaires. Les cas caractéristiques ont été décrits chez XNenopholis
(Boulenger 1806), Bungarus (Hoffstetter 1939) et les Xénoderminés (Bogert 1964). Alors que chez les
Bungares ces expansions s'inscrivent dans le cadre d'un élargissement du processus pré-zygapophysaire
en palette légéirement oblique au-dessous de 'horizontale et de la créte latérale, chez les Xénoderminés
il parait #'agir plutit d'ornementations superfitatoires dont le degré de développement serait li¢ &
I'dge et au sexe. Il ne semble pas que, dans 'un et I'autre cas, ces expansions correspondent & un bou-
leversement fonctionnel, on peat noter en effet qu'elles s'inscrivent dans le cadre architectural de |a
vertébre ot 8'étendent & des niveaux limitant des cordons musculo-tendineux. Rappelons, & ce propos,
que Johnson (1955) avait attaché une grande importance au développement de la margo lateralis qu'il
mesurait par la largeur de la vertihre en son milien, pour distinguer deux groupes de Serpents. Dans
le groupe A, pourvu d'une eréte saillante, il vovait un perfectionnement destiné b empécher les couches
superficielles du transversaire épineux (épinenx et demi-épineux) de se tendre comme la corde d'un
arc au cours de la flexion. Sans revenir sur la coupure trés arbitraire qu'il était ainsi amend & (aire (en
particulier au milieu du genre Trimeresurus), nous devons signaler combien il est hasardoux de vouloir
interpréter la morphologie vertébrale sans connaitre I'organisation musculaire, car le mode de recouvre
ment des faisceaux successifs du transversaire épineux suffit i interdire la déhiscence de la masse
musculaire dans la concavité du corps en flexion. Par ailleurs, la crite latérale, quelle que soit son exten.
sion, est prolongée latéralement par une forte cloison aponévrotique qui se reléve ensuite verticalement
et sépare le transversaire épineux du long dorsal (Gase 1967 ¢, Planche 11, B), la communication entre
ces deux cordons s'effectuant au niveau des processus pré-zygapophysaires. 1l n'est done pas étonnant
de rencontrer des variations méme individuelles dans 'extension de ce quil faut considérer comme Ia
bhase rigide de cette cloison qui #'étend dans le plan de glissement des zygapophyses et n'a aucune inei.
dence sur le fonctionnement des cordons musculaires, puisque le long dorsal s'insére plus latéralement,
et le transversaire épineux plus dorsalement.

3 SCOLECOPHIDIENS

L'ostéalogie des Typhlopidés et Leptotyphlopidés a fait 'objet d'une monographie de List (1965)
ou les principaux caractéres vertébraux et leur variation régionale sont envisages. Nous insisterons
done sur la comparaison avee les autres Serpents.

CanscrémsTioues cininaves (fig. 34).
Parmi les vertibres munies d'un zygosphine, toute vertihre de Scolécophidiens s& reconnalt
i son aspect considérablement surbaissé. Le toit neural est totalement dépourvu de neurépine, il n'est

1. L'exclusion de I'byvpapophyse de cotte mesure permet de comparer chez toutes les formes 'are weural au con-
trum. Nous verrans an outre que I'absence d'incidenoe de eette oxelusion sur bes résultats nous confirme dans notre inter.

prétation du rile mécanique partieulier de I'hypapophyse.

Source | MIB#, Paris
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que faiblement convexe et se reléve en arribre & la maniére du troussequin d'une selle ; il rappelle en

eela I'are neural de Cylindrophis, quoique ce dernier posséde une trés petite neurépine. Par ailleurs, les

ailes pré-zygapophysaires sont munies de volumineux processus pré-zvgapophysaires larges et légere-

ment recourbés vers I'avant. Le centrum offre une surface ventrale & peu pris plane percée de fagon

irrégulitre de foramens subcentraux parfois volumineux. Les cing premiéres vertébres sont munies

d'hypapophyses. La svnapophvse n'est pas différenciée, 'anique facette articulaire fortement convexe,
ine une sorte d’écusson oblique de haut en bas et d'arriére en avant.

Les facettes zygapophysaires forment avee Ihorizontale un angle légirement supéricur i 200,
tandis que les facettes zygosphéniennes, haut situées par rapport au plancher du canal neural, sont for-
tement relevies (73° chez Typhlops punclatus). L'axe zygosphénien, défini en vue transversale par
l'intersection des plans de glissement des facettes zygosphénicnnes gauche et droite, est rejeté ventra-
lement par rapport & 'axe condylien (fig. 34).
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Malgré le surbaissement du toit neural le rapport entre la hauteur de 'are et la hauteur totale
est chez les Scolécophidiens comme chez les autres Serpents voisin de 70 (65). La cite, bien déve #
et fortement comprimée antéro-postéricurement, s'articule simplement par une facette capitulaire
profonde. Le processus tuberculiforme présente la forme d'une lame & bout rond, dont le plan engendre
un angle d’environ 45° avec le plan du corps de la lame costale.

MonrnoLocie niGloNaLE.

Les variations des dimensions vertébrales considérées isolément ’elfectuent, entre ¥y et la der-
niére précloacale, dans le méme sens que chez les Hénophidiens et les Cénophidiens, Toutelois, nous
savons que la région i hypapophyses est teés bréve (5 vertdbres) saul chez Leptotyphlops (37) et ne
coincide pas du tout avee la région pré-cardiaque (site cardiaque au niveau de V). Par ailleurs U'exa-
men détaillé des courbes biométriques fondées sur des proportions montre des différences intéressantes
par rapport aux autres Serpents. Le processus pré-zygapophysaire atteint une taille considérable dis
V,, #a réduction intervient brusquement sur les cloacales (fig. 33). Le rapport entre la largeur antérieurs

et la longueur du centrum {L :{ l—m-] ne cesse pratiquement de croitre, inférieur & 50 en avant de V,,
a

il devient supérieur & cette valeur au delis. Il ne retrouve la valeur 50 que sur les toutes dernibres précloa-
cales. Nous verrons la signification de cet indice dans |'interprétation biomécanique de la Hexion latérale.

Cependant, comme pour les Cénophidiens, la présence de processus pré-zygapophysaires doit
dtre interprétée plutdt comme le résultat d'une condensation du tissu vertébral (allbgement géméral

des parties non périphériques), que le fruit du développement des divers processus, ainsi que le révils
o w ae L X 100
la comparaison des trois courbes formées & partir des indices, Les variations de I'indice e revilent

P
§ . 4. Ipx 100 o i -
une réduction de lp par rapport & L, alors que 'indice = g pouvait faire penser b un développement

L = 100

de la par rapport & lp. L'indice — nous montre au contraire que la largeur antérieure varie pen

quand on la compare & la longueur du centrum, et, comme nous le signalions plus haut, Typhlops se
singularise par une décroissance relative de la largeur. L'élévation brutale des trois indices dés la pre-
midre vertébre cloacale jusqu'a une valeur égale ou proche de 100 nous parait aussi trés caractéristique
de ces formes dont la queue ne représente que quelques pour cent de la longueur totale, Les vertibres
cloacales 8'inerivent alors dans un volume cubique. e o

x

Lorsqu'on mesure la hauteur totale et qu'on la rapporte & la largeur maximum | £ -} on

obtient li encore l'indice d'une véritable condensation dorso-ventrale. En effet, dés les premiéres ver-
tébres cet indice est inférieur & 100, ce qu'on ne retrouve méme pas chez des formes convergentes (Ani-

Ip = 100 .
liidés). Le graphique obtenu en portant log h en ordonnée et P_i — en abscisse présente un trace

tris voisin de celui d' Anilius, mais considérablement décalé vers la gauche par rapport i la base verti-
cale 100 (fig. 37). Ainsi les variations des dimensions verticale et latérale sont & peu pris paralliles
chez cos formes convergentes, mais il existe une différence importante dans la valeur absolue de "une
et de 'autre.

&) COMPARAISONS.

ProFil GRAPHIOUE DE LA COLONNE VERTEBRALE.

On peut penser qu'avec trés peu de données il est possible de caractériser Pallure de 'ensemble
de la colonne vertébrale d'un Serpent. Un certain nombre des courbes construites d'aprés la mesure de

Source | MISI, Paris
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i k&
Fiz. 35. — Variation des proportions des veriébres précloacabes chez les Hénophidiens. A, Aniliidés, Xénopoltidés :
B, Baidéa ; C, Acrochordidés. En ardonnés ke logarthme de la plus grande dimeénsson vertioale [pour faciliter la
onmparaison on tpruh.ghpum\r“lt constanis|, en abeisse |imvdios ] Jf: “’.}'

La verticals indique la valesr 100 de et indice (Ip = la). Chaqueé genre &8l ropréstnlé par Ureis points
de droite 4 panche : la 10° vertebre, la vertébee |:|nur !.l.q'l.lulk- fla) est maximum, s derniiee
1, Anilins ; 2, Cylindraphis ; ﬂ.l'mp#r-r y Ergiz ; 5 WEEM?GM!H#M-

la variation intracolumnaire de quelques dimensions nous ont déjh montré 'aspect général de ce pro-
fil, mais pour introduire une diserimination entre les différentes formes, il est mdupeuuhh de combiner
plusicurs données, Par exemple le profil horizontal montre que la largeur maximum de la vertébre se
situe entre Vg, et Vg pour tous les spécimens étudiés. Toutelois, le profil réalisé avee le rapport entre
la et lp donne une précision supplémentaire @ le développement des processus Pﬂ-!}'gipﬂphj'ﬂlﬂl et
I'extension de la zone oi ce développement conserve ln méme valeur. De fagon empingue on peut pen-
ser que les dimensions verticales prédominent sur les dimensions transversales chez les Boldés et les
Vipéridés, On peut done songer utiliser une combinaison des données relatives i ces deux sortes de
dimensions en trois points de la colonne vertébrale, un point tris antérieur (Vig), un point moyen défini
par la vertéhre la plus large, et le point postérieur de la région présacrée, la colonne vertébrale étant
divisée en deux secteurs, le p"mi.mr oft la largeur croft d'avant en armiére, le second on elle décroit
dans le méme sens. En ramenant tous les points Vi b une méme ordonnée, on peut par ailleurs comparer
le sens de ces variations dans les deux secteurs considérés. Le profil ainsi construit n'est pas entitrement
satisfaisant, la raison en est dans I'insuffisance informative de la donnée la (largeur antérieure), puaisqu'il
est identique pour des formes aussi différentes que Coluber et Erye. 1l semble en effet que la hauteur
varie par rapport b la largeur dans les mémes proportions chez ces deux Serpents, mais 'un posséde
des processus pré-zygapophysaires, tandis que I'autre n'en posséde pas. C'est pourquoi nous avons

Source | MIBE, Parss
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logh

il
Fia. 36 —. Variation des proportions des v ertibres pricloacales chex les Cénophidiens. A, Vipéridés; B, Colubridés (o1, ;

€, Elapidés. Méme principe que pour la fig. 5. _ '
1, Bitin ; 2, Ancistrodon ; 3, Crotalus ; 5, Nadriz ; 5, Xenodon ; 6, Coluber ; 7, Grayia ; 8, Naja.

Ip > 100 .
construit le méme diagramme de dispersion en utilisant 'indice 2 T au liew de log la (fig. 35, 36, 37).

Ces diagrammes nous conduisent i diverses conclusions, principalement en ce qui concerne :

— la distanee du premier point (correspondant & V) & la verticale 100 {la = lp). Dans les
cas oil cette distance est importante, nous avons affaire i des formes dont les processus pré-zygapo-
physaires apparaissent hien développés diés la portion antérieure de la colonne ;

— la distance du second point (la maximum) & la verticale 100. Les formes & processus peeé-
zygapophysaires trés saillants montrent une valeur élevée de cette distance ;

— la différence d'abcisses entre les deux points précedents. |1| en ressorl une importance de
Paccroissement du processus pré-zygapophysaire dans la partie antérieure de la colonne,

— la différence d'ordonnées entre le premier point (Vyg) et le troisiéme (dernitre vertibre pré-
sacrée) qui permet de juger des variations en hauteur de la vertébre.

A partir de ces données nous avons pu dessiner un certain nombre de tf!"P'“ dﬂ_ colonnes verte-
brales, assimilées & des poutres i section en eroix (fig. 39, 40, 41). Cette represaentation a 'avantage
de rendre évidentes les différences entre des sections sucessives de ces poutres, cest-i-dire entre lour
module de résistance & la flexion !, soit verticale, soit horizontale. Pour faciliter la comparaison immé-

1. Le module d'inertie de la section d'une pidee soumite & la flexion est égal au quotient du moment d'inertia de
ls section par rapport & Paxe passant par le centre do gravité et de la distance de cet axe & b fibre la plus éprouvie. Sa
Hﬂﬁﬂihﬂhnﬂiﬂnhhfﬂm;ﬁuﬂﬂﬁquﬁuhl—ﬂiﬁu
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diate toutes ces poutres sont ramenées & la méme longueur, ce qui n'introduit d'ailleurs de distorsion
que dans la portion postérieure, puisque, pratiquement, la portion antérieure comprend dans tous les
eas entre G0 et B0 vertdhres (un peu plus de 100 toutefois chez les gros Boidés).

._1”

Fia, 37, = Variation des proportions des vertébres précloacales chez Typhlops. Mime principe que pour les fig. 305 et 36,
1, Typhlops ; 2, pour comparaison Anilies,

Fig, 38, — Position du centre de gravité d'une vertzbre de la région post-cardiaque, & gauche chez Python sebas, i
drodte ehez P, reliculabes. Les doux vortébres sont alignées sur lear plan de référence,

Source - MM, Paris
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Fia. 39. — Profils graphiques de la colonme précloacale (i partie de ¥, ). A, Aniliss ; B, Xenopeltis ; C, Erge ; I, Baines
at P:rthn-.n.inh. La part Fri-.lu par I [procesds pr#mpuphrnjm el I'I.Frd-n on haohures serrées. Voir les conditions
e eonatruction dans be texie,

La largeur antérieure de V,, de toutes les colonnes est ramenée & 100 ; ¢'est & partir de cette
hase que sont reportées les valeurs proportionnelles aux valeurs réelles, tant pour la hauteur que pour
la largeur. La construction graphique de ces modéles est donnée ici b titre d'illustration. Elle ne prétend
pas dans la réalisation atteindre 'exactitude que demanderait un mécanicien d'une épure industrielle,

La combinaison de ces quatre types de données permet alors de rendre évidentes deux tendances
principales : variation prédominante de la hauteur ou vanation prédominante de la largeur pré-zygn-
pophysaire, avee dans chacun des cas des modalités distinctes,

Chez les Hénophidiens, les Aniliidés (Cylindrophis et Anilius) montrent une relation asseg
harmonieuse entre le développement progressif d'un processus pré-zygapophysaire ':1'- ‘lﬂ"-‘l décroissance
de la hauteur. Pour les Boinés, Pythoninés, Xénopeltidés et Acrochordidés, les deux dimensions s"acerois.
sent dans la portion antérieure tandis que seule la hauteur accuse dans la portion postorieurs uns redue-
tion importante, en grande partie due i la disparition des hypapophyses. Mais dans cette réduction
intervient également la diminution de la hauteur de tous les constituants vertébraux, pusque le point
de hauteur maximum se situe dans la zone dépourvue d’hypapophyses, & I"exceplion d':'lcrmi#,.-dm
et de Candoia (fig. 41). On peut voir que le développement du processus P"‘E":I"E“F‘“Ph_?'“"'-" sl com-
parable chez Acrochordus et Xenopeltis, il se poursuit méme chez ce dernier dans la portion postérieurs.
Le profil des Erycinés, bien que trés voisin de celui de Xenopeltis, en différe par un point important
le maximum de hauteur est situé trés en avant du point de largeur maximum ; en cela done ils se rap-
prochent des Aniliidés. 5

Chez les Cénophidiens (fig. 40 et 41) la coupure est nette entre les Vipéridés, & processus pri-
zygapophysaire peu développé et relativement constant, et les Colubridés 5.1, 0@ ce processus est tou-
jours important dés ¥,,. Par ailleurs, chez les iers la hauteur s'nceroft dans la portion antérieure,
alors qu'elle ne cesse de décroltre chez les seconds. Chez les Colubridés od m_hfF'P‘]th F'F"“'Eﬁfuﬂ"-!-
font défaut, on trouve soit une grande variation de la hauteur (Xenodan), soit une grande variation de |a
largeur (ex. : Coluber, Girayta). g2 A

On peut noter que, contrairement & ce qu’on aurait pu SOUpLOnNNEr, Natrir différe "-!_ﬂ Coluber
par les variations des dimensions transversales dans Ia région anténieure, alors que les variations de

hauteur sont & peu prés identiques dans les deux genres malgré la persistance des hypapophyses chez

Source | MIS, Paris
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Fis. 4. — Profils graphiques de la colonne précloscale (i partir de V). A, Coluber, B, Natrir, C, Grayia JD, Naja.

Acrochordus ; C, Vipéridés ;

Fiz. 1. — Profils graphiques de la colonne précloacale (b partir do Vo). A, Candoia ;

D, Xenadon.

Source | MISE, Paris
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la premiére. De fagon générale, d'ailleurs, la différence entre Colubridés apparait surtout dans I'impor-
tance des processus pré-zygapophysaires de la portion crantale de la colonne. Chez Natriz, comme chez
Xenodon, oi le erine est relativement volumineux, large et plat, la portion craniale de la colonne montre
indépendamment du reste du corps, une grande mohilité latérale mimant 'attitude propre aux Vipé-
ridés. Il semble au contraire que les formes & portion antéricure relativement rigide telles que Coliber
el (rayia soient caractérisdes par le faible développement des processus pré-zygapophysmres i ce niveau,

II. — MORPHOLOGIE COMPAREE DE LA MUSCULATURE AXIALE

Dans notre mémoire d'introduction (1967 ¢} nous avons consacré une large place & I"homologie
et @ la disposition des différents éléments de la musculature axiale ﬁpiunmnﬁqu& ol h!l"l'mﬂﬂil'l'lll.il:ll.ll!
chez les Squamates, en nous référant & un plan reptilien général. Cest par rapport & ce cadre que nous
avions dégagé les principales modifications introduites dans les Vertébrés serpentiformes dont les
Serpents constituent le point extréme. Rappelons ici les traits principaux de ees modifications : dimi-
nution des aires d'insertions musculaires (cf. Gase 1967 d, fig. 1) avee la présence corrélative de proces-
sus vertébraux, élongation des faisceaux musculaires individuels qui mobilisent des segments squelet-
tiques éloignés (cf. Gase 1967 ¢, p. 94}, différenciation de faisceaux dans les eouches profondes avee
I'apparition de processus costaux, importance des portions tendineuses, & la fois par leur longuenr
relative, et par leur role de passage d'un cordon musculaire & un cordon voisin (cf. Gase 1967 ¢, fig. 22).
Notre propos est & présent de dégager les modalités empruntées par les divers types de Serpents dans
la réalisation de ces tendances générales, en mettant en évidence les différences que déciélent I'examen
de 'organisation musculaire dans I'épisome et 'hyposome. La division faite par Mosauer (1935) en
trois types, boide, vipéride et colubride, ne recouvrant que trits imparfaitement la réalité, ce qui a conduit
Aulfenberg & multiplier les variations dans ces types fondamentaux, aussi avons-nous volontairement
choisi de déerire d'abord en détail plusieurs formes qui, bien qu'entrant dans le cadre systématique
de ces types, sont fortement marquées par leur originalité, Nous procéderons ensuite & une comparaison
gemerale,

1) HENOPHIDIENS
CRoNDROPYTHON VIRIDIS.

La répartition géographique de ce magnifique Python arboricole se restreint & la Nouvelle-
Guinée. Nous avons pu disposer d'un exemplaire frais de sexe mile et de quelques exemplaires fixés
dans I'alecol. Le tronc montre une section ovoide & gros bout dorsal, en raison de I'étroitesse des écailles
ventrales, Le tégument est uniformément lisse. La possibilité de flexion ventrale est beancoup plus
étendue que chez la plupart des Serpents, Il posséde environ 240 vertébres précloacales (237 sur l'indi-
vidu méle), 5 vertdbres cloacales. Le copur est situé au niveau de la 60¢ vertihre,

Cet animal se dépouille aisément pour un Boidé, il 0’y a pas de forte adhérence entre le derme
et les tendons superficiels dans la portion dorsale. L'épisome occupe un secteur plus important que
I'hyposome, la limite entre le bord ventral du cordon de Uilio-costal et le bord dorsal du supra-costal
étant situé nettement au-dessous de la moitié de la hautenr de la "-_'r'“" latérale. Les différents
cordons musculaires sont nettement visibles. Nous ne suivrons pas ici Pordre de la dissection, tel
qu'il est énoncé duns notre méthode de dissection raisonnée (Gase 1967 ¢, p. 102) mais Pordre de
Varganisation générale (ibid., p. 89), en partant des plans les plus profonds,

La figure 52 réunit dans un diagramme en perspective I'ensemble des données topographiques

qui suivent.

Source - MIBA), Paris
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Musculature épisomatique.

Systéme du transversaire dpineur (fig. 42).

Comme chez tous les Boldés, I'organisation du transversaire épineux est caractérisée par P'exis-
tence d'un are tendineux A concavité postérieure tendu entre le bord dorsal de la neurépine et le bord

latéral de I'aile post-zygapophysaire. Sur et are s'insérent directement les museles appartenant aux
couches prafonde, moyenne et superficielle.

La couche profonde comprend trois muscles (mm. interarcualis, multifidus, interarticularis
superior).

Les fibres interneurales (m. inlerarcualiz) naissent sur le bord antérieur et la face médiale de la
branche dorsale de I'arc tendineux, franchissent au maximum deux espaces intervertébraux et s'in-
sérent sur la face latérale du tranchant postérieur de la neurépine,

Le multifide (m. multi fidus) prolonge vers I'avant 'are tendineux ses fibres naissant dans le méme
plan anatomique sur la zone médiane de la convexité, franchit trois espaces intervertébraux et s'insdre
sur tout le bord postérieur d'une aile post-zygapophysaire. Le nerf péndtre dans le musecle au niveau
du deuxidme espace intervertébral franchi.

— ] -—
!
- =

T
u

Fio. 42. — Chondropython viridis (Pythonidés). Museulature axiale profonde. Vue latérale droite.

b.tie., bride d'sttache costale du tendon intermédiaire do Uilioeostal ; ia.s., muscle interartioulaire supé-
reur | L., musdle intercostal exerne | i, musche interneural | Le., muscls dlévateur de la obte ; 1d., mascls long
dorsal ; m., muscle multifide ; n., nerfl cutané latéral ; ne., nerl épisomatique ; s.e.d., muscle supracostal dorsal.

Les fibres du muscle interarticulaire supérieur (m. inderarticularis superior) lorment un petit
faisceau rubanné qui nait sur la branche ventrale de I'are tendineux, & proximité de l'insertion du
multifide dont il longe le bord ventral en franchissant deux espaces intervertéhraux et s'insére sur e
bord dorsal d'un fin tendon reliant obliquement darritre en avant et de haut en bas le bord antéro-

latéral de 'aile post-zygapophysaire au bord postéro-latéral de Paile pré-zygapophysaire de la méme
vertéhre,

Lorsquon a désinséré cette portion de l'interarticulaire supérieur, on trouve deux courts fais-
ceaux, I'un unissant le tendon oblique d'arriére en avant du bord postéro-latéral de I'aile post-zyga-

3 504 047 0 5
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pophysaire précédente oi il nait par un court tendon en un point situé ventralement par rapport & la
limite ventrale de 'insertion craniale du multifide, 'nutre unissant le bord antérieur de Uaile pré-zyga-
pophysaire suivante & la face ventrale du tendon oblique (fg. 43). Ces [aisceaux, ot en particulier le
plus dorsal, inséré sur 'aile post-zyvgapophysaire, correspondent aussi a Iinterarticulaire supérieur,
Le tendon oblique constitue donc une armature pour un faiscenu inter-articulaire complexe comprenant
deux chels et cing insertions sur quatre vertébres différentes.

Cette disposition bicipilale est exactement conforme & celle décrite par Mosauer sous le nom
erroné de « m. digastricus », caractéristique selon cet auteur du type colubride. Quand on compare avee
Coluber (Gase 1967 ¢, fig. 37) on peut noter deux différences seulement : d'une part la brigveté du chef
ventral (ou latéral), d"autre part I'insertion du chef dorsal (ou médial) sur le tendon oblique et non pas
sur le méme tendon que le chefl ventral. Nous reviendrons plus en détail sur ce muscle augquel on a
voulu & tort attacher une importance discriminative,

La couche moyenne, représentée par le muscle épineux (m. spinalis) s'insére également sur 'are
tendineux dorso-ventral. Ses fibres naissent sur la face latérale de ln branche dorsale de cot arc pour
les plus courtes, de la portion convexe d'un are plus postérieur pour les plus longues. Elles se terminent
sur le tendon commun au demi-épineux.

Fio. 43. — Chondropython viridis. Rapports musculo-squelet liques dans la région zygupophysaire ; a.n., are noural ;
Lo, interartiouluire supdriour ; Le,, élivateur do la cite (origine) ; Ld., long demal jorigine] ; m., multifide ;
nep., nerf épisomatique [rameau rachidien dorsal] ; pz., aile prézygapophysaire ; pte., aile post-zygapophysaire |
sap., tendon ventral de Pare de I'bpineux et demi-dpineus ; 1.o., tendon zygapephysaire oblique.

Le musecle demi-épineux (m. semi spinalis) nait sur la branche ventrale de I'are tendineux. 11
prend une direction oblique et converge dorsalement vers le tendon plat commun avee le muscle pri-
cédent. Ce tendon est fixé ventralement au niveau de la réunion des deux muscles par une large bride
aponévrotique qui s’épanouit en éventail et gagne le bord supéro-latéral de trois ailes post-zygapo-
physaires successives !, Il franchit obliquement d’arriére en “’ﬂ“t: et de bas en haut fquatre espaces
intervertébraux et s'attache & 'angle postéro-dorsal d'une neurépine.

L'ensemble du systéme compris entre 'arc tendineux postérieur et le tendon plat antéricur
couvre neul espaces intervertébraux,

Systéme du long dorsal (m. longissimus dorsi).

Chaque faisceau du muscle long dorsal nait sur un processus pré-zygapophysaire par un court
tendon maintenu ventro-latéralement par une bride aponévrotique & la surface dorsale de la cite
du segment pricédent. La portion charnue, franchissant vers avant cing espaces inter-vertébraux,
forme une lame verticale qui o' applique sur le faiscean pricédent. Elle se F!‘“Iﬂﬂlﬁ par un tendon plat
bifurqué en une branche médiale ot une hranche latérale ; la premiére franchit vers Pavant deux espaces

1. La juxtaposition de ees éventails aponévrotiques, qui se recouvrent particllement d'avant en arribre, constitun
la limits entre lo systbme du transversaire épineax et le systeme du long dorsal.

Source . MIB#, Parss
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intervertébraux et s'attache alors sur le bord dorsal de la neurépine, la seconde se fond dans le systéme
tendineux étoilé dont le prelongement antérieur constitue origine d'un faisceau de I'ilio-costal. Un
faiscean couvre treize espaces intervertébraux, l'innervation dépend du rameau médial de la branche
épisomatique latérale. Elle a lieu au niveau du cinquitme espace en partant de 'origine caudale.

Systéme de Filio-costal (mm. iliocostalis et supracostaliz dorsalis).

Chaque [aisceau élémentaire se présente sous la forme d'un muscle digastrique. Le ventre caudal
constitue une lame charnue étroite naissant & partir d'un tendon étoilé lié & une cdte par une bride,
il franchit huit espaces intercostaux ot atteint le tendon intermédiaire. Ce dernier s'étend sur deux
espaces intercostaux. Il bifurque vers 'avant en deux portions, I'une mince, 'autre large. La pre-
mitre gagne la face latérale d'une cdte au niveau de Iorigine candale d'un faisceau du muscle supra-
costal dorsal. La seconde constitue 'origine du ventre cranial de l'ilio-costal. 11 est de plus fixé en son
milieu & la deuxiéme cdte [ranchie par une courte bride (fig. 44). Le ventre eranial couvre dix espaces
intercostaux, et s¢ termine par un tendon qui s'insére sur la face latérale d'une cdte, entre un faisceau
eosto-cutané supéricur et U'insertion craniale du supracostal dorsal (fig. 45).

Chacun des deux ventres est innervé & partir d'un nerl rachidien différent. Les deux nerfs dis-
tants 'un de 'autre de 6 segments (Gage 1970 a) dépendent du rameau terminal de la branche latérale
du nerf épisomatique. L'innervation du ventre caudal s’effectue au niveau du cinguitme espace inter-
costal. Celle du ventre cranial dés son origine sur le tendon intermédinire. Vingt espaces intercostaux
sont franchis par un faiscean de l'ilio-costal.

.

Fic, %%, — Chondropyibon viridis. Lo muscle iliocostal. A, rapports du tendon intermédiaire aveo le muscle supracostal
dorsal, &t distribution de la double innervation, B, dispesition du tendon intermédinire #ailé, ot mods do recou-
wremmanl inverss Jdes portions cianials et caudake.

io., portion craniale ; ieo., portion candale ; ie., attache de quelques fibres intercostales axternes,

Le muscle supracostal dorsal, signalé chez le Python par Nishi (1919) n'a guére retenu l'atten-

tion. Il apparait sous la forme d'un cordon d'aspect torsadé recouvert par U'ilio-costal. Chaque fais-
ceau qui le compose nalt sur la face latérale d'une cdte, entre I'origine caudale et la bride de fixation
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du tendon intermédiaire de l'ilio-costal, franchit vers I'avant sepl espaces intercostaux et s'insére sur
une cite par un fin tendon qui constitue la branche postérieure du complexe ¢toilé reliant le long dor-
sal & 'ilio-costal. Le trajet parcouru d'arriére en avant est done trés ablique. Chaque lassceau s’enroule
autour des précédents pour gagner une insertion & peine plus proximale que 'origine.

Fig. 45. — Chondropython viridis. Le muscle ilio-costal. A, reprisentation schématique de son trajet ot de ses propor-
tioes ; B, rapports de son origine craniale aveo e musele supracostal ventral supérieur : limite superficialle entre
ipiarms ot hyposome.

a., branchs merveuss du nerfl épisomatique gagmant le long dorsal ; b, branche innervant ilio-costal ; o,
branehe cutands ; eut., branche eutante du ramean médial du nerl hyposomatique ; L., faisosau du m. supra-
costal ventral innervd b oo nivesu (il nait 5 espaces intercostaux plus cranialement) ; Ld., tendon cranial du long
dorsal ; o.e., origine d'un fasceau de oblique sxterne superiiciel |ﬂ‘l|-"‘-'-t-l‘-'f1'_* supérieur) ; 8.v.8., muschs supra-
costal ventral supérieur (oblique externs profond) ; tei, tendon eramial de 'ilin-goaial,

Ces faisceaux sont innervés au niveau du quatriéme espace intercostal en partant de 'origine
caudale par un petit rameau se détachant de la branche latérale du nerf épisomatique au cours de la
traversée du cordon musculaire torsadé par ce dernier (fig. 46).

Ce muscle appartient selon toute vraisemblance au systéme de Pilio-costal ; sa présence cons-
tante chez les Boidés constitue une énigme, puisqu’on ne retrouve cette couche supplémentaire que
chez les Varans (mm. supracostales dorsales breves de Nishi 1919, mm. serratoidec de Smirnovsky 1930).
Sa dénomination de supracostal laisse & désirer, principalement parce qu'elle assimile topographique-
ment ce muscle b deux muscles plus distaux, les supracostaux ventraux qui appartiennent & I'hypo-
some. Nous avons jugé préférable de ne pas introduire un nouveau terme, puisque ladjectif dorsal,
oppost i ventral, contient en substance la méme notion qu’épisome.

Source | MIBE, Paris
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Fic. 46. — Chendropython viridis, Rapports museule-squelettiques et distribution des branches du nerf épisamatique dans
ke tiors proximal des cdies. Voo latérabe, cité droit ; a., branche nerveuse gagnant le muscle long dorsal ; b., branche
nerveuss gognant le musele supmoosial dorsal, et deux portions du muschs ilis-costal, appartenant chacun & des
fnisceaux séparés par [ sapaces interveriibraug ; &, branche nerveuse montant e long du tendon eandal du musels
dio-costal ot gagnant le tegument ; i.o.c., portion caudale d'un faimeean de U'ilio-costal ; Ld., vers b long dorsal ;
#.d., musele supraccatal dorsal ; vi., tendon intermédinire du muscle ilio-costal.

Musculature hyposomalique.
Masse médiale face interne du gril costal).

transverse (m. (ransversus abdominiz).

Cette couche trés mince s'étend directement au-dessous du fewillet pariétal du péritoine. Elle
comprend : une portion dorsale, dont les fibres obliques d’arriére en avant et de dedans en dehors
forment une nappe tendue vers le milieu des cdtes d'un espace intercostal & eelui qui le précide ; une
portion ventrale, constituée d'un éventail de fibres convergeant vers I'avant sur le milieu d'une cbte.
Il nait sur la moitié distale de la cite snivante et Vespace séparant Pextrémité de ces deux edtes, Los
fibres des deux parties du transverse sont done obliques en sens inverse, celles de la dorsale eroisant
les cdtes, celles de la ventrale les longeant.

oblique interne (m. obliguus internus).

Il apparait lorsqu'on a retiré le transverse. Les fibres, obliques d'arridre en avant dans la sens
proximo-distal, recouvrent les cftes en les croisant. Au niveau de la limite entre les deux parties du
muscle transverse (ce qui correspond en vue externe i la limite entre le supracostal dorsal et l'ilio-costal),
on trouve une succession reguliére de tendons partageant en deux zones la couche de oblique interne ;
i la surface de la zone distale (fig. 46) court hbrement le rameau médial de la branche rachidienne ven-
trale alors qu'il est masqué par la zone proximale. L'oblique interne comprend en effet :

— une portion proximale (obliguus internus dorsalis), constituée de faisceaux épais & bords
paralléles qui unissent ln ligne médio-ventrale d’une vertébre i une edte, cing espaces intercostaux

Source | MISE, Porss
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plus en avant, & ¢e niveau se situent les courts tendons dont la suceession dessine le partage entre les
deux zomes ;

~— une portion distale (obliguus internus ventralis), constituée de faisceaux trés minces, prenant
le relais des [aisceaux précédents en unissant chaque cite b extrémité de son homelogue, cing espaces
intercostaux plus en avant.

L’une et I'autre des portions sont innervées par un court ramenu & direction ventrale ssu de
la branche médiale du nerl hyposomatique qui se prolonge jusqu’a l'extrémité de la cote.

Fig. 47. — Chondropython viridis. Musculature hyposomatique. Région post-cardiaque, vue interne du edtd gauche,
Couches de 'oblique interne et des intercostaux internes. Heprésantation semi-schématique, los odtes ftant

sippoaées ramenices dans un plan,

b.v.m., branche médiale du rameau nerveux ventral ; ii, interoostal interne | iq., intercostal externe
quadrangulaire ; iv., intercostal ventral; o.id., faiscean dorsal de Voblique interne | oiv., lisceau ventral de
Polligues interns ; tr,, ramean werveux gaguant lo transverss, i retird.

Dans la sous-région pré-cardinque, 'oblique interne dorsal prend une forme quelque peu diffié-
rente, Chaque faisceau charnu, fusiforme, nait sur la face latérale d'une hypapophyse, ici bien dévelop-
pée, traverse vers 'arritre et lextérieur trois espaces intercostaux et se termine par un tendon fixé
sur la face ventrale d'une cite six espaces intercostaux plus avant (fig. 48], 1l en résulte un aspect différent
de la paroi intérieure, qui présente une large zone tendineuse entre les deux zones charnues dorsale et
ventrale.

ntercostal interne (m. intercostalis internus).

L'intercostal interne ne se -ﬂiﬂlnppu que dans la zone distale telle que nous I'avons définie
plus haut. 1l se présente sous forme de larges bandes de fibres musculaires franchissant trois espaces
intercostanx, paralldlement aux fibres de 'oblique interne dorsal. La largeur et la longueur des fais-
ceaux, ainsi que 'espace franchi, sont tels que cette couche, comme les précédentes d'ailleurs, cons-
titue une paroi continue, i la maniére des Inttes jointives d'un parquet.

Chaque [aisceau est innervé par un rameau indépendant de la branche médiale du nerf hypo-
somatique, plus dorsal que le précédent, atteignant extrémité de la cite. Ce rameau innerve également
le faisceau unisegmentaire de l'intercostal ventral, tendu entre les processus cartilagineux, recourbés
vers avant des extrémités costales.

Source © MAA, Poris
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Fra. 58, — Chondrpython eiridis, Mussalature hyposomatique. Régewon pr«l!i—-n.lr:ll'-l.ql.lu. vas interna de la portion proxi-
mabs des odtes, edté droit
bovom., branche mbdiale do ramean merveux wonbral ; ev., laiseeaun eosto-vertébro-costal ; h., extrémité
venirale de Phypapophyse ; 0.4, fascean doreal de U'oblique interne,

Masse sous-vertébrale (m, subvertebralis).

Dans la sous-régon post-cardiaque la masse sous-vertébrale est remplacée par un fort cordon
fibreux continu.

Masse oférale.

intercostal externe (m. intercostalis externus).

Cette couche se caractérise uniquement chez Chondropython par sa dilférenciation médiale.
Un trouve selon le schéma tout & fait classique :

— un [aisceau costo-vertébro-costal (m. costo-vertebro-costalis), qui prend son origine tendi-
neuse suf la face ventrale d'une téte costale, gagne par ses fibres charnues la région parapophysaire
et s'attache b la fois sur la cdte et la vertébre suivante ; la branche latérale du nerl hyposomatique le
croise sur sa face latérale ;

~ un faisceau tuberculo-costal (m. tuberculo-cosialis) dorsal par rapport & la branche latérale
du nerl hyposomatique unissant le processus tuberculiforme d'une coie i la face antéricure du massif
capitulaire de la edte suivante,

Médialement encore, les fibres proprement intercostales constituent un muscle intercostal
o quadrangulaire » (m. intercostalis quadrangularis) qu'aurait #té plus correct de nommer traingulaire
puisqu’il s"étend en éventail de la Tace postéro-ventrale d'une téte costale & la face antéricure de tout
le tiers proximal de la edte suivante (fig. 49).

Dans le reste distal de I'espace intercostal, la couche musculaire continue comprend des fibres
obliques de haut en bas et d'avant en arriére. Entre la limite de l'intercostal quadrangulaire et de la
masse distale indifférenciée émerge le gros nerl cutané issu du ramean médial du nerf hyposomatique,
s distribuant au muscle costocutané supérienr et & ln pean du fane (fig. 49).

oblique externe (mm. levator costae, supracosiales ventrales superior et inferior, costoculansi superior

el inflerior).

La couche de I'oblique externe se subdivise en deux nappes superficielle et profonde, Cette der-
midre comprend :

— I'élévateur de la cdte, naissant par un tendon sur un processus pré-zygapophysaire et s'épa-
nouissant vers I'arridre sur le tiers proximal de la chte du segment suivant. 1l se superpose ainsi & peu

Source © MM, Foris
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prés complétement au musele intercostal quadrangulaire. Son innervation s'effectue par deux petits
rameaux issus de la branche latérale du nerl hyposomatique (fig. 48) au voisinage de chacun de ses
deux bords,

Fig. 49, — Chondropython viridis. Rapports museulo-squelettiques dans la région proximale des odtes. Ve laterale
edué droit ; Vespace intercostal eat jci ligirement aceru pour readre ba figure plus liible, ot bes cites sont repré-
wentéed en position protractée.

b.v.m., branche médiale du rameau pervenx ventral (perl hypossmatique) ; av., lniscean costo-vertéhen-
costal ; cut., nerl outané ; i.q., muscle intercostal quadrangulaire (portion proximale de I'intercostal externe) ;
isvoe., norl gagnant un faiscean du muscle supracostal ventral supérieur ; Le., muscle &lévateur de In cdie ; p.t.,
processus tuberculiforme ; v, origine du faisoeau supirieur du musele supracostal ventral ; te., faisoeau tulser-
eulo-costal ; t.ei., tendon eranial d'un faiscean du muscle ilic-costal ; Lii, attache costale du tendon interme-
diaire do muscle ilie-costal.

— les muscles supracostaux ventraux qui comprennent deux parties séparées par un liseré
tendineux longitudinal formé par la succession des origines des faisceaux de la portion dorsale. En effer,
cette dernibre est constituée d'étroits faisceaux rubannés aceolés se superposant d'avant en arriére
Chacun nait sur une ebte par un fin tendon de la longuenr d'un espace intercostal, puis se poursuit
par des fibres charnues jusqu’a la douzibme cote en avant de Porigine. Le trajet légirement obligue
d'arritre en avant et de bas en haut, conduit les fibres jusqu'au niveau de Uinsertion craniale de U'ilio-
costal (fig. 45). L'innervation par un rameau issu de la branche hyposomatique latérale s’effectue au
niveau de la cinguidme cdte,

Dians la portion ventrale, les faisceaux entiérement charnus naissent su vosinage de 'extrémité
osseuse des chtes, franchissent vers 'avant onze espaces intercostaux et s'attachent i la edte suivante
(fig. 50). L innervation se fait au niveau du cinguidme espace par un rameau nerveux issu de la branche
hyposomatique médiale perforant la couche intercostale externe (lig. 51).

Source - MIBE), Porss
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Fra. 50, — Chandropihon viridis (Pythoninés|. Diagrammes plan schématisant bes mpports entre lea principaux élémonts
tphum-l.i.quu et hyposomatiques externes, ef bear innervation. Ve latérale droite.

o.0.i., muscle costo-cutand inlérour ; cc.8., muscle costo-culané supéricur ; ia.s., musdle interartioulaire
supériour ; Lo, musele ilis-gostal ; in., musals internoural ; iLv., muscle intercosial ventral ; Ld., muscle long
doral ; m., muscle multifids ; s.ed., MWM l:lul'-.l 0.v.0., musals suprasostal ventral inférieur ;
8.6.v.8., muscls supracosial mlrll w.puiuu:

La nappe superficielle de I'oblique externe constitue la liaison entre les gaines musculaires et
la gaine tégumentaire. lei son développement est moyen. Chacun des faisceaux du muscle costo-cutané
supérieur (m. costoculaneus superior) s'attache sur une cdte, recouvre le tendon d'insertion cranial
de I'ilio-costal, les fibres étant paralliles & la cote (fig. 44). Le gros nerl cutané issu de la branche hypo-
somatique médiale suit la face interne du faiscenu qu'il innerve pour gagner le derme en méme temps
que lui un peu obliguement vers 'arribre. Le muscle costo-cutané inlérieur (m. costoculaneus inferior)
unit l'extrémité osseuse des cdtes b la face interne du rebord latéral des écailles ventrales ; chaque fais-
ceau est oblique vers 'avant et de haut en bas (fig. 50, 52).

Cyuispnormis nurvs (Anilndés),

Il s’agit d'un des deux genres asiatiques de cette petite famille aux mours souterraines. Comme
le « rouleau » (Anilius seytale) sud-américain, cet animal a la forme d'un cylindre décoré de bandes
transversales alternativement sombres et claires dont les deux extrémités sont I'une obtuse, c'est la
tite, I'nutre pointue, c'est la queve. L'exemplaire disséqué mesurait 395 mm, la queae (11 mm) ne
représentant que 2,8 9 de la longueur totale, Les écailles, lisses et assez grandes, ont un contour hexa-
gonal, ligirement étiré dans le sens transversal, sont identiques sur toutes les faces du corps : il n'y a
pas de gastrostiges différencides.

De chaque cote de la fente anale un minuscule ergot fait saillie, il s'agit de I'extrémité d'un
appendice pelvien vestigial. La colonne précloacale comprend 194 vertibres, la région cloacale 4, la
queue moins de 10, Les hypapophyses sont bien développées jusqu's Vi, ob se situe le cawur.

Source | MISH, Pars
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Fie. 51. — Chondropython viridis (Boidés), Coupe transversalo schématique dans bs trone, Detribation de Vinnervation
aux masses musculaires. Le seoleur épmomatique est hachurd,
., ebie ; eut., branches cutantes ; c.v., muscle costo-vertébro-costal ; L., mussle ilic-eostal ; ie., muschs
intereostal extornd ; Li, muscde intercostal interns ; v, musche intercostal ventral ; L., musele long dorsal -
Le., musche éléivateur des cdtes | n.ep., nerd épisomatique ; n.hyp., nerl hyposomatique ; o.id., muscle oblique
intarne, portion dorsale ; o.i.v., muscle oblique interne, partion ventrale | 8.0.d., musale supracostal dorsal ; g.0,v.i,,
musecle supracostal vential, portion inférioure ; 8.e.v.d., muscle supracostal ventral, portion dorsale ; T., ensemble
du musele transversaire épineax ; tr,, muscls Lransverse | v, vertéhes,

La musculature cutanée, dont les fibres sont longitudinales est trés développée sur tout 1o pour-
tour du corps. Aprés avoir dépouillé 'animal on découvre un emballage aponévrotique limité & la por-
tion épisomatique, et un cordon de tissu liche s"étendant sur la ligne médio-dorsale, Sous le revétement
aponévrotique, les parties tendineuses du transversaire épinenx, habituellement trés visihles, sont &
peine apparentes ; ce qui rend les premiers stades de la dissection difficiles.

Musculature épisomatigue.,

Swjﬁ transversaire dpineus (mm. interarcualis, multifidus, interarticularis superior, spinalis, semi-
spi :

En raison de I'absence de neurépine, les deux cordons antiméres sont affrontés par leurs
laces médiales. Cette absence & peu pris totale de neurépine réduit le volume des muscles interneuraux
(m. interarcualis). Chacun des muscules se présente comme une nappe de fibires tendues entre la totalite
du bord postérieur d'un arc neural (sur la face médiale) et la face latéral de I'are suivant, laissant libre
une frange postérieure de cet arc.

Source : MIBE, Parss
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Fra. 52, — Chondropython wviridis (Boidés]. [Hagramme en peripective de Porganisation museulo-squelettique,
Musculature dpisomatique ; 1, cordon des muscles épineux ot du demi-épineux ; 2, musele multifide ; 3, e i ticulaire supérieur ;
4, eordon du musecle long dorsal ; 5, cordon du musele ilio-eostal ; &, muscle supracostal dorsal.
Musculature h]'pmml.‘liqnt : 7, mmele élivateur de la cdte ; B, musels mpmr:nrlr.ll ventral ; 9, muscle costocutand ||r.|p+.rimur; 11, musels
eostoeutand inlériear ; 11, muscls tubsreulo-costal ; 12, musele intercostal quadeangulaire ; 13, pappe du muscly intercostal externe ; 15, muscls
intercostal ventral ; 15, muscle ablique interne, portion dorsale ; 16, muscls oldique interne, portion ventrale,

1A

Source ; MM, Poris
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Le multifide (m. multifidus) constitue, par le groupement de [aisceaux successifs, un cordon mus-
culaire dorsal, chaque faiscean nait par un fin tendon sur le bord postérieur du sommet de 'are neural,
el décrit vers 'avant et vers le bas un trajet faiblement oblique. 1l s'attache sur le tiers moyen du bord
postériour d'une aile neurale. Les fibres profondes sur la troisikme, les superficielles sur la quatridme.

L interarticulaire supérieur (interarticularis superior) comporte deux chefs. 1l nait sur le hord
postérieur d'une aile post-zygapophysaire, un peu au-dessus de articulation, et se divise, face & Uarti-
culation intervertébrale suivante, en deux ventres. Selon la disposition typique, le rameau nerveux
se distribuant aux différentes couches du transversaire épincux passe & la base de la bifurcation des
fibres musculaires. Le ventre latéral (ventral) gagne le bord latéral de 1'aile post-zygapophysaire sui-
vante. Le ventre médial (dorsal) poursuit un trajet presque longitudinal, devient tendineux, ot s"attache
i la surface dorsale de l'aile post-zygapophysaire de la tromsiéme vertébre en arritre de lorigine. La
succession des laisceaux de l'interarticulaire supérieur constitue un cordon musculaire parallile & celui
du multifide.

Le muscle épineux (m. spinalis) ne parait pas distinct du muscle demi-épineux (m. semi spinalis).
Ce dernier, en effet, révélé par son tendon eranial qui se fixe sur le rudiment de neurépine, franchit
sous cette forme tendineuse sept espaces intervertéhraux puis s'épanouil en une masse charnue, &
fibres hélicoidales, qui déborde latéralement sur le cordon du long dorsal. 1l plonge ensuite pour se
fixer sur |'arc neural de deux vertdbres successives, i la limite supérieure du ventre médial de |'interarti-
culaire supérieur, certaines fibres adhérant alors au tendon caudal de ce muscle. Ces fibres, les plus
dorsales, pourraient représenter le muscle épineux dont I'insertion aurait glissé ventralement par suite
de l'absence de neurépine.

Tous les points de nos observations sont en compléte contradiction avec les schémas publiés
par Auffenberg (1961, 1966), et nous ne voyons pas quels rapports entre ces deux interprétations
peuvent expliquer leur contradiction.

Systéme du long dorsal (longissimus dorsi),

Le musele long dorsal présente une disposition tout b fait ordinaire. Ses laisceaux charnus nais-
sent caudalement & partir de trois processus pré-zygapophysaires successifs, et franchissent sepl espaces
intervertébraux au maximum. lls se terminent par un tendon bifurqué parfaitement transparent dont

la branche dorsale vient se fondre dans I'enveloppe aponévrotique recouvrant le cordon du transver-
saire épineux, la branche ventrale sert d'insertion & l'ilio-costal. L'ensemble forme une masse charnue

ﬁp:hﬂ: rejetée dorsalement en raion de "absence de neurépine. La face dorsale du trone est ainsi oceu-
pée par les deux cordons antiméres du transversaire épineux auxquels viennent s'appliquer latérale-
ment les cordons du long dorsal.

Systéme de U'ilio-costal (m. ilio-costalis).

L'ilio-costal apparait sous la forme d'un cordon uniformément charnu, sans trace de tendon
intermédiaire. En effet, chaque faisceau riche en fibres né sur la branche latérale du tendon cranial
du long dorsal, franchit sans interruption sept espaces intercostaux seulement et 8'insére sur un tendon
en nappe qui gagne une cite au niveau du muscle costo-cutand supérieur. e tendon s'étend également
en direction dorsale au-dessus du musele élévateur de la cdte jusqu'a la ffii““‘]'-‘mhiml]-ﬂ de la cdre
suivante (fig. 53). Les [aisceaux successifs, simplement Juxtaposés sans qu'il ¥ ait recouvrement com-
plexe par un trajet hélicoidal, montrent la disposition simple rencontrée chez certains Sauriens (Gase
1967 e, fig. 20 et 21).

On peut remarquer que son mode d"attache sur la cite et ses rapports avec Pélévateur de la cote
n'est pas sans rappeler la disposition en étoile du tendon intermédiaire dl"“'it'_’ _“h“ Chondropython,
d'ailleurs génerale chez les Boidés. Ceci conduirait & penser que I'ilin-cmullulﬂ i réduit & son ventre
caudal, son insertion craniale indiquant la coslescence du tendon intermédiaire et du tendon cranial

en une seule nappe, : o
Le systéme de l'ilio-costal ne présente pas chez Cylindrophiz de différenciation supracostale

(m. supracostalis dorsalis).

Source | MIB#), Paris
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Fio. 53, — Cylindrophis rujfis [Aniiidés). Rapports d'un faisceau de V'ilio-costal,
em, muscls eosto-eutnnd supdrcur ; cul., ramean culané de la branche hyposomatique médiale ; e,
ilbp-eastal ; Le., muscle &lévateur do la odte | Ld., tenden eranial du bong domsal ; nt., nappe tendineuse d'ivesr-
ton de Uilio-costal ; s.o.v.s., musole supracostal ventral supérieur.

Musculature hyposomalique,

Masse médiale.

La masse médiale peu épaisse ne préisente aucune caracteristique notable, Comme chez Chan-
dropythen, I'oblique interne dorsal est beaucoup plus épais dans la sous-région pré-cardiaque, chaque
faiscean venant se fixer par un tendon postérieur sur les faces latérales d'une hypapophyse.

Masse sous-vertébrale.

La masse sous-vertébrale se réduit au niveau du trone & un tendon plat courant sur la face ventrale
des vertéhres.

Masse latérale.

La masse latérale constitue chez Cylindrophiz la partie la plus remarquable de la musculature
hyposomatique (fig. 54). La couche intercostale externe se difllérencie proximalement en museles tuber-
culo-costal, costovertéhro-costal. Distalement, la couche intercostale proprement dite est relativement
¢paisse, noyvant compléte ment les cites griles, qui font ainsi figure de simples inscriptions tendinenses.
Entre les extrémités recourhées vers 'avant des cdtes sont tendus les [aisceaux intercostaux ventraux
(= m. intercartilaginosi Mosauer).

L'oblique externe profond [mm. levator costae, supracostales ventrales superior et inferior), en
riison de la richesse en fibres de ces deux parties séparées par un interligne et de la forme particulibre
des fnisceaux, constitue une couche épaisse. Les faisceaux de la partie supéricure (m. supra-costalis
ventralis superior) s'attachent eranialement par des fibres charnues sur le bord postérieur d'une cite,
i proximité de Uinsertion craniale de l'ilio-costal, quelques-unes de leurs fibres gagnant méme ce ten-
don. Le nerf cutané latéral sort entre ces derniéres ot le reste du fascean (fig. 54). La nappe museulaire
tend & se disposer radialement, décrivant ainsi une demi-hélice, puis reprend une position tangentielle
et s'attache au bord postérieur de la cdte située six espaces intercostaux en arridre. Elle regoit son
innervation au niveau du 32 espace intercostal par un nerfl passant entre I'élévateur de la cite et U'inter-
costal quadrangulare.

Source - MR, Pore
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Fra, 54, — Cylindrophis rufus [Aniliidés). Museulature hyposomatique latérale.
.04, muscle costo-cutand inlériour ; 6.4, musche costo-cutand supbrieuar ; eut., nerl cutand latéral ; ie.,
faisceau de V'ilio-costal ; ie., mustle intercostal externs ; iq., mussle intercostal quadrangulsies ; Le., muschs
Hiévateur de la cdte ; sov.i, moscle supracostal ventral inférieur | s.e.va., muscle supracoatal ventral e Tt

La partie inféricure (m. supracostalis ventralis inferior) est de méme entiérement charnue. Les
faisceaux franchissent 6 espaces intercostaux depuis leur origine sur le bord postérieur d'une cite. [ls
décrivent un trajet hélicoidal, les fibres les plus dorsales & I"origine venant !'Ilnlinr le plus ventrale-
ment. L'innervation s’effectue & partir d'un rameau issu du quatriéme espace intercostal vers arridre.

L'oblique externe superficiel (mm. costocutanei superior et inferior) établit la liaison entre I'en-
semble musculo-squelettique axial et la gaine périphérique musculo-tégumentaire. Les museles costo-
cutanés supérieur et inféricur sont constitués de larges faisceaux rubannés i direction longitudinale.
Ces premiers recouvrent, dés leur origine costale, le tendon cranial de Uilio-costal et gagnent le tégument
vers I'arriére ; les seconds naissent au voisinage de extrémité costale, au-dessous de origine caudale
du supracostal ventral inférieur, et s’étendent vers I'avant en une nappe longitudinale.

2) CENOPHIDIENS
Cenastes cenastes (Vipéridés).

La Vipére & cornes de I'erg est un animal trapu, lourd, de section presque semi-circulaire en
riison des écailles ventrales, larges et planes sur lesquelles elle repose. Le tégument est fortement caréné
sur toute la portion dorsale et les flanes, i l'exception de ln rangée d'écailles adjacentes aux ventrales,
Les earénes forment sept b huit lignes longitudinales sur le dos et une ligne ventro-latérale, alors que
sur les flancs elles sont obliques de haut en bas et d’avant en arriére. Sur un animal femelle de 800 mm
de long la queue ne mesure pas plus de 65 mm (environ 8 9;) le poids est de 400 g. Le ewur se situe au
niveau de la 430 des 148 vertibres précloacales. Les deux espices (C. cerastes et C. vipera) utilisent
habituellement le déroulement latéral comme mode de locomotion sur le sable. Une fois dépouillée,
cette vipire parait relativement charnue ; la peau n'a que pea d'adhérence dans la région dorsale, dans
la région ventro-latérale elle est unie & la masse musculo-squelettique par les faisceaux costo-cutanés,

Source - MM, Paris
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L'épisome, dont les trois cordons sont bien visibles, représente plus de la moitié de la hauteur
du corps dans la région moyenne du trone. 1l est responsable, par son épaisseur, de I'aspect eylindrique
caractérstique, présentant méme un léger méplat médian,

Le diagramme en perspective de la figure 61 donne une idée générale de I'organisation museulo-
squelettique chez Cerastes,

Musculature épisomatigue,

L'ensemble de I'épisome est enveloppé en surface par une trés fine aponévrose pigmentée dont
les adhérences sont multiples. Alors qu'elle recouvre la branche médiale du tendon cranial du muscle
long dorsal dingée vers la ligne médio-dorsale, elle envoie des adhérences au tendon de passage entre
le long dorsal et l'ilio-costal, et, par une cloison radiale, enveloppe la face latérale du cordon transver-
saire. Cette cloison se détache au-dessous de la ligne reliant les points de passage de la branche médiale
du tendon cranial du long dorsal au-dessus du cordon transversaire : par conséquent, ce tendon adhére
auzsl & la membrane et en est solidaire & ce niveau.

Systéme du transversaire dpinews.

Les muscles interneuraux (m. interarcualis) dorment une couche épaisse unissant par des fibres
longitudinales les arcs neuraux successifs depuis la base de la neurépine jusqu'h l'extrémité des ailes
ygepophysaires. . T

Les fibres du multifide (m. meltifidus), selon leur disposition typique, naissent par une {range
tendincuse sur le bord postérieur de l'arc neural, ¥ compris la base de la neurépine mais & l'exclusion

12 8

Fia, 55. = Cerasies covastes [Vipéridés). Musculnture épisomatique ; rapports museulo-squalotliques des éléments du
transversaire épineus,
ias., muscls interarticulaire supérieur ; m., muscle multifide ; p.tr., post-zygapophyse ; sp., muscle épi-
neux ; sap., muscls demi-épineux.
Sur I'srticalation zygapophysaire se fixe la cloison tendinease réparant bo cordon du transversaire fpinsux
de celui du lang dorsal.

Source | MISR, Parss
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de l'extrémité de |'aile post-zygapophysaire, et convergent vers U'arribre ot le haut sur un tendon fixé
i la face latérale du bord dorsal d'une neurépine ; six espaces intervertébraux sont ainsi couverts.

L'interarticulaire supérieur (m. interarticularis superior) est simple. Il nait sur 'extrémité laté-
rale du bord postérieur d'une aile post-zygapophysaire, franchit vers I'arritre deux espaces interver-
tébraux et s'attache sur le tendon caudal d*un faisceau du demi-épineux ; ce fin tendon gagne le bord
antéro-latéral d'une aile post-zygapophysaire. Le ramean nerveux se distribuant aux divers éléments
du transversaire passe entre les origines caudales du multifide et de Uinterarticulaire supérieur (fig. 55).

Le tendon d'origine caudale du musele épineux (m. spiralis) nait sur la face latérale du bord
dorsal d'une neurépine ob convergent les fibres du multifide, Les fibres charnues se partagent en deux
faisceaux : le plus latéral fusionne avee un faiscean du demi-épineux aprés avoir traversé deux espaces
intervertébraux, le médial croise par-dessous ce dernier et fusionne avec le faisceau demi-épineux pré-
cédent.

Enfin le muscle demi-épineux (m. semi spinalis) est constitué de faisceaux qui naissent caudale-
ment par le tendon fin décrit plus haut, sur le bord antéro-latéral d'une aile post-zygapophysaire. Fusi-
forme, il franchit obliquement vers 'avant et le haut quatre espaces intervertébraux, en recevant 'apport
des fibres de I'épineux, puis se prolonge sur la ligne dorsale par un tendon qui couvre six espaces inter-
neuraux avant de s’attacher sur I'extrémité de la neurépine. L'ensemble des portions tendineuses du
demi-épineux constitue un cordon dorsal enclos dans une gaine.

Systéme du long dorsal (m. longissimus dorsi).

L'origine caudale des faisceaux du long dorsal s'étend largement dans le sens dorso-ventral :
les fibres dorsales se fixent sur le bloe pré-zygapophysaire, tandis que les plus ventrales s’attachent sur
une lame tendineuse, elle-méme lide & ce bloe. Cette lame se prolonge vers I'arriére od elle regoit les
fibres craniales du faisceau unisegmentaire de Uinterarticulaire inférieur, et vers lavant oh naissent les
fibres caudales du faisceau précédent du méme muscle (fig. 56). Le faisceau ainsi constitué avant la
forme d'un ruban épais franchit vers I'avant cing espaces intercostaux et se lermine par le classique
tendon bifurqué dont la branche dorsale gagne la ligne médiane par dessus le cordon transversaire
tandis que la branche latérale se poursuit par un faisceau de Pilio-costal (fig. 60). Une bride tendi-
neuse oblique vers arritre et en dedans croisant par sa face dorsale le paquet vaseulo-nerveux destiné
a I'ilio-costal, unit cette hranche & la face ventrale du massil pré-zygapophysaire (fig. 56). Chaque
faisceau du long dorsal est innervé au niveau du troisiéme espace par un rameau se détachant du nerf
¢épisomatique et montant en direction dorsale le long de la paroi latérale du cordon du long dorsal dans
lequel il pénitre & mi-hauteur, Le filet nerveux se divise ensuite en ramuscules se dispersant sur la face
médiale du Taiscean.

Systéme de Uilio-costal (m. tiocostalis).

Le cordon de I'ilio-costal est épais et divisé longitudinalement par la ligne discontinue des tendons
intermédiaires. Chaque faisceau naft caudalement & partir de la branche latérale du tendon cranial
du long dorsal, qui, comme nous I'avons signalé plus haut, est relie par une bride au plancher tendi-
neux prolongeant le processus pré-zygapophysaire (fig. 56). Le faiscean charnu, au cours de son trajet
vers l'avant, s aplatit et se dispose radialement, en recouvrant le précédent. Il franchit alors dix eRPACES
intercostaux et se termine par le court tendon plat intermédiaire. De méme le faiscean cranial couvre
lui aussi dix espaces intercostaux avant de se fixer par un tendon fin sur une cote (fig. 56). Le nombre
total de segments franchis par chaque unité de U'ilio-costal est de 21, 1l n'existe pas d'adhérence costale
au niveau du tendon intermédinire.

Chaque ventre des faisceaux regoit un rameau nerveux trés fin, Pour le ventre candal, le rameau
gagne le bord ventral de la lame charnue et «'engage sur sa face médiale pour plonger immédiatement
dans le muscle, un espace intercostal en arriére du tendon intermédiaire. Le ventre cranial regoit son
innervation d"un rameau courant en direction dorsale (sur la fig. 57 1l se dirige vers le bas puisque l'en-
semble du cordon de l'ilio-costal est érigné latéralement pour montrer la face médiale) sur la face médiale
du muscle. Ce rameau croise le nerf destiné i la portion caudale du segment précédent, puis s"infléchit

Source | MIB#, Parss



L'APPAREIL MUSCULO-SQUELETTIOUE DE L'AXE VERTERRAL CHEZ LES SERPENTS &1

Fic. 6. — Cerastes cerasles [Vipéridés). Région proximale des edies. Rapporis musculo-squelettiques.
b.teld., bride anisant s région précygapophysaire au tendon eranial d'un fisconu du long dorsal ; o, edis ;
i, musole interarticulaire inférieur ; ic., tondon eranial du muscle ilio-costal ; i.q., muscle intercostal quadran-
gulaire ; Le., muscle dlévatour de la efte ; Ld., musele long dorsal ; n.ep., nerl épisomatique ; Le., cordon musew-
laire du trapsversaire épinsux,

Fio, 57. — Cerastes corastes [Vipiridés). Innervation du muscle ilio-costal, face médialo. Un seoteur du muscle st eoupé
#1 érignd vers l'extérisur.
eau., ventrs candal da musclo ilis-coatal ; era,, ventre oranial du mussle lio-sostal ; Ld., neel gagnant le
muscle long dorsal; m.ep., werl épisomatique ; L, tendon intermediaire du musele iliv-gostal ; v.5., vaisseaux sanguins
s g ntaires,
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en direction craniale, gagne le hord ventral de la lame charnue, plonge progressivement sur la face
médiale et pénétre dans le muscle trois intervalles costaux en avant du tendon intermédiaire. 1l semble
qu'une trés petite anastomose existe entre oe nerl cranial ot le nerf caudal du segment précédent, peu
avant leur croisement. Toutefois les deux ventres d'un méme faisceau sont innervés par un méme nerf

rachidien suivant le rapport 1/1 (el. Gase 1967 ¢, fig. 25 et 1970 a).

Musculature hyposomatigue.

Masse médiale.

La paroi interne est recouverte par une pariétoploure légtrement pigmentée. La disposition géné-
rale est frappante dans la région post-cardiaque en raison de la présence des cordons musculaires sous
vertéhraux faisant saillie & Uintéricur de la cavité du corps.

Dans la région pré-cardiaque les deux cordons antiméres sont encastrés dans I'oblique interue,
trés épais & oo nivean,

Le transverse (m. fransversus abdeminis), surtout développé dans sa portion dorsale s'étend
obliquement d'arriére en avant en une minece nappe depuis le bord latéral du cordon sous-vertébral
jusqu'au milien des cites (niveau correspondant du edté externe au milien du cordon supracostal
ventral supérieur). Dans la moitié ventrale des cites, le transverse se réduit & une membrane pigmentée
contenant quelques fibres musculaires dans la région distale (fig. 58).

Fio. 58. — Cerasles cerastea (Vipéridis), Musculature hyposomatique, vue interne, edti guuche.

e., edte ; h., hypapaphyse ; o.id., muscle ablique interns, portion dorsale ; oiv., musele oblique intergs,
portion ventrale ; p.h., muscle parapaphyso-hypapophysaire ; rom., ramean médial de ln branche rachidicnne
ventrabe ; Ld., muscle transverse, portion dorsale ; t.v., muscls transverse, portion ventrale ;| 0-5, portion courte
de Foblique interne dorsal ; 0-6, portion longue do Paldiguee interne dorsal.

L'oblique interne (m. obliguus internus) comprend une portion dorsale relativement épaisse,
surtout dans la région pré-cardiaque, formée de faisceaux obliques d'arriére en avant et de dedans en
dehors. [l naissent chacun sur la face antéricure de la base d'un processus parapophysaire, ot «'atta-
chent sur une cdte cing espaces intercostaux plus loin pour les dorsaux, six pour les ventraux ; chacun

Source . MIBE, Paris



L'APPAREIL MUSCULOSQUELETTIQUE DE LAXE VERTEBNAL CHEZ LES SERPENTS 231

de ces derniers recouvre partiellement de son bord caudal celui qui lui fait suite (fig. 58). Les deux
couches sont innervées & partir du méme rameau qui se distribue, quatre espaces intercostaux aprés
I'origine caudale, d'abord dans la couche dorsale, puis, I'ayant perforée, dans la couche ventrale.

La portion ventrale, plus mince, constituée de lames larges ot obliques d'arriére en avant dont
les fibres naissent sur le bord antéro-ventral du tiers moyen d'une cite, franchit deux espaces inter-
costaux avant de converger sur extrémité costale (hg. b8).

Il n'y a pas d'intercostal interne distinet, & moins de considérer les laisceaux courts de 'oblique
interne dorsal comme lui appartenant.

Masse sous-veridbrale (m. parapophyse-hypapophysens = m. transeersohypapophyseus).

Cette couche est développée tout le long du trone chez les Vipéridés. Chaque faisceau nalt cau-
dalement sur le processus parapophysaire. |l déerit vers U'extérieur et le bas un trajet hélicoidal qui
I'améne & la surface du cordon musculaire en s'enroulant sur le précédent, Aprés avoir franchi trois
espaces intervertéhraux, il se poursuit par un tendon gagnant progressivement la ligne médio-ventrale
oii il s"attache sur la face latérale de l'extrémité d'une hypapophyse. Huit segments sont ainsi couverts
(fig. 58).

Masse lotérale.

Proximalement, les faisceaux individualisés montrent la disposition elassique ; costo-vertébro-
costal (m. costovertebrocostalis) séparé du tuberculocostal (m. tuberculocostalis) par le Famean latéral du
nerl hyposomatique, intercostal quadrangulaire (m. intercostalis guadrangularis) séparé de 1'élévateur
de la cite (m. levator costae) par le rameaun latéral du nerf hyposomatique. La couche intercostale externe
proprement dite est épaisse el distalement les cartilage discoidaux qui terminent les cdtes sont réunis
par des faisceaux intercostaux venlraux.

Fig. 59. — Cerasies cerostes [Vipéridés). Région moyenne des oftes. Rapports des muscles supracostal ventral supé-
riur, costoacutans suptriear et iio-gostal.
a., adte ; o.0.8., musele costo-cutand sapérieur ; cul,, morf cutand latéral ; e, tendon d'msertion eraniale
du mussle ilie-coatal ; 5.0.v.8,, musele suprocostal ventral supérieur ; 1, 2. 3 et les 3 laisoonux dia 5.ev.a
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La couche supracostale ventrale est relativement épaisse ; sa portion supérieure (m. supracos-
talis ventralis superior) constitue les deux tiers de la largeur dorso-ventrale, et comprend des fibres de
longueur différente réparties en trois couches superposées, Les profondes franchissent vers l'arridre et
le bas deux espaces intercostaux, les moyennes quatre & cing, les superficielles six espaces. Le faiscean
court profond se distingue des deux autres dis I'origine. Celle-ci a lieu sur une aponévrose radiale ratta-
chée par une bride i une cdte, préa de I'insertion craniale d'un faisceau de ilio-costal. Les faisceaux
de la portion inférieure (m. supracostalis ventralis inferior) franchissent cing & six espaces intercostaunx.

La couche superficielle de I'oblique externe est représentée par les muscles costo-cutanés, Le
supérieur (m. costoculansus superior) s'insére sur I'aponévrose radiale citée plus haut (fig. 59), en avant
de l'origine craniale du faiscean supracostal ventral surpericur, et gagne le derme vers l'arriére et le
bas ; l'inférieur (m. costocutaneus inferior) s'attache sur la face latérale d'une extrémité costale et 8'insére
dans le derme, vers I'avant et le bas (fig. 60).
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Fia. 60, — Cerastes cerastea [Vipéridés). Diagramme plan reprisentant schimatiqeement bes rapports des prineipaux
éléments épisamatiques ot hypossmatiques externos, Faes latérale droite.

Xenodon merremii (Colubridés s.l., Dipsadidés selon Underwood).

Cet animal sud-américain pose, ainsi que son congénire nord-américain Heterodon, un certain
nombre de problémes au systématicien, Nous verrons toutefois que les diflicultés ont été crédes en grande
partie de toutes pidces en particulier par I'importance que prit tout & coup un caractére myologique
isolé de tout contexte.

Xenodon est un serpent relativement commun. Nous avons pu disposer de plusicurs exemplaires
fixés provenant du Brésil, et de deux exemplaires vivants capturés en Guyane francaise (X. merremii
et X, severus), Il vit, semble-t-il, au voisinage de 'eau dans laquelle, ou plutdt & la surface de laquelle,
il est capable de se déplacer avec une grande agilité. Lorsqu’on Vinquiite il écarte les cites tout le long
du corps, et non pas seulement dans la région antérieure comme le suggére le non anglais de « hooded
snake », s’applatissant de fagon spectaculaire contre le sol, puis se projette vers l'agresseur la gueule
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largement ouvert. Le plus grand spécimen dont nous avons pu disposer mesurait 1430 mm dont 65 mm
pour la queue, celle-ci étant d'ailleurs mutilée,

Bien que le corps soit déprimé, les cites longues et robustes, entrent en contact par leurs extré-
mités, ce qui 8'explique par leur forte rétraction. La region précloacale comporte 139 vertebres, le covur
est situé au niveau de la 34% suivie presque immédiatement par la pointe antérieure du foie; la portion
post-cardiaque est dépourvue d’hypapophyses.

La peau se retire aisément et révile une riche musculature sous-cutanée dans la région ventrale,
Les écailles ventrales sont d'ailleurs trés mobiles sur I'ammal vivant.

La masse épisomatique est enveloppée par un tissu membraneux, i fibres obliques de bas en
haut et d'arriére en avant. La ligne médio-dorsale est marquée par un puissant ensemble tendineux
formant une large bande nacrée,

Museulature épisomatique.

Systéme du transversaire dpinewr,

Les fibres interneurales (m. interarcualis) forment une nappe peu épaisse entre la face médiale
du bord postérieur d'un arc neural et la moitié antéricure de la face latérale de 'are suivant, depuis la
base de la neurépine jusqu's extrémité de Iaile post-zygapophysaire (fig. 62).

Le muscle multifide présente I'aspect qui nous est & présent familier : un tendon caudal plat,
né sur la face latérale du bord dorsal d'une neurépine, qui en s'élargissant se poursuit par une nappe
charnue insérée sur 'ardéte postérieure d'une aile post-zygapophysaire. Les fibres ventrales franchissent
cing espaces intervertébraux, les dorsales quatre seulement (fig. 62),

L'interarticulaire supérieur (m. interarticularis superior) nait par un court tendon juste h cdté
de I'attache des fibres ventrales du multifide et du bord ventral tendineux de interneural. Le neef

Fra, 62, — Xenodon merremii (Colubridés L), Systéme du transverssire épineux. En haul, rapports du multifide, ds
l'épineux ot du demi-fpineux. En bas, rapports du multifide, internoural et interartioulaire supdriour, ja.i.,
interarticulaire infériur ; ia.a, inlerarteulaine supbrour ; L, intermeural ; m., moltilide ; oo, nerl du transversnire
épineux | p.p., procersus prézygapophysaire.
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qui se distribue aux différents éléments du transversaire passe entre ces deux tendons (fig. 63). Les
fibres franchissent vers 'arriére deux espaces intervertébraux. Elles sont partiellement interrompues
par un tendon unissant obliquement d'arriére en avant et de haut en bas une aile post-zygapophysaire
au processus pré-zygapophysaire de la méme vertébre. Il n'y a pas de ventre dorsal.

Sur la base large du tendon plat du multifide viennent s'insérer les fibres de I'épinenx (m. spi-
nalis) qui rejoignent le faisceau du demi-épineux aprés avoir couvert trois espaces intervertébraux.

Le demi-épineux (m. semi spinalis) n'est pas trés dilférent de ce que nous avons déerit chez
Coluber (Gase 1967 ¢} : il nait de la branche médiale du tendon cranial du long dorsal et, prés de I'ori-
gine des fibres charnues, se trouve retenu ventralement par une bride reliée & un processus pré-zyga-
pophysaire. Le laisceau fusiforme franchit vers I'avant en direction dorsale six espaces interverté-
braux, recoit l'apport de I'épineux et se poursait par un tendon gagnant progressivement la ligne médio-
dorsale en s'attachant & une neurépine scize espaces intervertébraux plus loin.

Fug. 63, — Nenodon merremii (Colubridés). Rapports museulo-sgquelettiques & la Lmits entro bransversaire dpinsax
&l long dorsal.
ia.i, origise du musels interartisulaire infirieur; iss, muscls interartieulsire supérieur ; Ld., otigine

du muscle long demal ; p.p., processus prézygapophysaire ; ssp., origine du muscle demi-épineux ; tm.ld., branche
micdiale du tendon cranial du musele long dossal,

Systéme du long dorsal (m. longissimus dorst).

Chagque faisceau du long dorsal nait sur un processus pré-zvgapophysaire par des fibres charnues,
et s'étend vers 'avant sous la forme d'une nappe verticale franchissant trois espaces intervertébraux
avant de s¢ terminer par le tendon eranial bifurqué. La branche médiale de ce tendon ne dépasse pas
dorsalement la limite du cordon transversaire, et se continue, comme nous P'avons dit plus haut, par
un faiscean du demi-épineux (fig. 64). On doit remarquer que les rapports entre le long dorsal, I'interar-
ticulaire inférieur (m. interarticularis inferior) et le tendon d'origine de I'élevateur de la edte (m. levator
costae) sont en tous points identiques i cenx déerits chez Coluber — (voir Gase 1967 ¢, fig. 37). L'interar-
ticulaire inférieur natt caudalement trés prés du long dorsal, franchit trois espaces intervertébraux
et s"insére cranialement sur la face postéro-dorsale du tendon d'origine de I'élévateur de la cdte (fig. 64).

Fig. &4, — Xenoden merremii [Colubrdes), Rapports du muscle interartioulaire infériour,
had., muscls interarticulaire inlérsour ; Le., mussls dldvateur de la edis ; Ld., muscls long dorsal (nrigine
caudale| | p.p., proosias prezygapophysaire,
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Systéme de ['ilio-costal (m. iliocostalis).

Le cordon de I'ilio-costal est nettement limité dorsalement et ventralement par la succession des
tendons d'origine et d'insertion ; par contre les tendons intermédiaires sont trés faiblement visibles.

La branche latérale du tendon cranial du long dorsal franchit deux espaces intervertébraux,
puis traverse la cloison membraneuse séparant le long dorsal de Uilio-costal. Pour dtre plus exact, il
faut préciser que cette cloison est constituée par la juxtaposition de larges bandes verticales naissant
sur les arétes dorsale et ventrale du tendon. La bande dorsale gagne en surface la ligne épineuse, la
bande ventrale plonge jusqu'aux cdtes. Cette branche du tendon, considéré alors comme origine caudale
de lilio-costal, franchit encore deux espaces intervertébraux, et se poursuit par le ventre musculaire
eaudal, trés mince, couvrant six intervalles costaux. Le tendon intermédiaire est trés étroit, le ventre
musculaire cranial, qui échange des fibres avec le précédent dans sa partie postérieure et le suivant
dans sa partie antérieure, ne couvre que quatre intervalles ; son tendon en couvre trois avant de se
fixer sur la face latérale d'une cite (fig. 65).

L'innervation de I'ilio-costal se fait par des ramuscules difficiles & suivre mais parait conforme
i un type colubridé.

Fig. 65, — Xenodon merremii (Colubridés]. Région moyenne de cdtes
e, obte ; ie, orgine craniale d'un faiscau du musele iliocostal ; ie., muscle intercostal extorne : s.0.v.5.,
muscle supracostal ventral supéricur (le seul existant ehex Xenodan).

Musculature hyposomatique.

Muasse médiale.

Le transverse (m. iransversus abdominis) est trés réduit, Chaque fasceau dorsal, tris mince,
naft sur la face ventrale d'un centrum, franchit distalement vers avant deux espaces intercostaux
et s'attache & la face ventrale d'une cote (fig. 66). L étroitesse des faiscenux successifs laisse apparaitre
entre eux la couche de I'oblique interne. Les faisceaux de la portion ventrale, encore plus minces, pren-
nent le relais des précédents et gagnent la ligne médio-ventrale.

Dans la région pré-cardiaque, le transverse dorsal se développe en faisceaux épais, naissant sur
la face latérale d'une hypapophyse par un tendon trapu, étendus sur trows espaces intercostaux. Le
tendon recouvre le cordon du muscle transverso-hypapophysaire (fig. 67).

L'oblique interne (m. obliguus internus) forme, dans la portion dorsale de la région post-car-
dingue, une nappe mince continue en raison de la juxtaposition de faisceaux couvrant quatre ESpACes
intercostaux.

Dans la portion ventrale l'oblique interne est constituée de faisceaux courts [deux espaces
intercostaux), ne gagnant pas l'extrémité des ciies (fig, 66).

L'absence d'intercostal interne rend directement visible la couche de l'intercostal externe par sa
face médiale.

Source © MR, Poris
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Fra. 66, — Xenodon merremii (Colubrides). Musculature hyposomatique, face interne des oites, cdté droit, région post-
cardin que.
e.v., muscle costo-vertébro-costal ; Lo, muscle intorcostal externs ; i.q., musch ntercostal quadrangulaire ;
il muscle ablique interne, pertion domale ; od.v., musche ohlique interne, portion veoirals ; .o, musels tulser-
gubo-costal ; td., musele tranaverss, portion dorsals © ©.v., mische transverss, portion ventrale.

Source © MR, Paris
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Fra, 67, — Xenodon merremii (Colubridés). Musculature hyposomatique, faoe interne — réigion précardiaque oi se
différencie le musele sous-vertdlral,
h., pointe des hypapophyses ; iq., musdle intercostal quadrangulaire ; Lv., lignment eostal ventral ; p.h.,
miusscle parapophyso-hypapophysaire ; t.d., muscle transverse, portion dorsale (compars aveo son état dans la
région post-cardiague),

Masse sous-vertébrale.

Le muscle p;mpuphm-h_ﬂnpnphplim (= transverso-hypophvsaire) est d-&t'nluppé dans la
région pré-cardiaque, [ est constitué principalement d'an tendon plat sur lequel des fibres charnues
s'attachent, dans sa moitié caudale.

Masse latérale.

L'intercostal externe se divise proximalement en muscles costo-vertébro-costal, tuberculo-
costal et intercostal quadrangulaire. De fagon générale ces muscles, en particulier le dernier, contras-
tent par leur volume avec le faible développement des couches sous-jacentes appartenant i la masse
médiale. Un faisceau intertransversaire, tendu entre los processus pré-zygapophysaires successifs peut
étre rapporté & cet ensemble (fig. 68). Distalement, I'intercostal ventral ne se différencie pas ; les fibres
intercostales sont uniformément paralléles jusqu'h Pextrémité des edites,

L'oblique externe profond comprend : un puissant élévatear de la cdte (m. levator costae), nais-
sant par un tendon sur la face postérienre du processus pri-::.rppn-phmh et s'insérant sur le tiers
proximal de la cdte suivante ; la portion supérieure du supracostal ventral {m. supracostalis ventralis
superior) dont chaque faiscean nait par un tendon fin auprds de Pinsertion craniale de I'ilio-costal et
franchit vers 'arriére deux (fibres profondes) ou trois (fibres superficielles) espaces intercostaux. L'inser-
tion caudale des fibres superficielles se fait par un autre tendon. Les extrémités des chtes se trouvent
découvertes en raison de I'absence d'un supracostal ventral inlérieur, Les muscles costo-cutanés sont
tri réduits. Le motif musculo-squelettique élémentaire est représenté par la figure 69,

Grayia smithi (Colubridés),

Cette Couleuvre africaine posséde un corps eylindrique et trapu, une tite obtuse b petits yeux,
On lui attribue des mours aquatiques et une nourriture & base de poissons. La quene est longue (prés
de 25 % de la longueur totale). La région pré-cloacale comprend 155 vertihres, lo comur étant situé au
niveau de la 39,

Source © MAAR, Foris
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Fia. 68. — Xenodon merremii (Colubridés 5.1, Rapports musculo-squelettiques au niveau intervertébral. Vue latérale
drwite,

ik, musele intertransversaire ; Le., origine du musele dlevateur de la cdie - I, origine du muscle long daor-

sal ; Lg.d., ligament costal dorsal ; p.p., processus prézygapophyssire ; t., insertion du tendon de passage entre
long dorsal et demi-épineux ; Lo, muscle tuboreulo-costal,
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i.mn, pvuscle interarticulaiz supérieur; ic., muscle ilio-ecostal ; Le., musclo dlévateur de la cdie ; L., musele

long dorsal ; m., muscle multifide ; s.e.v.s, muscle supracestal ventral supériear ; sp., muscle épineux; sap., muscle
b pnid-Epineu.

Soirce ¢ iR, Poray
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La musculature cutanée est assez développee, conférant une certaine rigidité au tégument dont
les écailles sont lisses. La section est subquadrangulaire (dos plat), les angles supérieurs étant occupés
par le milieu du cordon de l'ilio-costal. Un bourrelet de tissu liche parcourt la ligne médio-dorsals.

Musculature épisomatique.

L'épisome est recouvert par une nape fibreuse non pigmentée et se distingue nettement du see-
teur hyposomatique.

Systéme du ransversaire épineus.

Les fibres interneurales (m. interarcualis) forment une nappe continue entre la face médiale
du bord postérieur d'un are neural et la surlace latérale de 'are suivant,

Le multifide nait sur une neurépine par le tendon plat classique, qui s'élargit vers arriire,
franchissant deux espaces intervertébraux. La nappe de fibres charnues qui la prolonge vient se fixer
sur le bord postérieur dun toit newral.

L'interarticalaire supérieur (m, interarticularis superior), hicipital, montre une disposition par-
ticulitre du ventre médial. En effet, celui-ci nalt sur l'angle postérieur de aile post-sygapophysaire
par des fibres charnues armées superficiellement par un tendon fin issu de la surface du multifide, et
gagne une aile post-zygapophysaire située quatre espaces intervertébraux en arriére, Clest sur ce ten-
don que s'attache en définitive le ventre médial de l'interarticulaire supérieur. On trouve donc iei
une disposition qui fait penser & une ébauche de dilférenciation du ventre medial & partic du multifide,
Le nerf se distribuant aux différents éléments du transversaire passe, en arriére de Uaile post-zygapo-
physaire, entre les deux ventres de l'interarticulaire supéricur,

L'épineux (m. spinalis) est constitué de fibres naissant sur le tendon plat du multifide ot qui
fusionnent aprés avoir suivi un trajet horizontal avee un faisceau du demi-épineux trois espaces inter-
vertébraux en avant.

Le demi-épineux (m. semi-spinalis) nait & partic du ramean ventral de la branche médiale du
tendon eranial du long dorsal, Les fibres forment un faiscean court qui franchit on direction dorsale
cing espaces intervertébraux, recoit I'épinenx, et se poursuit, au voisinage de la ligne médio-dorsale,
par un fin tendon coulissant dans une gaine, avant de se fixer sur le cdté du bord dorsal d'une neurépine.
Dix-sept espaces intervertébraux sont ainsi couverts.

Systéme du long dorsal (m. longissimus dorsi).

Chaque faisceau du long dorsal nait en profondeur sur un processus pré-zygapophysaire direc-
tement par des fibres charnues. Il franchit vers l'avant et Uextérieur six espaces intervertébraux (inner-
vation en face du deuxiéme) et se termine & la surlace du cordon musculaire par un tendon plat tris
mince et bifurqué, le nerl péndtre dans le muscle au nivean du deuxiéme espace intervertébral. La
branche médiale de ce tendon se divise b son tour en un rameau poursuivant son trajet en direction dor-
sale & la surface du cordon transversaire, el un rameau qu'on peut considérer comme origine d'un
faisceau du demi-épinenx (fig. 70 A). A ce niveau une petite bride se détache de 'aponévrose séparant
le transversaire du long dorsal.

La branche latérale du tendon, apris aveir traversé la membrane séparant le cordon du long
dorsal de celui de l'illio-costal, se prolonge par un fasceau de ce dermer.

Systéme de [ilio-costal (m. iliscosialis).

Ce muscle est remarquable par son épaisseur. Chaque laisceau forme une lame épaisse disposie
radialement. Les tranches latérales de ces diverses lames superposées constituent la surface du
cordon. Le tendon intermédiaire diffus ne forme pas de ligne longitudinale.

Le ventre eaudal, né sur la branche latérale du tendon eranial du long dorsal, franchit vers l'avant
neuf espaces intereostaux, s'amineit el s¢ termune par interdigitation de ses fibres avee celles du ventre
cranial (fig. 70 B).

Le ventre cranial, long de sept espaces intercostaux, se prolonge par un tendon fin appliqué
contre les chtes au milieu au cordon de I'ilio-costal qui le recouvre. Le trajet est done hélicoidal. 1. en-

Source - MM, Pores
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Fic. 70. Gropia amiths [Calubridis). — Carnctéristiques du muscle ilig-coatal.

C, innervation de type colubridé ; B, portion charnue d'un [aisceau de I'ilio-costal ; A, raports entre [ilio-
costal, le long dorsal et be demi-épineux ; a., portions afflourant & la surface du cordon museulaire ; ic., mucle
ilio-eastal ; Ld., muscls long dorsal ; ssp, mosele demi-fpineux ; L, emplacement du tendon intermédiaire du
mssche ilin-oostal.

semble des tendons constitue ainsi un edble qui longe le bord ventral profond du cordon du long dorsal.
Chaque tendon couvre vingt-quatre i vingt-cing espaces intercostaux, se divise en deux branches qui

se fixent le long de deux cotes successives. La longueur totale d'un faisceau de V'ilio-costal atteint done
quarante el un & quarante-deux segments.

L'innervation est typiquement Colubridé (fig. 70 C) montrant le rapport 12 (voir Gase 1967 ¢,
fig. 39, Gase 1970 a).

Musculature hyposomatique.
Masse médiale,

Il ne nous parait pas utile de répéter le détail de la disposition des couches du transverse et de
I'oblique interne, telle qu'elle apparaft chez Coluber (Gasc 1967 ¢, p. 116 et 117), peu différente en
somme de co que nous venons de voir chez Cerastes et Xenodon, dans la région post-cardiaque. Dans
la région pré-cardinque, il faut noter chez Grayia un grand développement de la masse médiale, prin-
cipalement dans la portion dorsale (proximale).

Le transverse dorsal (m. transversus pars dorsalis) est formé de faisceaux épais, franchissant
d'arriére en avant et de dedans en dehors trois espaces intercostaux depuis la région hypapophysaire

Source | MIB#, Parss
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jusqu'is la moitié de la longueur des cdtes. L'ensemble forme un cordon laisant saillie dans la cavité,
Au-dessous, se trouve un petit fasceau, couvrant deux espaces intercostaux, séparé distalement du
précédent par la branche nerveuse hyposomatique médiale qui envoie un ramean au transverse dorsal :
c'est 'oblique interne dorsal (m. obliguus internus pars dorsalis) (fig. 71).

Dans la portion ventrale [distale) le transverse forme une nappe continue tris minee et 'obligue
interne une nappe plus épaisse par la juxtaposition de ses faisceaux « en lattes de parquet s,

Fio. 7. — Gragia smithi (Colubridés). Museulature hyposomatigee, masse médiale st sous wertébrale, lace wnterm,
o.v., musche costo-vertébro-costal ; o.0.d., muscle obliqes interne domal ; o.iv.. muscle sblique interne
ventral ; p.h., muscle parapophyso-hypapophyeaire ; td., musels tranaverse dorsal ; Lv., musele transverse ventral,

Masse sous-veridbrale.

Cette couche se différencie dans la région pré-cardiaque, en faisceaux hypapophyse-costaux
(m. parapophyso-hypapophyseus ) franchissant au maximum cing espaces intercostaux. Chacun nait
sur une hypapophyse par un tendon fin, long d'un intervalle, et se continue par des fibres charnues
s"épanouissant sur la face ventrale de la région articulaire de trois cdtes consécutives, Le rile du sail-

lant paraphysaire, trés peu apparent, n'est pas clair.

Masse lotdrale.

Le muscle costo-vertébro-costal (m. costovertebro-costalis) est constitué de [aisceaux & trajet
tuberculo-costal, la région paraphysaire de la vertébre n'étant pas intéressée par leur insertion caudale.
Le tuberculo-costal (me. tubereulo-costalis) est b peine individualisé.

La couche intercostale externe proprement dite est épaisse, régulitre et peu dilférencide proxi-
malement (m. intercostalis quadrangularis) mais pas du tout distalement (il n'existe pas de m. intercos-
taliz ventralis).

L'ohlique externe profond montre par contre une grande différenciation, et il se peut mime e
les couches les plus profondes appartiennent en réalité & 'intercostal externe. Médialement, Uélévateur
de la cdte (m. levator costae) est bordé ventralement par une portion extrudée de Uintercostal externe.
Cette extrusion, entre le cordon de l'ilio-costal et le cordon du supracostal ventral [fig. 12}, surprend
par I'lppari'ﬂnn en surface d'une zone musculaire :llpp'lémunl.ljre par rapport & Coluber (Gase 1967 e,
au nivean de la zone 5, fig. 45). Le faisceau supérieur du supracostal ventral (m. supracostalis ventralis
superior) nait, par un tendon, au-dessous de cette portion extrudée de Uintercostal externe, sur une
cote, juste b la sortie du nerf latéral, comme il est classique, et franchit vers Parriére cing espaces inter-
costaux ; il est innervé au niveau du troisitme. La portion inférieur (m. supracostalis ventralis inferior)
recouvre deux eouches musculnires dont les faisceaux plus courts naissent & la méme hauteur sur les
cites; les couches peuvent dtre attribuées & une différenciation supracostale de Uintercostal externe,
La proximale, et la plus profonde est constituée de faisceaux couvrant cing espaces intercostaux,
obliques d'avant en arriére et de bas en haut ; la couche distale, qui couvre Lros espaces intercostaux
a méme direction que le faisceau supracostal ventral qui la recouvre. Ce dernier nait en avant sur une
cdte par un tendon court et franchit sept espaces intercostaux vers 'arriére et le bas, 'innervation
s'elfectue au niveau du deuxidme intervalle,

Source - MR, Pores
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Fie. 71, Grayia smithi (Colubridés). Musculature hyposomatique, face sxterne. CoLé droit.

e., edte | cei, muscle costo-cutand inférar ; Lo, musele interoostal externe ; ie.l, laiscsau long supracos-
tal da iniorcostal exierns ; Le., musale &levateur de la cdite ; n., nerl ecutand latéral ; ao.v.i., musecls supracoatal
ventral inférieur (faisceau long et faisceau eourt) ; s.cvs, musele supracostal ventral supérieur ; Led.e., tendon
cranial do musels ilio-coatal,

L'oblique externe superficiel est bien développé. 1l comprend un costo-cutané supéricur (m. cos-
tocutaneus superior) A fibres obliques, d'avant en arriére et de haut en bas, et un costo-cutané inférieur
(m. costocutaneus infertor) faiblement oblique d'arriére en avant et de haut en bas naissant sur la cdte,
sous l'origine caudale du supracostal ventral inférieur.

3) SCOLECOPHIDIENS

Dans ce groupe sont réunies deux familles qui, & bien des égards, paraissent divergentes, les
Typhlopidés et les Leptotyphlopidés, Tous ont en commun un aspect vermiforme & queue réduite
i2 & 3 9, de la longueur totale) et une vie strictement souterraine. Ce sont des fouisseurs-foreurs, creu-
sant dans le sol des tunnels i leur propre diamétre, & la recherche de leurs proies (larves d'insectes, ceufs
de fourmis et de termites).

La dissection de Typhlopidés nous a révélé un type d'organisation musculaire hautement spé-
cialisé, comparé aux autres Serpents et méme aux Squamates. Toutelois le plan général est parfaite-
ment reconnaissable, et la confrontation avec la morphologie vertébrale permet d'éearter hypothise
d'un rapprochement de ce groupe avee les Sauriens, comme Mosauer (1535) le laissait supposer. Son
assimilation de I'organisation musculaire des Typhlopidés & eelle des Sauriens nous a d'ailleurs surpris,
car elle ne s'appuie sur avcun fait précis. Seuls quelques points de ressemblance peuvent étre établis
entre ces serpents et les Amphisbéniens, mais il s'agit 1 manifestement de convergence. Ces derniers
traits : richesse en dispositifs hélicoidaux, ségrégation de la museulature axiale d'avee la museulature
cutanée, groupement des masses épisomatiques antiméres en un double cordon dorsal (lié a I'absence
de neuréping) sont d'milleurs particuliérement significatifs d'un type morpho-fonctionnel original lié
i un mode de progression par forage percutant. Il ¥ a ld tout une probléme particulier dont nous ne
dégageons ici que les grandes lignes, car ce type d'organisme pose en soi, au niveau des Squamates et
non plus seulement des Serpents, des questions qui dépassent le eadre de l'organisation musculo-sque-
lettique. L'étude des animaux souterrains doit comprendre 'examen des divers appareils, en particu-
licr sensoriels, tant cos conditions de vie sont exceptionnelles.

Une fois dépouillés ces animaux ont I'aspect d'une masse eylindrique & pea prés régulitre, La
musculature sous-cutanée est en cffet trés épaisse et formée de petits fuseaux plats composés de fibres

Source | MIB), Pars
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musculaires arrangées en quinconce (cf. Buffa 1904). Au-dessous de ces couches, apparaissent dans la
région dorsale les trois colonnes musculaires épisomatiques fortement charnues. La pauvreté en portions
tendineuses rend le début de la dissection plus difficile ; en outre les échanges fréquents de fibres entre
faisceaux voising, et le trajel particulibrement complexe de ceux-ei, obligent & procéder trés prudem-
ment, ¢t contrdler fréquemment par des coupes transversales partielles. L'aspect peut paraitre quelque
peut dilférent d'un individe & l'autre en raison du degré de contraction des masses musculaires lors de
la fixation ; en particulier les dispositifs hélicoidaux sont moins nets lorsque les fibres sont étirées, La
taille réduite de tous les Leptotyphlopidés ne permet pas la dissection des divers éléments de leur mus-
culature. Toutefois on pourrait penser que la méthode histologique par la technique des coupes sériées
apporte des renseignements sulfisants, or il n'en est rien, puisqu'il est impossible de suivre les fibres
musculaires sur toute lear longueur et d'en déterminer tous les rapports.

Musculature épisomalique.

Systeme du transversaire dpinews,

L musele interneural forme une nappe épaisse de fibres unissant la face postérieure du rebord
caudal de chaque arc neural, en forme de troussequin de selle, & la surface dorsale de 'arc suivant.

Plus ventralement s’étend le multifide, petite colonne museulaire relativement hien individua-
lisée, ne dépassant pas en longueur un espace intervertébral. L'insertion caudale s'étend jusqu'au
bord postérieur de I'are neural, au-dessus de 'articulation zygapophysaire. Selon le schéma classique
le muscle interarticulaire supérieur, plus ventral et plus latéral que le précédent, prend son origine
sur une aire réduite du rebord postéricur dune aile post-zygapophysaire, franchit, sous forme d'un
fin cordon, deux espaces intervertébraux et s'insére sur Pextrémité d'une aile post-zygapophysaire.
La disposition des couches profondes du transversaire épineux est done comparable & cells rencontrée
chez les Vipérides ou les Elapidés (ef. fig. 78 B), oii il n'y a pas de fusion avee des éléments musculaires
plus latéraux.

Les muscles épineux et demi-épineux fusionnent cranialement de maniére si complite que seule
la connaissance du plan générale de ces deux muscles permet de distinguer caudalement la portion
épineuse dans les fbres les pluu dorsales, et, deux vertébres plus en arridre, la portion demi-épincuse
dans les fibres latérales. L'ensemble forme un faisceau i trajet hélicoidal (fig. 74) qui s’enroule autour
du faisceau homologue qui le préckde, Chacun franchit ainsi vers l'avant et médialement sept vertibres
au maximum, devient tendineux et s"attache sur le rebord postérieur du toit neural de la 12® vertiébrs
it partir de son origine.

Hfm""‘

Fia. 7. — Typhlops punctatus [Typhlopidis]. Dispositifs hélicoldanx en haut, du muscle long dorsal, an bas, de I'ensemble
fpintux demi-tpinsux.

Multifide et épincux-demi-épineux forment deax cordons longitudinaux superposés, celui du
multifide, plus ventral, étant eaché par le long dorsal. L'interarticulaire inférieur s"étend sur deux

2 584 017 & 7

Source | MIBE), Paris
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espaces intervertébraux, entre la face inférieure d'un processus pré-zygapophysaire, trés saillant chez
les Typhlopidés, et le tendon commun & 'ilio-costal et au long dorsal.
Un court muscle intertransversaire unit les bases des processus pré-zygapophysaires successils,

sSSP

Fig. 75. — Typhlops punctatus. Couches profondes de la musculature axiabe.
a.v., mussle sosto-vertibro-costal ; Lai., muscle interarticulaire inlérieur (ou mlmﬁ'luvmuuﬂ

mmqudmphlu ].-,,Mil&uﬁntdahﬂu Ld., Hﬂﬂﬂlm#lhmnﬁhn‘ﬂqp
sal ; p.p., processus prézygapophysaire ; sp., Mnnln-h-ndnlmﬂi&pm:dnﬂm

Systéme du long dorsal.

Le long dorsal (fig. 74) présente un aspect tout & fait insolite. Il constitue un cordon longitudinal
torsadé qui recouvre la portion latérale des ailes neurales. Chaque faisceau nait par des fibres charnues
& partir d’un tendon inséré sur la face ventrale d'une pré-zygapophyse, commun & un faisceau de I'ilio-
costal. [l #'enroule vers I'avant autour du cordon du multifide, puis devenu tendineux & partir de la
8¢ vertibre, il longe le cordon de I'épineux-demi-épineux et s'insére sur le bord caudal du toit neural
de la 11® vertibre & partir de son origine, juste & cdté de celle du demi-épineux. Il n'y a done pas de
tendon eranial bifurqué formant linison avec I'ilio-costal comme c'est le cas pour la majorité des Squa-
mates, 'ensemble du muscle conservant une position tris dorsale.

Systime de [ilio-costal,

L'ilio-costal (fig. 77) constitue la troisiéme bande musculaire i partir de la ligne médio-dorsale.
Comme les précédentes, elle est assez étroite et ses fibres sont dirigées d'avant en arriére et de bas en
haut. Chaque faiscean naft caudalement sur la cite ventrale du tendon donnant origine & un faiscenu
du long dorsal, ¢'ast-h-dire par son intermédiaire, sur un processus pré-zygapophysaire, Les fibres décri-
vent vers l'avant une hélice qui améne les latérales en position médiale aprés avoir franchi sept espaces
intercostaux pour se terminer sur une cdte par un bref tendon. Dans la portion antérieure du tronc
{pré-cardiaque), dépourvue du muscle transverse, chaque faisceau est interrompu par un petit tendon
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intermédiaire qui confére & I'ensemble du cordon musculaire un aspect comparable & l'ilio-costal de
certains Sauriens (ex = Chaleides cl. Gase 1967 d, fig. 21 B) ; ce tendon, situé aprés le 3® espace inter-
costal franchi vers 'avant, est relié par une bride transversale & la edte sous-jacente,

Sur un gros individu de T. punclatus, le premier que nous ayons disséqué, nous avions trouvé
une disposition dont I'interprétation était diflicile : la section transversale du cordon de Dilio-costal
montrait 'emboitement de deux masses en portion de evlindre constituée chacune de fibres orientées
en sens inverse. Les fibres de la masse externe correspondaient i I'ilio-costal tel que nous venons de la
décrire, celles de la masse interne formant des faisceaux qui suivaient une hélice inverse, naissaient sur
le tendon cranial des premiéres. On pouvait penser & un ilio-costal digastrique dont le trajet aurait été
particulitrement insolite, puisque son ventre cranial remontait au niveau de I'origine caudale. En réalits,
ces deux masses sont séparées par le nerl épisomatique, et il faut voir dans la masse interne un cas
exagéré de la différenciation particulitre, supracostale, de 'élévateur de la cdte,

Fig. 76, — Typhlaps. Morphologie vertébrale et insertions musoulaires.
i, muscle interarticulaire inlériour; in., interneural ; is, muscle interarticulaire supérisur ; it., muscle
intertransvorsaire ; Lo, muscle élévateur de la ebte ; Ld., long dorsal ; m., multifide ; m.i., marge inferior ; m.l.,

marge lateralis ; sp., épineux-demi-dpineux ; ve., vertébro-costal.

Sasarce | MR P
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Musculature hyposomatique,
Masse médiale.

La face interne du gril costal montre une disposition trés simple des couches musculaires. Dans
ln regnon post-cardiaque, le transverse est hien développé et se poursuit ventralement au deld de extré-
mité des edtes. L'oblique interne, dilférencié en une portion dorsale et une portion ventrale d'égale
épaissenr présente la disposition tvpique. L'intercostal interne est absent,

Masse sous-vertébrale.

L'extension du m. subvertebralis se limite aux toutes premiéres vertébres, Il n'v a pas, chez les
Typhlopidés, de corrélation entre le développement de I'ensemble « hypapophyses-m. subvertebralis s,
el espace pré-cardiaque. En cela, ils sont comparables aux Sauriens.

Muasse latérale.

L'intercostal externe se diflférencie proximalement en un faiscean tuberculo-costal qui présente
l'originalite d'étee plus large an niveau de 'insertion sur le processus tuberculiforme que sur 'insertion
costale (fig. 77). L'intercostal quadrangulaire s'¢tend distalement jusqu'i la moitié de la longueur des
cdtes. Le reste de la nappe intercostale est trés mince. Elle apparait distalement comme la sixidme
zone musculaire & partir de la ligne médio-dorsale. Elle comprend d'une part des laisceaux supracos-
taux, étroits, franchissant obliquement d'avant en arriére ot de haut en bas trois espaces intercostaux,
ainsi que d'autre part de petites nappes de fibres intercostales entre les extrémités des cites,

Fia. 77. — Typhlops. Représontation schématique des principales masses musculaires montrant Uimportance des dis-
positils hélieoldanx.
ev,, snsemble tuberoulo-oostal, costo-veriébro-cosial ; i, musels ilio-goatal ; L0, muscle interarticulaire
inférieur ; in., muschs internoursl ; is., musole interartioulaire supériear | it musche intertransveriaine ; e, mascls
élévateur de la odte ; Ld., muscle long dorsal ; m., mascle multifids © 8. < #p., muselss tpiveax ot demi-bpineux
lusbomia.

L'oblique externe parait nettement délaminé, la couche superficielle étant probablement incor-
porte & I'épaisse musculature cutanée. Le m. levator coslae nait par un tendon sur le processus pré-
gygapophyvsaire et 8" insére par des fibres divergentes sur la face antérieure de la edte suivante. Laire
d'insertion dépasse ventralement le niveau de celle de ilio-costal. Dans sa portion antérieure s'isole
un groupe de fibres pour former une faisceau supracostal, & direction transversale, qui recouvre la cdie
jusqus l'insertion de I'ilio-costal. Malgré une certaine ressemblance, ces faisceaux ne paraissent pas
pouveir étre homologués aux mm. supracostales dorsales breves des Varamides, car ils regoivent leur
innervation du nerl hyposomatique, en méme temps que I'élévateur de la cite. Comme nous Iavions
signalé dans notre mémoire d'introduction, une grande ambiguité subsiste quant & la nature des élé-
ments supracostaux proximaux, situés juste & la limite entre épisome et hyposome,

Le supracostal ventral forme, par ses portions supérieure (m. supracosialis ventralis superior)
et inférieure (m. supracostalis ventralis inferior), séparés par une cluson conjonctive assez liche, les
troisiéme et quatribme cordons musculaires & partir de la ligne médio-dorsale.
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La portion supérieurs est constituée de faisceaux charnus [ranchissant obliquement, d'avant
en arriére de haut en bas, quatre espaces intercostaux entre l'origine costale au voisinage du tendon
cranial de l'ilio-costal et la cloison conjonctive. Les [aisceaux de la portion inférieure couvrent trois
espaces intercostaux, el gagnent une cite par un court tendon. Il existe done un décollement de I'en-
semble supracostal ventral au niveau de la limite movenne, Dans la portion antérieure du trone, ce
décollement s'aceentue, de telle sorte que la portion inféricure vient recouvrir en partie la portion supé-
rieure dont les [aisceaux sont alors dressés sur leur tranche. Ainsi se dessine & ce niveau une véritable
erele,

§) COMPARAISON ET DISCUSSION,

Les quelques formes que nous venons de deéerire en détail nous ont permis de mettre en évidence
cortaines dispositions caractéristiques, ainsi que des différences et des ressemblances, Nous les confron-
terons sur un plan général, avee I'ensemble de nos ohservations et les données de la littérature,

Nous suivrons le miéme plan que dans l'analyse précédente, examinant muscle aprés muscle
ee qu'il convient de retenir sur le plan systématique comme sur le plan morpho-fonctionnel.

Musculature épisomatique,

Systéme du transversaire épinewr (fig. 78, 79).

L'ensemble du cordon épisomatique dorsal pose beaucoup moins de problémes quon peut le
supposer, i condition de tenir compte de son plan d'organisation générale. Chez les Squamates nous
savons qu'il se compose de trois plans :

~ un plan profond, comprenant Pinterneural, le multifide et 'interarticulaire supéricur ;

— un plan moyen, constitué¢ par I'épineux ;

— un plan superficiel, par le demi-épineux ;

La question des fusions entre ces divers éléments se pose alors de fagon relativement simple :
il n'existe pas de gradient général entre une disposition od tous les éléments auraient fusionné {ou seraient
indifférenciés) et une disposition ol tous auraient une compléte indépendance, il n'y a pas de loi dési-
gnant l'association du demi-épineux avee tel ou tel élément, mais des tendances qui se manifestent
avee plus ou moins de netteté dans des hignées indépendantes,

Le multifide constitue manifestement I'élément de base du systéme, ll se présente dans la majorité
des cas (en fait seuls les Scolécosphidiens font exception) sous la forme d'un triangle allongé dans le
sens antéro-postérienr qui se termine par un tendon sur la face latérale du bord dorsal d'une nearépine
(sommet du triangle). Trés charnu en avant (base du triangle), il se fixe au bord postérieur d'une aile
post-zygapophysaire. Sur sa face médiale s'insérent parfois des fibres interneurales (Boidés), Sur sa
face latérale naissent les fibres de 'épineux. Les Serpents se singularisent au niveau de ce systbme :
il est impossible de savoir si le tendon plat attribué an multifide représente en réalité le tendon dorso-
caudal de I'épineux tel qu'il se montre chez les Sauriens, comme le suggére, par exemple Feylinia
(Seincidés), avec une disposition intermédiaire (voir Gase 1967 ¢, fig. 20 ¢). 1l semble en effet que la
forme générale de I'épineux est représentée par un faisceau relativement court naissant caudalement
par deux tendons, 'un dorsal sur le flanc de la neurépine, I'autre ventral sur le cdté de Paile post-zyga-
pophysaire, et s'insérant eranialement sur le bord postérieur d'une aile post-zygapophysaire (voir
Ophisaurus apodus. Gase 1967 ¢, fig. 21 A). Le demi-épineux nait souvent par des fibres charnues sur
Iaile post-zygapophysaire en arriére du tendon caundo-ventral de 'épineux, recouvre ce dernier ot
gagne vers Iavant le bord dorsal d'une neurépine oi il 'attache. Chez les Sauriens, le multifide est
rarement différencié de 'internearal, 'est-i-dire qu'il ne dépasse pas In longueur d'un segment. L'inter-
articulaire supérieur qui longe son bord ventral en est nettement distinct par ses deux extrémités,

L'évalution vers un type serpentilorme a sensiblement modifié ce plan par Uallongement des
divers éléments, v compris le multifide qui, en se détachant des interneuraux, devient solidaire de
'épineux, Celui-ci, pris entre le multifide médialement, et le demi-épineux latéralement, tend & perdre
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Fic. T8, — Sohéma montrant les diverses dispositions du transversaire épineux chez los Squamates.
A, Anguidé apode ; B, Vipéridé ou Elapidé ; €, Colubridé [s.L) ; I, Boidé ; Las., musebe interarticulaire
supérieur ; in., musale interneural ; Ld., exteémité do la branche dorsals du long dorsal [tendon eranial) : m., musele
multifide ; sp., musele demi-épincux ; sap., muscle demi-épinoux.

I'individualité de ses attaches extrémes, saul peut étre le tendon caudo-dorsal qui, partagé avee le
multifide devient en lait le tendon propre de celui-ci. La possibilité supplémentaire d'échanges de
fibres entre faisceaux voisins rend Uinterprétation parfois délicate, aussi ne sommes nous plus dans
le détail en accord avee celle que nous proposions en 1967 pour certains Sauriens.

L'interarticulaire supérieur a suivi la tendance i Pallongement mais, contrairement au multifide,
oblique d'arriére en avant et de haut en bas, il tend & conserver une direction longitudinale pour la
partie située entre les arcs neuraux. Chez les Serpents, la portion ventrale se différencie en un faisceau
qui franchit ventralement vers I'arriére la ligne des articulations zygapophysaires et s'attache diree-
tement ou aprés intersection tendineuse, sur un processus pré-:rgipnph:rmira- Auflenberg a beaucoup
insisté sur la signification systématique de la configuration de ce muscle et des rapports qu'il entretient
avee ses voising. Pour nous le probléme est tout différent, d'abord parce que nous avons rencontré une
tris grande variété dans cette configuration, ensuite parce que malgré cette variété, ce muscle s'inserit
toujours dans le cadre que nous venons de définir, La présence d'un ventre médial et d'un latéral est
trés fréquente chez les Colubridés (#.L), mais n'est ni générale ni exclusive (ventre latéral seulement
chez Xenodon, Homalopsis, les deux chez Chondropython, Anilivs, Eryx, Tropidophus) (fig. 79). Sa posi-
tion particuliére prédispose également & 'absorption caudo-dorsale de ses deux extrémités soit par e
demi-épineux (ex = Cerasles), tout le systéme pouvant naltre alors i partir d'une seale arcade tendi-
neuse [Boidiés, Xenopeltidés), soit par le complexe multifide-épineux, comme chez Crotalus, (et Tropi-
dophis selon Aulfenberg). En raison de la concentration sur I'extrémité du processus pré-zygapophy-
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Fio. 79, — Cnelques-unes des modalités dans les rapports du muscle interarticulaire supdriour,
A, Chondrapythan ; 1}, Coluber ; C, Grayia ; D, Xenodon ; E, Cerastes ; F, Crotalus.

sare du long dorsal, du demi-épineux et du ventre latéral de l'interarticulaire supéricur, ce dernier
tendd & venir se fixer sur le tendon caudal du long dorsal (Colubridés) ; mais, sur ce point toutefois Chon-
dropython se distingue de Coluber par un simple degré de développement du processus pré-zygapophy-
saire. L'extrémité eraniale conserve par contre son individualité, probablement en raison du passage
du nerf épsomatique transversaire entre elle et le multifide (fig. 55 et 62). En outre, il faut rappeler
que interarticulaire supérieur est situé sur la frontidére entre transversaire épineux et long dorsal,
ces deux masses étant encore confondues chez les Anamniotes. Il nous a paru plus logique d'incorporer
ce muscle au systéme du transversaire, en particulier parce qu'il lui parait plus directement lié dans
les modifications morphologiques qu'il montre. Mais ce n'est pas le cas de tous les Reptiles, 11 est signi-
ficatil & cet égard de voir que Vallois (1922) et Nishi (1935) attribuent au long dorsal un muscle du cou
des Tortues que nous considérons précistment comme Iinterarticulaire supérieur. Comme tous les
¢léments musculaires différenciés dans une zone frontidre, son homologation est délicate, pour ne pas
dire source de discussions byzantines,

Il est done évident qu'on ne peut pas attribuer d'antériorité & chacune de ces dispositions, et
voir en particulier dans 'association avee le demi-épineux un caractére primitil (Auffenberg 1961),
puisque manifestement tel ou tel type d'association n'est qu'un élément parmi tout un ensemble de
transformations dépassant le cadre du transversaire épineux, et méme du systtme musculaire. 5i
Anilius rappelle Coluber par 'association avee le long dorsal, ce n'est pas une preuve de « Colubridi-
sation », mais le simple corrélatif de la présence d'uan processus pré-zygapophysaire assez bien développé ;
ar oo caractére ostéologique ne pout étre en s01 considérd comme iancil'Iqun des Eéndphid.innl {les Vipé-
ridés en sont relativement moins hien pourvus que les Aniliidés, voir fig. 39 A, 41 C), car il est propre
i certain type morpho-fonctionnel oi les bras de levier transversaux prennent de 'importance.

L'exemple des interprétations données chez les Xenodontinés de 'organisation du transver-
saire épineux nous parait sur ce point teés démonstratil.
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Mosauer (1935) avait été embarrassé par le cas des deux genres Heterodon et Xenadon, qui ne
s'incorporaient pas au schéma lui paraissant conforme ao type colubride. Weaver (1965) a récemment
exagéré sur la tendance vipéride de ce groupe nord-américain, en se fondant sur les couches latérales
de la musculature mandibulaire. Par ailleurs, depuis Anthony (1955) on savait combien Xenodon
était engagé dans une voie opisthodonte b maxillaire mobile dont I'aboutissement théorique est repré-
senté par le stade solénoglyphe. Pour ce qui concerne la musculature axiale au moins les arguments
nous paraissent trés discutables. Rien ne rapproche Xenodon de Crotalus, comme 'allirme Weaver,
ni d'ailleurs des Vipéridés en géméral. Nous avons déjh vu que lostéologie révélait une divergence fon-
damentale : chez Xenodon o0 se voit une dominance des dimensions transversales, la flexion dorsale
étant i peu preés absente, ln morphologie générale est en somme typiquement colubride, (Juant au niveau
du transversaire, la simplification de linterarticulaire supérieur se fait par absence du ventre médial,
alors que les Vipéridés ne possédent précisément que ce dernier. Le demi-épinenx s'attache sur le pro-
cessus pré-zygapophysaire par U'intermédiaire d'une bride tendineuse, tandis que chez les Vipendes
il le fait sur la région articulaire, Coci est la preuve d'une évelution des Vipérides soit paralltlement,
soit & partir d'un rameau détaché du trone colubride. L'hyposome, ot spécialement ses parties latérale
et médiale, nous fournissent d'autres arguments dans ce sens. Heterodon montre en outre des traits
particuliers, telle que la forte réduction de I'épisome en rapport avee la vie soulerraine,

Systéme du long dorsal,

Le cordon moyen de I'épisome est remarquable par la régularité de sa situation et de sa forme
générale. Chez les Serpents (les Scolécophidiens exceptés) comme chez les Sauriens, il nait en profondeur
sur l'extrémité latérale d'une aile pré-zygapophysaire, forme une lame charnue verticale et se termine
i la surface du cordon par le tendon bifurqué si caractéristique des Lépidosauriens (ébauche chez
Sphenodon). Les transformations de I'ensemble musculo-squelettique se répercutent seulement sur les
rapports qu'il entretient avec les éléments voising et sur les proportions entre partie charnue el partie
fibreuse. La présence au niveau de son insertion d'origine d'un processus pré-zygapophysaire lui donne

Fro, B0, — Pyihon sebae (Boldés), La double innervation du musele ilio-costal et les rapporis complexes du long dorsal,
de "ilio-casial, ai du suprasosial ahez les Boidéa,
2., elite ; cut,, nerf cotand latéral ; io., musels ilio-contal | Lo, muscle #lévateur do la et ; Ld., musels long
dorsal | 8.6.d., muscls supracostal dorsal ; Li., tendon intermédiaire de V'ilio-costal. En x l& faisceau & été retournd,
e'est-i-dire que la face médiale est ioi visible, en y le laisceau st simplement Liré vers I'sxtérour,
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des rapports étroits avec lui et la bride retenant le tendon de passage long-dorsal-demi-épineux, I'attache
du ventre latéral de interarticulaire supérieur, et parfois l'interarticulaire inférieur (ex. : Xenodon).
CQuant au tendon cranial bifurqué, il se poursuit toujours latéralement chez les Hénophidiens et Céno-
phidiens par un faisceau de I'ilio-costal, contractant souvent b ee niveau une adhérence costale, tandis
que la branche médiale recouvre le cordon du transversaire et gagne, de fagon plus au moins nette la
ligne médio-dorsale (fig. 80) ; parfois elle s'épanouit en un éventail et jointe & ses voisines, forme une
nappe fibreuse (cf. Gasc 1967 ¢, fig. 35), Chez les Colubridés s.I. cette branche du tendon bifurquée
son tour, se prolonge par un [aisceau du demi-épineux, mais conserve une bride transversale qui, plon-
geant verticalement, fixe le tendon d'origine du demi-épineux & un processus pré-zygapophysaire
(fig. 81). Lorsque cette bride est courte, il semble v avoir une disposition proche de I'état d'indépen-
dance entre long dorsal et demi-épineux, tel qu'il est illustré par les Hénophidiens et les Vipéridés,
Clest sur ce principe que Mosauer avait eru pouvoir décrire trois types A, B et C, chez les Colubridés.
Le type A montre une continuité sans linison osseuse ; le type B une continuité avee liaison au niveau
du septum séparant long dorsal et transversaire ; le type C, une origine osseuse du demi-épineux. Cette
classification, sur laquelle ultérieurement Underwood a beaucoup insisté, repose, & nos yeux, sur un
fait mineur et, qui plus est, difficile & interpréter objectivement. Non seulement la bride tendineuse
subsiste toujours, mais ¢'est elle qui participe & la constitution-de la base du septum séparant le cordon
du long dorsal de celui du transversaire épineux, les types A et B ne sont done pas fondés.

Le trait essentiel de I'organisation du long dorsal réside dans cette tendance & la continuité
soit médialement avee le demi-épineux, soit latéralement avee 'ilio-costal, ¢'est-b-dire & la formation
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Fio, 81, — Coluber viridiflavus [Colubridés). Motil museulo-squelettique élémentaire | vue latérale droite.
Lk, muscle interarticulaire inférieur | Las., musels interarticulaire supérieur ; i.e., muscle ilic-costal; iv.,
msscls intercostal ventral ; Lo, muscle élivatenr de la obte ; Ld., muscle long dorsal ; m., muscle multifids ; n.,

branche dorsale du nerl rachidien ; s.evi., muscle supracosial ventral inlérieur ; sev.a., muscle suprasostal
ventral supérieur; §p., mussle dpineux ; Lep., muich demi-bpineu.
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d'une chaine musculo-tendineuse en Y couchdé, couvrant un grand nombre de segments. Rappelons que
cette tendance, parfaitement déerite par Vallois (1922) chez les Serpents, se manifeste aussi chez les
Sauriens serpentiformes (Pygopus). L'importance prise par les portions tendineuses peut devenir consi-
dérable, alors qu'inversement le ventre se réduit. Chez Oxybelis, arboricole, apisthoglyphe de la région
guvano-brésilienne (fig. 82), les tendons sont de trois et cing fois plus longs que les fibres charnues,
alors que chez Grayia la proportion est largement renversée (fig. 70), comme d'ailleurs chez les Vipéridés
et les Hénophidiens, Par conséquent, malgre la stabilité de sa disposition, le long dorsal n'intervient
certainement pas de la méme manikre dans la mécanique musculo-squelettique. S'appuyant sur la
position d'intermédiaire entre le cordon médial et le cordon latéral, Vallois émet I'hypothése de |'exis-
tence d'un point nodal au niveau du tendon cranial bifurqué, en quelque sorte un point d'insertion
indépendant du squelette pour tout I'épisome. Dans ce cas le long dorsal donnerait la clel du type

de fonctionnement pour un serpent donnd, ce que Pobservation parait confirmer; nous en tiendrons
comple dans l'esquisse de types morpho-fonctionnels.

Systéme de I'ilio-coslal,

L'étude du cordon épisomatique latéral des Serpents n'apporte pas de solution satisfaisante au
probléme exposé dans notre mémaire d'introduction (1967 ¢, p. 98) eoncernant 'origine de ses consti-
tuants. L'existence de deux ventres successifs n'est méme pas aussi général qu'on pouvait le croire,
et dans certains eas il n'y a pas de dilférence entre un type saurien (ex. : Feylinia) et un type serpent
{Aniliidés, Xénopeltidés), Par ailleurs, il ne parait pas possible de statuer sar Pappartenance des deux
ventres & un seul ou & plusicurs myoméres. L'innervation parait plutdt refléter une exigence fonction-
nelle. L'existence de trois types principaux (Gase 1970 a et fig. 83, 84) conduirait & supposer I'absence
d’homologie totale entre les faisceaux de I'ilio-costal chez les Boidés et les Vipéridés par exemple. De
méme, nous ne vovons pas comment interpréter avee certitude la disposition simplifide que montrent
les Aniliidés et les Xénopeltidés. S'agit-il d'une simplification secondaire, ou simplement du maintien
d'un stade comparable & celui de certaing Sauriens ? Nous avons signalé plus haut que chez Cylindro-
phis le mode d'attache sur la edte de extrémité craniale et les rapports de celle-ci avee I'élévateur
de la cote rappelaient le tendon étoilé intermédinire des Boldés. Ce qui tendrait & signifier la nature
néoformée du ventre cranial chez ces derniers, et expliquer 'indépendance de son innervation. En
poursuivant ce raisonnement, nous serions alors contraints de supposer un stade Vipéridé, oii le ventre
eranial, perdant son innervation secondaire, serait colonisé par un ramean issu du nerf caudal, et enfin
un stade Colubridé od ce rameau, dépassant son but, gagne le ventre cranial du segment musculaire

Fio. B). — Innervation du muscle ilio-costal. A, chez un Saurien tétrapode ; B, chez un Saurien apode.
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précédent. [l se peut que cette interprétation paraisse séduisante, d'autant plus qu'elle recoupe le
schéma évolutif proposé habituellement (Underwood 1967). Pour notre part plusicurs ohstacles métho-
dologiques réduisent la pmhuhiia"h& de cette succession Xénopeltidés-Bobdés-Vipéridés-Colubridés.
Nous avons déjh exposé les principaux dans le premier chapitre : assimilation d'une série morpholo-
gique et d'une série évolutive & partir de données issues de formes contemporaines dans un eadre svs-
tématique assez restreint, parallélisme obligatoire entre une augmentation de la complexité et le degré
d'évolution d'un élément d'un ensemble structuré, sans tenir compte du complexe organique. 11 existe
une objection supplémentaire : 'hypothése évoquée plus haut se fonde sur 'accommodation du sys-
téme nerveux aux transformations, ou pourrait dire aux inventions, du systéme musculaire. Or nous
ignorons encore si & l'initiative » d'une transformation peut-étre imputée & 'un des dléments d’une
structure seulement, c'est-h-dire & une mutation isolée qui déterminerait soit un processus d'aceomo-
dation des autres éléments (lamarckisme secondaire) soil une orentation sélective (néo-darwinisme).
Si nous avons été particulifrement intéressé par ce qui paralt ici un petit détail, ¢'est précisément parce
que, replacé dans son cadre général morpho-fonctionnel, i Pun ni Pautre des processus hy pothétiques
déclanchés ainsi secondairement ne nous parait rendre compte de Uensemble des translormations qui
affectent chacun des stades que nous avons supposés. Autrement dit, & nos veux Uinitiative ne peut
venir d'un seul élément dans une structure, mais d'une distorsion dans les rapports entre les différents
éléments. Les types neuro-musculaires que nous dégagerons plus loin n'affectent pas seulement un
secteur limité de '"épisome, ils répondent i des types d'organismes serpentiformes ayant, face au milieu
un comportement distinet,
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Fro. 84, — Les irois types d'innervation du musele ilio-costal. A, Boidé ; B, Vipéridé ; C. Colubridé.
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Enfin nous devons ajouter il quelques précisions concernant la répartition des trois types d'inner-
vation de l'ilio-costal chez les Protéroglyphes. Les Elapidés que nous avons pu examiner sous ce rapport
appartiennent au type « Vipéridé », ¢'est-h-dire qu'un méme rameau nerveux se divise simplement pour
innerver les deux ventres, De méme les Hydrophiidés montrent cette disposition. (u'en conclure lh
encore ! Sagit-il d'une évolution paralléle dans un groupe protéroglyphe & partir d'un type simple.
MNous ne nous prononcerons pas & la voe de ce simple caractére. [l confirme toutefois, que, sur le plan
musculo-squelettique, la convergence est grande entre Vipéridés et Protéroglyphes sl

Nous avens vu que chez les Boidés, de mime que chez Xenopeltis, le systéme de lilio-costal se
différencie en profondeur sous la forme d'un supracostal dorsal. Ce cordon longitudinal relativement
important (falsceaux épais couveant quatree i cing espaces intercostaux) unit la base du tendon d'o.i-
gine caudale de I'ilio-costal (au nivean de 'adhérence costale] & un point situé & peine plus distalement.
Il rend les cdtes solidaires et contribue par conséquent & la constitution d'une paroi. Chez Xenopellis
comme chez les Boidés, le rameau nerveux desting & l'ilio-costal perfore ce cordon, en passant entre
deux faisceaux dont 'un regoit alors son innervation (voir Python, fig. 80). L'une et 'autre des hypo-
thises suivantes peuvent étre également envisagiées = différenciation secondaire de cette couche chez
ceux-la, ou au contraire disparition d'une couche dans le systéme de I'ilio-costal chez les autres serpents.
La comparaison avee les Sauriens ne live pas Uincertitude puisque ce supracostal épisomatique n'existe
semble-t-il, que chez les Varanidés, ce qui constitue d'ailleurs un caractére commun supplémentaire
entre les Platynotes ot les Serpents.

Musculature hyposomaligue,

Masse médiale &8 masse sous-vertébrale,

L'ensemble transverse-oblique interne montre toujours une division nette en portion dorsale
et portion ventrale, ¢'est-h-dire que les fibres de ces couches se relaient en un point situé vers le milieu
de la longueur des cdtes. Les dilférences remarquables, outre leur épaisseur plus ou moins grande selon
les formes, résident surtout dans leurs rapports avec la masse sous-vertébrale dans le cas oi celle-ci
est développée. Clest i ce propos qu'une étude topographique précise, en particulier de In position des
faisceaux par rapport aux troncs nerveux, s'est révélée indispensable. Pour Mosauer (1935) I'existence
d'un m. subveriebralis, différencié en m. transverso-hypapophyseus (que nous avons nommé ici parapo-
physo-hypapophysaire) est caractéristique des Cénophidiens, son extension étant lite au développe-
ment des hypapophyses. Par contre, chez les Hénophidiens, la masse sous-vertébrale n'apparafteait
pas, méme dans la région pourvue d’hypapophyses. Ce rile discriminant du m. transverso-hypapophy-
seus entre Hénophidiens et Cénophidiens a é1é mis en doute par Auffenberg (1958, p. 10-11) qui voit
dans le chefl ventral du m. costo-vertebro-costalis un homologue du transverso-hypapophysaire. En effet,
chez les Boidés ce chef couvre plusieurs segments et se sépare nettement du chel dorsal dans la région
pré-cardiagque. 1l nait sur Phypapophyse, au voisinage de son extrémite et gagne, chez Boa par exemple,
obliquement vers 'arriére et en dehors la téte de la edte située trois espaces intercostaux plus loin.
La succession de ces faisceaux forme donc un cordon sous-vertébral analogue au parapophyso-hypapo-
physaire des Colubridés, bien que, beaucoup plus oblique, il gagne la cdte et non pas seulement la région
du processus parapophysaite (d'ailleurs absent chez les Bofdés), Toutefois, en comparant avec la dispo-
sition des Vipéridés et des Elapidés, nous avons été surpris de voir que chez les premiers et parmi les
espéces afro-asiatiques des seconds, le cordon sous-vertébral n'était pas recouvert ventralement par les
fibres ou le tendon de U'oblique interne dorsal, les faisceaux de ce dernier passant, i leur insertion verté-
brale, sur la face dorsale du m. uqmﬁypupﬂpbgwm (ef. fig. 58). Au contraire, dans la région pré-
cardiaque des Boidés, le laiscean ventral du costo-vertébro-costal, qu’ Auffenberg homologue au muscle
sous-vertéhral en raison de sa longueur & ce niveau, est recouvert ventralement par le transverse dorsal
et I'oblique interne dorsal, trés ép.i: ici, et 8¢ termine eranialement par un tendon fin (cf, fig. 47 chez
Chondropythen). En comparant alors avee les Colubridés 5.1, soit dans la région pré-cardiaque des formes
dépourvues d hypapophyses en arriére du cour (ef. fig. 67, 71 chez Xenodon, (Grayia), soit dans les régions
pré- et post-cardiaques des autres (fig. 85 chez Natrir), nous est appara un troisitme type de rapports :
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Fre. BS. — Natrix natriz. Museulature hyposomatique, face interne dans la région précardiaque.
b.Lh., branche latérale du nerf hyposomatique ; o.v., musche costo-vertébro-costal (2 chels) ; i.ai., mussls
interarticulairs inférieur ; Lg., musels intercostal quadrangulsirs ; o.id., musels oblique interns, portion dorsals ;
L., musalé tuberculo-costal ; t.d., muscle transverss, portion domals,

le muscle costo-vertébro-costal, souvent divisé en deux chels, recouvert par les tendons d'origine proxi-
male de I'oblique interne dorsal, coexiste avec un m. parapophyso-hypapophysaire. Nous pensons done,
avec Mosauer, que seuls les Cénophidiens possédent un véritable m. subsertebralis différencié. Chez les
Vipéridés et certains Elapidés, ce muscle repousse latéralement les couches médiales de I'hyposome,
alors que chez les Colubridés, les Hydrophiidés, et Micrurus, ces derniéres gagnent la ligne médio-
ventrale de I'axe vertébral (fig. 86). N'ayant pu observer tous les genres parmi les Elapidés, en parti-
culier les formes australiennes, il nous parait imprudent d’en tirer des conclusions systématiques.

Fra. 86 — Musculaturs hyposomatiqoe, Rapporis de la masse sous-vertébrale et de la masse midiabe proximals, En haut,
chiz un Colabridé ; en bas, chex un Vipéridi,
0., edis ; h, hypapophyss ; o.id., poriion dersale de aldique interme ;| p., paraphophyse ot son processus ;
b, muscle parapophyse-hypapophysaire ; t.d., portion dorsale du transverse

Source | MISE), Poris



L'APFPFAREIL MUSCULO-SQUELETTIQUE DE LAXE VERTERRAL CHEZ LES SENPENTS 111

Masse latdrale,

Nous n'avons pas trouvé de différences importantes au niveau de la portion proximale des inter-
costaux externes. Il n'est d'ailleurs pas toujours facile de distinguer dans les couches superposées ce
qui appartient au costo-vertébro-costal et tuberculo-costal, ni méme parfois & 'intercostal quadran-
gulaire, le degré d'individualisation des faisceaux est variable, chez les Eémp}ddien: tout autant que
chez les Hénophidiens, alors que Mosauer faisait une distinction nette sur ce point entre les deux groupes.
Latéralement, la limite entre l'intercostal quadrangulaire et le reste de la couche intercostale externe
est toujours apparente : elle est indiquée, en effet, par le nerf cutané latéral (innervant les muscles costo-
cutanés) qui passe de la face médiale & la face latérale de la paroi intercostale en cheminant entre ces
deux portions de la couche intercostale.

Dans le cas de Serpents b paroi épaisse (par ex. Grayia fig. 72) la couche intercostale, le fait est
assez rare, s constitue en faisceaux supracostaux, c'est-b-dire des faisceaux dont les fibres couvrent
plus d’un espace intercostal. Cependant, I'épaisseur de la paroi est abtenue, chez les Hénophidiens et
les Vipéridés en particulier, par la richesse en fibres des couches de ['épisome et de I"oblique externe.

Distalement, nous avons rencontré des fibres tendues entre les extrémités cartilagineuses des
chtes. Ces faisceaux généralement unisegmentaires, ne so distinguent de la masse des intercostaux od
les fibres sont obliques que par leur orientation antéro-postéricure. Parfois (ef. Coluber, Gase 1967 ¢,
fig. 41} ils se distinguent nettement des intercostaux, en franchissant plusieurs espaces intercostaux.
Mosauer (1935, p. 96) homologue ces faisceanx au m. rectus abdominis et les appelle m. infercartilaginos.
Nous les avons simplement nommés iei muscles intercostaux ventraux bien qu'ils soient innervés par
le rameau médial du nerl hyposomatique et non par le rameau intercostal. En effet il n'est pas sir
que nous ayons affaire au droit abdominal dont 'origine et la destinée sont encore sujeties & contro-
verses chez les Squamates (cf. Camp 1923, p. 381, Gasc 1967 ¢, p. 99) en particulier lorsque toute liai-
son ventrale a disparu entre les cdtes antiméres. Chez les Sauriens serpentiformes possédant un appareil
parasternal (ex. : Feylinia, el. Gase 1967 ¢, fig. 26), les fibres intercostales ventrales pourraient bien
représenter le rectus, puisque celui-ci apparait en arriére de la région parasternale (étendue jusqu’a
la 39® vertébre chez Feylinia) ; or leur disposition et leur rapport avec I'oblique externe comme avee
I'intercostal externe ressemblent tout & fait & ce que montrent les Serpents dans la partie distale des
chtes. Puisque le rectus abdominus résulte de la fusion ventrale de divers couches de I'hyposome, on
peut considérer qu'il est représenté par un élément profond (recius profundus), dont la distinction
d'avee les intercostaux internes est peut-#tre arbitraire. Nous aurions pu alors traiter de ces muscles
avec la masse médiale de I"hyposome.

L'oblique externe profond montre, avec le m. levalor costae, une constance étonnante, on le
retrouve chez tous les Serpents (y compris les Scolécophidiens), comme chez les Amphishéniens et
[hibamus, tendu entre le promontoire pré-zygapophysaire oh il naft par un bref tendon de section cir-
culaire et la face antéro-dorsale du tiers proximal de la edte oh se fixe I"éventail de ses fibres charnues.
Il apparait done comme un élément important de tout organisme parvenu & un certain stade dans la
voie serpentiforme, ee qui peut s'expliquer, comme nous le verrons plus loin, par un réle antagoniste
vis-i-vis de la plupart des couches qui le surmontent (surtout 1'ilio-costal).

Les supracostaux ventraux sont généralement bien développés. Ils subissent la tendance domi-
nante de l'organisme, ¢'est-i-dire qu'ils sont presque exclusivement charnus dans les formes & parois
épaisses ou bien trés tendinifiés dans celles & parois minces, indépendamment de la position systéma-
tique. L'amincissement de la région latérale chez Xenodon, sans doute en rapport avec les possibilités
d'applatissement du corps, s'accompagne de la disparition du supracostal ventral inférieur. De fagon
générale les faiscenux du supracostal ventral sont plus longs chez les Boidés que chez les autres Ser-
pents (21 segments contre 15 en moyenne).

L'oblique externe superficiel, toujours costo-cutané, reflite évidemment l'importance du rdle
de la mobilité relative du tégument et de 'axe vertébral. Cest ainsi que chez Cylindrophis la lisison
entre ces deux éléments étant trés puissante, les faisceaux costo-cutanés supérieur et inférieur, i direc-
tion longitudinale, sont épais et larges. De méme, chez Laticawda (Hydrophiidés) les couches costo-
cutanées sont épaisses, b direction longitudinale, la musculature cutanée étant d'ailleurs trés dévelop-
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pée sur les flancs. Dans la plupart des cas, les deux costo-cutanés conservent une disposition eroisée
classique, le supéricur gagnant vers I'arritre la face interne du bord latéral des gastrostiges.

Le probléme des motifs d innervation.

L'étude de I'organisation musculo-squelettique nous conduit & dégager, sous forme de diagrammes
des motils élémentaires dont la configuration et 'extension permet de earactériser des tvpes. Un élément
easentiel nous mangue toutefois pour établir une comparaison d ordre fonctionnel : le territoire musculaire
gagné par un nerf rachidien ; c’est-i-dire qu'i la notion de motif musculo-squelettique, nous devons
ajouter celle de motif neuro-museculaire. Cet aspect de la question a, nous le verrons, complitement
échappé aux quelques expérimentateurs qui ont cherché i comprendre le mécanisme de coordination
des mouvements locomoteurs chez les Serpents.

L'établissement de ces motifs neuro-musculaires suppose une parfaite connaissance Lopogri-
phique de I'innervation de chaque faisceau entrant dans la constitution du motif musculo-squelettique

Fic B7. — Cerasles cerasies (Vipéridés). Motil mearo-muscalaire, c.ci., muscle sosto-cutand inférisur ; o.0.5., musele
costo-cutané supériour ; ias., muscle interarticulaire supérieur ; ic., muscle ilio-costal ; i.v., muscle intercostal
ventral ; Ld., muscls long dersal ; m., muscle mulifide ; s.o.v.i, musele supracostal ventral inféreur ; Lev.a.,
msscls supracoatal ventral supdrisur ; ap., moescls dpipoax | oap., mssele demi-bpireux. Loa chiffres indiquent le
nombre de segments séparant les éléments suscessifs du motil musoalo-squelsiblique innervés par e mbme nerl
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élémentaire, Seule une méthode approprite de dissection, dans la mesure oh le matériel le permet, con-
duit & des résultats exploitables. La lenteur de ce travail, et son ingratitude apparente expliquent sans
doute qu'aucune recherche systématique n'ait éLé entreprise dans ce sens.

Chaque nerf rachidien s'adresse & des niveaux appartenant & plusieurs motils musculo-squelest-
tiques. Le « schéma d'action » résultant du passage de l'influx dans quelques nerfs voising est done
considérablement plus complexe qu'on ne pouvait le supposer & partir du motif musculo-squelettique
élémentaire, grice i des « sous-programmes » d'action enregistrés dans I'organisation musculaire. Nous
reviendrons plus loin sur cet aspect eybernétique. Signalons ici en nous limitant & la morphologie, qu'il
existe des différences importantes entre les trois types dont nous figurons le motil neuro-musculaire,
dans la distance (nombre de segments) séparant des niveaux soneures. Chez Cerastes (fg. 87), ot les
Vipéridés en général, cette distance est nulle entre le transversaire épineux et le long dorsal, égale &
douze segments entre le long dorsal et I'ilio-costal, & huit segments entre 'ilio-costal et le supracostal
ventral supérieur, b six segments entre le supracostal ventral supérieur et le supracostal ventral infé-
rieur, Chez Chondropython (fig. B8), trois segment séparent le transversaire épineux et le long dorsal,
dix segments séparent le long dorsal et 'ilio-costal, six segments le ventre caudal de l'ilio-costal du
supracostal dorsal, mais la distance est nulle entre ce dernier et le ventre cranial de I'ilio-costal, dix
segments séparent le ventre caudal de I'ilio-costal du supracostal ventral supéricur, mais quatre segments
seulement ce dernier du ventre cranial de I'ilio-costal, enfin treize segments le supracostal ventral
supérieur de linférieur. Chez Coluber (fig. 89), il v a treize segments entre le transversaire épineux et le

Fia. 88, — Chendropython wiridis |Boidés). Motif neuro-mussulaire. Les chillres indiquent lo nombre de segmeonts sépa-
rant los sbbments sucoessifs du motif museulo-squelettique qui sont innervés par o méme nerl rachidien.

& Ll 017 6 L.
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long dorsal, dix-sept entre le long dorsal et l'ilio-costal, douze entre |'ilio-costal et le supracostal ventral
supéricur, sept entre les deux parties du supracostal ventral. De fagon générale il semble que la plus
grande diffusion spatiale de 'action déterminée par Uinflux se situe dans les couches latérales chez les
Boldés, et dans les couches moyennes (entre long dorsal et ilio-costal] chez les Cénophidiens : mais
alors que la diffusion est teés importante médialement chez les Colubridés, elle est faible ou nulle chez
les Boidés et Vipéridés,

L'étude du mouvement par les techniques électrophysiologiques devrait tenir comple de ces

données,

Fic. 89, — Coluber wiridiflovus (Colubridiés]. Motil mewro-musculsire. Ler chiffres indiquent le nombre de segrwnts
sfparant les éléments successifs du motfl mussulo-squeleitique qui sont innerves par e méme oporl rachidien,
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TROISIEME PARTIE

ETUDE FONCTIONNELLE

[lans cette partie nous envisagerons d abord les conditions physiques générales offertes & un organisme
serpentiforme pour assurer son déplacement, puis les caractérisiiqgues biomécaniques de la colonne verté-
brale des Serpents, enfin de quells maniére la confrontation entre ces derniéres et Uorganisation de la mus-
culature permet accomplissement de mouvements locomoteurs conformes aur conditions physigues préa-
lables.

. — CINEMATIQUE

L'étude de la cinématique animale n'a pu progresser qu'avee le perfectionnement des techniques
d’enregistrement graphiques. En effet, I'Homme, bien que doué d'organes sensoriels dans |'ensemble
bien développés et fidiles est impuissant dans Panalyse diachronique ' rigoureuse de ses sensations.
Dans la seconde moitié du xix® sibcle plusieurs chercheurs ont parfaitement saisi la nécessité de substi-
tuer i 'observateur des dispositifs physiques dont le but est avant tout d'immobiliser le cours du temps,
de fixer linstant trop fugace et de donner ainsi 'extraordinaire pouvoir de répéter indéfiniment le passé,
voire méme de remonter le temps. On n'a pas suflisamment insisté sur le choe ressenti par les premiers
spectateurs des stances de cinématographie, dont certains pourtant sont encore nos contemporains,
devant Iaspect magique de ces images par lesquelles un pas énorme avait été franchi dans 'emprise
de I'Homme sur le monde physique. De nos jours encore la fascination qu'exerce la réception d'images
animées provenant d'époque ou de lieux éloignés trouve L son explication.

Ce prodige est né tets simplement des efforts de personnes isolées parmi lesquelles il faut citer
Du Bois Reyvmond, Marey et Muybridge. Certains textes de Marev devraient #tre connus tant ils révilent
la puissance de la réflexion fondamentale dans I'élaboration ultérieure de techniques, elles-mimes
retentissant sur la recherche dans des domaines apparamment aussi éloignés que P'esthétique et la
physique.

Le souci premier de Marey était de trouver un langage objectif pour rendre compte du déroule-
ment d'un phénomene dans le temps. De 'enregistrement des effets physiques (variations de longueur,
de pression, de température), il est passé & enregistrement du phénoméne lui-méme, dont la trajec-
toire temporelle est découpée en tranches égales par I'utilisation de photographies instantanées obtenues
en série régulidre.

Nous ne pouvons résister au phuhir de citer ici quelques-unes des phrases par lesquelles Marey justifie
toutes les formes graphiques d’enregistrement des phl!mmﬁnﬂ. défimit theanquement la nature et la portée
dua dorument unhnltu:rlplnqur et g'éléve méme jusqu’i un niveau presque prophétique : « Sans méconnaitre
les progrés qui nous ont donné la précision du Ilw pour exprimer nos idées, et 'imprimerie pour les répandre
el les rendre en quelque sorte impérissables, je erois que tout le monde doit désirer des moyens plus rapides

1. e terme est empruntéd aux sciences humaines [Linguntique) pour son sens ftymologique © qui o'booule avec
I temps.
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dexpression, une représentation plus nette et plus facile & saisir. Ajoutons que, de nos jours, In Seience ne se
forme que par la collaboration de tous les peuples ; que chaque jour be besoin se fait plus impérieusement sentir
de faire échange d'idées entre nations différentes. Nous regrettons maintenant d'aveir abandonné la langue
scientifique de nos péres, le latin qui établissait uwne communication facile entre tous les savants du monde...
Cette langue universelle que nous appelons de tous nos vieux, elle existe pour la Science, ou du moins elle se
forme ; elle devren bientdt se répandre dans toutes les publications scientifiques, C'est du graphique que jo veux
vous parler. Aussi ancien que I'Homme, le graphique comprend tous les signes de représentation naturelle des
objets, de leur forme, de leurs changements d’état. Les ébauches de ligures d amimaux que les hommes de ige
de pierre gravaient sur les o8 aujourd'hui presque fossiles ; les figures de géométrie... sont des expressions telle-
ment naturelles de ce qu'on voulait montrer, qu'elles ont gardé leur sens précis & travers les sibeles ; ... c'est
précisément dans la description des changements détat que le graphique trouve son application la plus naturelle
et la plus utile... Tout phéinoméne se traduit par un acte qui met un certain temps & 8" sccomplir : ainsi un liquide
qui s'évapore met plus on moins de temps pour disparaitre entitrement. Un corps qui s'échauffe arrive plus
ou moins vite i sa température maximum, ete... Ces phénoménes présentent done & considérer deux éléments :
le temps de leur durée et Uinfensité de effet produit. De sorte que si I'on divise la durée totale du phénoméne
en [raction de temps plus ou moins courtes, on constatera que I'état du corps sera différent pour chacune de
ces phases, La connaissance parfaite d'un phénoméne suppose done qu’on sait quel a été 'état du corps i chagque
instant pendant son changement d'état.. Pour quun graphique ait toute sa valeur, il faut que les observations
soient assez rapprochées les unes des autres, et que la ligne qui rejoint les différents points d'observation forme
pour ainsi dire une courbe continue s, (Le Mouvement 1854).

La démarche théorique de Muybridge fut identique, mais Iapplication ultérieure moins frue-
tueuse, En effet, alors que Marey, par son chrono-photographe obtenait dans une méme chambre noire
une bande continue, ce qui lui permit ensuite, en inversant la démarche, d'obtenir par projection la
reconstitution du mouvement, Muybridge se contentait de placer une batterie d'appareils le long du
trajet. Par cette technique d'analyse il lui était impossible de concevoir une synthise du méme ordre,

Auparavant, 'observation des Serpents, en particulier telle que nous le révile I'imagerie popu-
laire, était évidemment trés fantaisiste. Si les différentes phases du galop du Cheval ne comporte pas
en réalité ce vol plané cher aux peintres du xix® sibcle (cf. « Le derby d"Epsom » de Géricault), le Ser-
pent n'effectue pas ces ondulations verticales qu'on lui attribuait.

La raison de ces erreurs est simple. Dans le cas du Cheval e'est la rapidité du mouvement qui
échappe ainsi & nos récepteurs visuels, pour le Serpent, c'est le paradoxe d'une immobilité apparente,
puisque tous les points du corps passent au méme point, et de la rapidité d'un animal dont on ne peut
fixer la totalité en raison de sa longueur. Une grande partie du mystére qui a entouré ces tres provient
i notre avis de cette énigme locomotrice : $tre dépourvu de membres et pourtant vil comme une flache,
un éclair ou un fouet }, n'est-ce pas li un sujet d'étonnement, donc de méfiance ou de respect ? Dans
cet ordre d'idée, les plus fidéles des représentations sont les plus stylisées : simples impressions de mou-
vement en zig-zag.

Toutefois, si une excellente connaissance du mouvement est indispensable elle ne suffit & elle
seule i comprendre la locomotion. L'analyse doit comporter en plus une vue claire des conditions des
mouvements, ce qui implique de connaftre non seulement les forces intérieures au systéme autocinétique,
mais les forces extérieures, issucs de Paffrontement du systéme avee le milieu,

Sur le plan des forces intéricures, on a longtemps insisté sur le rble des cites agissant comme les
appendices locomoteurs dun Myriapode (Homes 1812, Jones 1847). C'est encore I'opinion de Du Bois
Reyvmond (1914) qui distingue par ailleurs deux types de reptation, reptation par étirement ol les cdtes
sont utilisées comme autant de pattes et reptation par ondulation. Ces deux types fondamentaux si
I'on écarte l'explication erronée du premier, restent nous le verrons, purfn':l.em-ent soutenables, Par
ailleurs certaines observations mélent les forces intéricures et les forces extérieures dans les interpréta-
tions qui en sont données. C'est ainsi que Hutchinson (1879) ayant placé dans un bocal un petit Serpent
vivant, cut la surprise de retrouver I'animal enroulé, la face ventrale contre le verre, sur la face externe
du goulet. Comme il n'y avait aucune aspérite, il en eonclut que son locataire se fixait en eréant un
vide par la dépression de sa surface ventrale. Nous avons recommencé cette expérience avec de jeunes

1. Ces termes sont Iriquomment smploves dana la plupart des peaples pour désigner ls Serpent.

Source - MIBE, Paris
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Couleuvres. En réalité elles ne sont capables de cette performance que si 'humidité est suflisante pour
entretenir une tension superficielle équilibrant leur poids.

La confusion entre les interprétations faisant intervenir indifféremment types d'organisme
et types de substrat, forces intérieures et forces extérieures, atteint son point culminant dans le travail
de Wiedemann (1532). L'essai de systématisation qui en résulte aboutit & I'énoncé de treize « principes
de locomotion » pouvant étre & la base de plusieurs « types de locomotion ». Le mérite principal de cet
ouvrage réside dans la mise en évidence des performances locomotrices des Serpents. Sans doute a-t-il
aussi été le premier & insister sur le rile des pressions exercées par ces animaux sur le substrat et i
introduire ainsi 'étude des conditions extéricures de la reptation qu'entreprirent Mosauer (1932),
Gray (1946), Gray et Lissman (1950) et Gans (1962). En somme, il s’agissait d’appliquer aux organismes
apodes la méthode d'analyse employée par Marey 1.

1) Les priNcCIFES PHYSIQUES DE LA LOCOMOTION APODE.

Malgré toute la diflérence existant entre un corps physique inerte, y compris la plupart de nos
machines, et un organisme autocinétique, il est indispensable de raisonner d'abord sur leur assimila-
tion, quitte ensuite i mettre précisément en évidence le fossé qui se révile dans la réalité.

Un organisme apode peut done étre considéré comme un objet reposant complétement sur le
sol par une de ses faces. Malgré la puénlité de son évidence, cette image nous entraine toutelois & des
développements riches d'enseignement quand, b partir de cette donnée simple, nous sommes conduits

progressivement & en compliquer le contenu en faisant intervenir un & un certains des attributs de
« 'objet-serpent » d'une part, et du « substrat-sol réel » d"autre part.

Lex forces de liaison et les applications des lois de Coulomb sur le frottement.

Gans (1962) a le premier mis en relief le rile du frottement dans la locomotion d'un organisme
serpentiforme, Rappelons que Gray (1949) avait caleulé le coeflicient de frottement du cadavre d une
Couleuvre sur divers substrats artificicls, et comparé les résultats obtenus en tirant I'animal par la
téte et par la queue, mais il n'avait pas analysé les implications dynamiques des conditions particulires
de ce type de mouvement, implications qui s'étendent d'ailleurs & toute forme de locomotion terrestre.

Nous nous efforcerons de dégager ici pour un organisme serpentiforme autocinétique les consé-
quences de ces lois auxquelles est associé, en France du moins, le nom de Coulomb.

Il faut d’abord nous souvenir que tout corps au repos situé & la surface du globe terrestre est
soumis & des forces dites de liaison parce qu'elles constituent des résistances & toute force déployée
dans le but de déplacer ce corps. La principale force de liaison est une conséquence des lois de Newton
sur l'attraction universelle : 'attraction réciproque de masses en présence, en raison inverse du rapport
des masses ot de la distance qui les sépare. Tous les objets situés & la surface de la Terre v sont done
maintenus par une force dirigée vers le centre de gravité de celle-ci. Le poids d'un corps est égal au
produit de sa masse par 'aceélération que détermine la force d'attraction terrestre ; cette accélération
est wdentique pour tous les corps (Lois de Galilée), et ne varie qu'avec la force dattraction, non avee
la position ou I'état libre (chute libre) ou géné (repos sur le sol) du corps.

On comprend que, dans ces conditions, I'immobilité d'un objet sur le sol résistant est due b I'exis-
tence d'une force exercée par le sol, dirigie en sens contraire & la direction de la pesanteur, et égale
au module du vecteur poids. C'est une illustration de la loi de Paction et de la réaction (Newton).

Nous analyserons ces données dans les quelques figures qui suivent. Dans la figure 90 nous
envisagerons les forces de liaison.

En A, un corps reposant sur une surface résistante est soumis de ln part de cette surface & une
force N, réaction normale, qui équilibre la force Fp, poids du corps, dont la direction passe par le centre
de gravité G.

1. Signalons que eelui-oi avait déjh émis quelques idées portinontes sur o sujet, mais son @uvre semble comple-
temant ignoards & I'¢ranger.

Source | MISE, Parss
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Fic. %), — Définition des forces de Laison auxquelles sst soumis un sorps reposant sir le sol. Voir les explications dans
ke texte,

En B, pour imprimer au corps un mouvement de ghssement sur le substrat, il est nécessaire

; § : T
d'exercer une force T (traction) proportionnelle au poids Fp, le coeflicient k = Fp

de I'étendue des faces en contact, mais dépendant de la nature de ces surfaces (plus ou moins rugueuses).
Le corps est done soumis de la part du substrat & une force de frottement statique f, dirigée en sens
inverse du mouvement, dont on ne peut connaitre que la valeur limite en évaluant expérimentalement
la force T = f lim tout juste nécessaire pour obtenir le début du glissement.

Au début du glissement sur une surface, un corps est soumis & la résultante des deux liaisons
N=Fp,etf

Ii_i,a figure 91 représente I'analyse théorique des conditions de glissement.

En A, au point O, contact entre la face inférieure du corps et le substrat, s’affrontent quatre
forces. La résistance est représentée par la résultante R de la réaction N du substrat et de la force de
frottement statique. L'angle formé par cette résultants avee la normale au plan est appelé angle de
frottement. Sa valeor est en effet directement fonction de Pimportance du coellicient de frottement

{ lim sing
k = v = e tgp
En B, I'angle @ détermine "existence dans lespace d'un edne de révolution, dit edne de frottement.

Si nous remplagons comme force motrice la traction par une poussée P, le substrat réagit par une foree
Re, qui lui est égale en module mais opposée en sens ; cette disposition est plus conforme aux méca-
nismes autocinétiques auxquels on peut, en premikre approximation, assimiler les animaux. Soit «
I'angle formé par la direction de P avee la normale au plan du substrat.

Sia < g, la valeur { lim n'est pas atteinte par la composante horizontale (motrice) de Re; done
le corps est fermement appuyé au sol, on dit qu'il ¥ a arc-boutement, grice augquel le mouvement du
reste du corps peut s'effectuer dans le sens de la fléche interrompue.

Sia > g la valeur est dépassée, le corps commence & glisser dans le sens de la poussée, on dit
qu'il ¥ a dérapage, suivant la fléche en traita pleins.

étant indépendant

Source | MIB#, Pars
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A B

Fg

Fia. M. — Analyse des conditions de glissement d'un corps en fonction de la rugesité du substrat. Vair bes explications
dans le texie,

Par conséquent, si le point O appartient & une région du corps telle qu'il doit satisfaire aux
conditions d'un peint d'appui, il faut que la direction de la poussée exercée en ce point sur le substrat
forme avec la normale un angle inférieur & I'angle de frottement, o'est-h-dire soit contenue dans le chne
de [rottement. Au contraire, #i le point O doit satisfaire aux conditions d'un point mobile sur le subs-
trat, il faut que la direction de la poussée exercée en () fasse avee la normale un angle supérieur & I'angle
de frottement, ¢'est-h-dire soit hors du cone de frottement.

Un voit que dans le premier cas le frottement statique, pourtant foree de liaison, est utilisé dans
I locomotion, alors que dans le second cas il reste un obstacle, une résistance h I'avancement. Ces deux
cas doivent d#tre envisagés séparément, pour nous permetire de comprendre comment un organisme
extérieurement aussi uniforme qu'un Serpent peut satisfaire & la fois & ces deux conditions contradie-
toires,

La figure 92 montre I'importance du coefficient de frottement.

En A, conditions d'elficacité dans le cas od le point O fait fonction de point d'appui et oi les
surfaces en présence ont une forte rugosité i'—:.-l-fE tend vers 1). La poussée qui détermine par réaction
(composante motrice horizontale) le mouvement du reste du corps dans le sens de la flsche, peat étre
relativement oblique, puisque le cine de frottement est fvasé,

En B, les surfaces en présence posstdent une faible rugosité f“le tend vers ), I'obtention de
la méme composante motrice horizontale nécessité un aceroissement de la poussée (h restant constant)
et de sa composante verticale v. Autrement dit, il faut augmenter la charge au niveau de I'appui.

En conséquence, le probléme du déplacement d'un Serpent sur un substrat plan comprend deux
aspects que nous examinerons dans la figure 93.

En A, au niveau du point d'appui, par exemple la région postérieure X, le Serpent doit trouver
des conditions telles que le frottoment statique soit maximum (h << [) ou que le poids du segment
pulseur soit maximum. En effet, soit [ la foree de frottement statique entre le substrat et le segment
de poids Fp, toute poussée P formant avee la normale un angle @ << g, réalise les conditions d'are-

Source | MIB#), Paris
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Fio. 33, — Analyss des conditions du démarrage d'un Serpent placé sur un substrat plan.
En A, le point d'appui ; en B, la portion mobilisée. Voir les explications dans le texts,

Source : MM, Paris
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boutement (b << f lim). Pour une force de frottement I = /2, la méme poussée détermine un dérapage
(m = ') ; on voit alors que pour obtenir une méme composante motrice de réaction h, utilisable au
niveau du reste du corps, il faut augmenter la composante verticale de P, ce qui équivaut & charger
le point d'appui.

En B, au niveau d'un point mis en mouvement, ici un point Y de la région antérieure, les condi-
tions deivent présenter un frottement statique minimum ou un poids du segment mobile minimum,
La force motrice de réaction eréée en X se compose avec la force de linison Fp du segment mobile.
Pour assurer un démarrage de ce dernier, la résultante R doit &tre hors du cdne de frottement, ce qui
est réalisé pour une valeur de f relativement faible. Dans les cas o0 cette dernidre est importante, les
mimes conditions ne peuvent étre remplies que par une diminution de la composante verticale, ¢'est-h-
dire un allagement du segment mobile,

Dans la réalité, ces conditions supposent, soit la recherche d'un milieu discontinu, formé par
I'alternance de zones rugueuses, ou de reliefs, et de zones hsses, probléme dont la résolution est évidem-
ment facilitée par une élongation du corps, soit une anisotropie de la surface inférieure du tégument.

Cette dernidre condition est remplie par le recouvrement d'avant vers l'arriére de larges écailles
ventrales tel qu'il est montré dans la figure 94,

A B

B e e e e A T o T B o o o e T o e R e n——

Fra. %, — RAl#le du mode do mecuvrementl des écailles ventrales dans la variation du cosfficient de frottement.
A., zone d'appui : les bords libres des écailles ventrales forment une surface & fort cosflicient de frottement
slatique ; ., zone mabile : 'ensemble des &cailles ventrales constitus une surlacs polie i coelficient de frotiement
de glissement trés faibls,

En A, pour une poussée vers I'arridre, la surface ventrale du Serpent est constituée par I"ensemble
des bords libres des écailles ventrales qui se présentent obliquement & la surface du substrat : le coeffi-
cient de frottement statique est trés élevd, il ¥ a arc-boutement.

En B, pour une poussée vers I'avant dans le sens de la fliche, la surface ventrale du COrps pré-
sente un coeflicient de frottement statique minimum an démarrage.

Par ailleurs si la surface du substrat est faiblement rugueuse, le Serpent a la solution de grouper
le plus de poids possible au nivean du ou des appuis et d’alléger la ou les portions mises en mouvement
i partir de la réaction de ces appuis.

Jusqu'alors nous avons raisonné sur les conditions simplifiées d'un organisme situé sur un sol
plan et nu. La réalité est & peu prés toujours différente, Le sol naturel est trés accidenté, surtout &
I"échelle des Serpents, et offre de multiples obstacles verticaux en raison de sa couverture végétale.
Mosauer (1932) avait clairement mis 'accent sur le rdle de la pression exercée par les flancs des Ser-
pents sur ces obstacles dans la production, par réaction, d'une force motrice, Toutefois, comme nous
le verrons pluu loin de la dt:.l;'.‘"l;lt"ﬂn des types de locomotion rampa |1tn, il ne s"agit pas d'un transfert
sur un plan latéral des conditions que nous venons d'examiner an niveau d'un peint ventral, car la
zone du corps qui s'applique contre le reliel résistant est elle-méme mobile. Le mouvement du eo
est continu de fagon apparemment analogue au mouvement de la nage des Poissons (Gray 1946). Mais,
alors que pour ce dernier le frottement est & peu pris négligeable, dans le cas du Serpent, 'exercice
d'une forte pression entre le reliel, jouant le rdle de point d’appui, et la paroi de son corps crée un frotte-
ment important. C'est ee point qui a retenu I'attention de Gans (1962).

Source | MIBHE), Paris
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La figure 95 reprend les principes de I'analyse de Gans dans les conditions de glissement avec
pression latérale.

Les schémas représentent des projections sur le plan horzontal,

En A, le segment du corps auquel appartient le point O se déplace dans le sens de la fleche
interrompue ; la force de frottement [ est done opposée & cette direction, ells se compose avee la réac-
tion Re du relief & la pression du corps ; la force R qui en résulte constitue la force motrice produite
par ce segment. Mais en réalité seule est efficace pour le mouvement de 'ensemble de I'animal la com-
posante qui est parallile au sens de ee mouvement, indiqué ici par une fléche en traits pleins, ¢'est-h-
dire la composante longitudinale 1.

En B, on peut voir que, pour une méme réaction (une méme pression du corps) la valeur de la
composante longitudinale diminue avee : l'augmmi-utiﬂn du frottement de ghssement figuré en 1 ; la
diminution de 'angle formé par la direction du mouvement local avee la direction du mouvement géné-
ral figuré en 2.

A

Fra. 85 — Analyss des conditions de glisscment d'un Serpent exerqant une pression lantérale sur un relisf du sol,
Voir explications dana le texis,

Source . MEBE), Pars
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La nature de la surface tégumentaire intervient done, mais aussi le rapport entre le diamétre
et la longuenr du corps qui lui permet de dessiner des courbures accentuées lorsqu'il s abaisse.

Nous avons négligé dans U'exemple précédent le cas o le segment est soulevé au-dessus de plan
du sol, ke Serpent se déplagant dans un buisson, un arbuste ou entre les branches d'un arbre. Le pro-
bltme est en effet un peu plus complexe puisqu’en introduisant une troisiéme dimension nous devons
tenir compte de la composante verticale v de la réaction Re ; le rdle de cette composante est essentiel
car elle tend i déterminer la chute du segment si elle est dirigée vers le bas.

Ce probléme est évoqué dans la figure 96.

Le maintien d'un segment mobile au-dessus du gol dépend de la forme de la section corporelle.
Une section qui tend vers ellipse, rendant la pression voisine de 'horizontale, diminue ainsi la compo-
sante verbicale.

Fio, %6. — Conditions de glissement d'un Serpent prenant appui sur un point situé au-dessus du plan du sol (d aprés
izans|, Voir explications dans le texte,

Par contre lorsque le Serpent s'immobilise dans la méme situation, c’est-ii-dire en 1'ahsence
d'un support ventral, il faut que ses flancs rencontrent une résistance dans le sens vertical, par l!lllll-l'[ll:lll!
grace b une augmentation du frottement statique pour tout mouvement dans ee sens, Tel est I'efTet
produit par ces rails latéraux constitués, chez de nombreuses espiees, soit par la succession des carénes
médianes portées par les écailles latérales, soit par une brusque angulation des extrémités latérales
des écnilles ventrales. Ces dispositifs ont le double avantage de diminer le frottement dans le sens longi-
tudinal ¢t de Paugmenter dans le sens vertical.

Les modalités d'exercice des forces sur le substral.
L paru.grnphu qui precide nous facilite considérablement la nnmprululumn des modalités sui-
vies par un organisme apode pour exercer sur le substrat les forces qui, par réaction, lui communiquent

limpulsion nécessaire & son déplacement.
Dans la réalité le substrat est rarement plan, Le milieu de prilﬂilul:inn, sans doute fondamental,

des Squamates serpentiformes est constitué par un sol hérissé d'aspérités naturelles crédes par les

Source | MIB#), Paris
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reliels minéraux et la végétation. C'est done non seulement avee leur face ventrale, mais aussi avee
leurs flancs qu'ils entrent en contact avee des points résistants. Deux vaoies théoriques s’offrent done
pour la réalisation du mouvement :

— soit utiliser la face ventrale comme surface de pression pour vaindre les résistances dont
cette méme face est le sikge.

— goit utiliser les faces latérales dans le méme but.

Dans le premier cas la face ventrale doit, nous 'avens vu, satisfaire & des conditions contradie-
toires vis-ii-vis du frottement. En conséquence, le méme sectour ne peut #tre simultanément moteur
ot mobile.

Par contre la seconde solution, en divisant le travail entre la face ventrale et les faces latérales,
permet un mouvement continu de tout secteur de |'organisme.

C'est cette seconde voie, manifestement plus efficace, qui a été comparée i la nage des Poissons,
plus particuliérement & celle de I'Anguille en raison de Iallure serpentiforme. L'expérience de Gray
est bien connue : sur un plan hérissé de chevilles verticales I'Anguille, comme la Couleuvre, se déplace
en prenant appui latéralement sur les cdtés des chevilles grice i Uondulation latérale du corps. A notre
avis l'identité n'est que superficielle, due en particulier aux mémes conditions d'expérience. [l serait
dangereux d'en déduire la répartition des forces intérieures chez ces deux animaux, leur organisation
musculo-squelettique étant fondamentalement différente.

En remplacant les chevilles fixes par des pendules, Gray a montré que les forces exercées se répar-
tissaient en plusieurs points alternés et que la somme des composantes déterminait la valeur de la force
motrice de l'animal. On peut done supposer que Ueflicacité est d'autant plus grande que le nombre
des points d'appui est élevé, ce qui se traduit encore par le fait que Peflicacité est fonction de la longueur
de l'animal. Expérimentalement on observe toutefois une non-proportionnalité entre la résultante
longitudinale et le nombre de points d’appui. L'explication en est simple.

Nous avons vu plus haut (fig. 95) que la valeur de la composante motrice, force longitudinale 1,
dans le sens du mouvement, dépend en un point de angle formé par la direction du mouvement
général et la direction du mouvement du segment. Lorsqu’on multiplie excessivement le nombre des
chevilles verticales, le Serpent ne parvient plus & courber suflisamment son corps au niveau de chague
point d"appui : le dispositif expérimental tend & devenir un couloir rectiligne. Dans les conditions natu-
relles il en est autrement, car les points d'appui ne sont pas régulitrement espacés et n'ont ni la méme
résistance ni le méme coefficient de frottement.

Placée dans un couloir dont les parois enregistrent les forces qu’elles subissent et qui comprend
au moins trois segments b angle droit, la Couleuvre progresse en exercant li aussi des pressions latérales
alternées, le milieu de chaque portion rectiligne enregistrant une pression maximum, et le premier
point d'application étant toujours situé du cdté de la premitre coneavité. La valeur totale des forces
ne dépasse pas les deux tiers du poids de l'animal placé dans un eouloir en métal non lubrifié. Les forees
de frottement sont done relativement faibles. Li encore les conditions naturelles sont trés différentes,
et certainement plus défavorables ; aussi bien le tégument offre-t-il toujours un minimum de rugosité
dans le sens du mouvement, soit par des écailles polies comme du métal, soit par des carénes longitu-
dinales sur les flancs (nous envisagerons plus loin le cas od celles-ci sont obliques).

Les pressions développées latéralement sont évidemment créées par des aclions musculaires
dont le sibge peut étre a priori situé soit en avant de chaque point d’appui (par tendance b 'extension
de la courbure & partir d"un point cranial, soit en arritre (par tendance i la flexion). Chacun des cas
envisagés peut étre réalisé localement par des muscles courts, ou par la contraction de faisceaux allongés
venant s"insérer loin de la région du point d'appui. Gray et Lissman ont raisonné exclusivement sur la
premiére de ces éventualités (fig. 97), mais ce qui est valable pour I'Anguille dont la musculature obéit
en gros A la métamérie transversale, n'est pas appliquable & I'organisation musculaire d'un Serpent
dont l'originalité réside précisément dans 'existence de faisceaux couvrant un trés grand nombre de
segments vertébraux. Ces auteurs oublisient en outre que I'axe vertébro-costal des Serpents ne
posséde par lui-méme aveune résistance et que les actions musculaires unilatérales ne pourraient étre
motrices si, au préalable, des actions musculaires complexes ne créatent une rigidité sullisante du

support squelettique.
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Fia. 97, — D’apris Gray et Lissmann. Répartition des foroes exeroées latéralement par un Serpent engagé dans un
tunnel & doeux coudos,

Quoiqu'il en soit, I'allongement des faisceaux est variable selon les formes, On peut done, tou-
jours & titre d'hypothése, concevoir que dans certains cas les forces motrices seront développées par un
petit nombre de faisceaux museulo-tendineux trés longs, dans d'autres les mémes forces trouveront
leur origine dans plusicurs groupes de faisceaux de longueur moyenne, On peut en déduire un aspect
trés différent de lanimal : la progression sera assurée chez les premiers avee quelques ondulations peu
prononcées, chez les seconds avee un grand nombre de portions fléchies latéralement.

Fia. 98, — Interprétation de Panalyse de Gray on fonction de la disposition musculo-squelbsttique.
&, oite | i, muscle ilio-costal ; Lo, musche élévatour de lu edte ; Ld., muscle long dorsal ; m., souche pro-
fomde du musels trensversaire dpinsux | L, tonden latéral du long dorsal ; v, wertebes,

Source | MIB#, Paris
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Quant & utilisation de la surface ventrale comme lieu d'exercice des lorces, elle suppose, avons-
nous dit, une alternance en un point donné de phase immohile (motrice) et de phase mobile, On sait
combien les mécaniciens ont lutté pour 'élimination des mouvements alternatifs, et quelle est impor-
tance du dispositif bielle-manivelle dans l'application ultérieure du piston, L eflicacité d’un mouvement
est compromise par les d-coups moleurs, Aussi bien trouvons nous chez les Serpents non seulement un
dispositil & frottement variable (par le mode de recouvrement des éeailles ventrales), mais également
deux types de perfectionnement conduisant au passage du mouvement alternatil au mouvement con-
tinu (progression rectilinéaire, déroulement latéral).

Les diverses modalités que nous venons d'envisager sur un plan théorique nous conduisent,
d'une part i mieux comprendre les rapports et les dillérences entre les types de reptation classiquement
décrits, et d'autre part i concevoir plus clairement les relations existant entre axe vertébeal, la disposi-
tion de la musculature axiale, la musculature cutanée, la morphologie extérieure du tégument, et enlin
les proportions générales du corps d'un Serpent.

Par ailleurs, les limites de ce type de locomotion apparaissent nettement : absence de reliels
du substrat, jointe & un trés faible coeflicient de frottement statique sont bien connus pour rendre les
organismes apodes complitement impuissants, mais aussi la présence unilatérale de reliel (dans un tube
courbe dont le diamétre est & peine supéricur i celui de Panimal). Ces limites sont extrémes et dans la
plupart des cas jamais rencontrées dans les conditions naturelles, contrairement & celles qui condition-
nent la locomotion terrestre quadrupéde.

2) Les piFFERENTS TYPES DE REFTATION PRATIQUES PAR LES SERPENTS L.

Guidés par les considérations théoriques qui précédent nous pouvons & présent passer en revie
les principaux types de mouvements locomoteurs pratiqués au cours de la reptation.

On peut retenir gquatre types de plﬂg‘!‘ﬂll'ﬂn : en aceordéon, rectilinéaire, par déroulement lats-
ral et par ondulation horizontale.

Progression par « mouvements d accordéon » (concerling movement, Regenwiirmprinzip).

En I'absence de points d'appui suflisamment nombreux, terrain plan et découvert, la plupart
des Serpents se déplacent par des mouvement alternatifs d'un groupe de segments. Chaque portion
est successivement motrice, ¢'est-li-dire immobilisée sur le sol, et mobile, c’est-d-dire glissant sur le
sol. Au cours du temps moteur, des forces tangentielles sont exercies vers 'arribre, opposées aux forces
de frottement statique qui sont alors maximum en raison du mode de recouvrement des éeailles (wide
supra, fig 93) ; en outre, plus la charge est forte b ce niveau moins le dérapage est probable [fig, 92) :
le Serpent rassemble par des ondulations une large portion de son corps au niveau moteur, Cest & partir
de I qu'il pousse ou tire le reste du corps.

Au temps suivant la situation est inverse (fig. 99, 100). Comme nous lavons dit plus haut, 1'uti-
lisation de la surface & ces deux fins contradictoires détermine un mouvement saceadé ol une partie
de |'énergie est perdue dans la décélération de la partie mobile lorsqu'elle passe en phase motrice. Clest
pourquoi I'augmentation de la charge par le groupement d’une fraction importante du corps, pour assu-
rer le point d'appui (ne pas sortir du cdne de frottement) présente de grands inconvénients, I'énergie
absorbée par la décélération étant plus grande. La solution réside dans une forte densité du corps et Ia
fragmentation des points moteurs, Les Vipéridés, trapus et lourds pour la plupart, sont particuliére-
ment aptes & réaliser ces conditions. L'accordéon comprend alors plusicurs points contractés entre
lesquels se déplacent d'arriére en avant les portions maohiles.

A partir de ce principe, adopté de fagon courante dans les conditions naturelles par les Vipéres,
se dégagent les deux types suivants :

1. Nouws avens era devale simplement resumer 'ssentiel de oo qui el avant tout vieuel, @'edl-b-dire les dacunwnis
cinimsatographiques que nous avons accumulis,

Source | MIBE, Parss
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Fic. 99. — Lea trois types principaux de reptation.

1, ondulation latérale ; 2, acoordéon : 3, déroulement latéral,

En moir : portions immobiles exergant des forces sur bo sol ; en blans ; portions mobiles n'sxercant pas s
forces,

Fre. 100, — Rdle du tégument ot de la disposition des museles costo-sutanés dans la progreasion [d'aprés Buffa),

Source | MM, Paris
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La progression rectilindaire.

Elle n'est pas autre chose que le perfectionnement dans la fragmentation des portions motrices
el des portions mobiles jusgqu’au niveau unisegmentaire, ce qui conduit finalement & la transformation
du mouvement alternatifl local en un mouvement continu général.

Cette fragmentation, telle que nous 'avens déerite plus haut, est limitée par les possibilités de
Hlexion entre vertébres successives, dés qu’on atteint un petit nombre de segments. C'est done au niveau
du tégument que se transfére le raccourcissement de la longueur corporelle, la peau va elle-méme se

W‘*@\mm\
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Fia. 101, — Progression reciilinfaire — Sens du mouvement da dn: im & gauchs, L ensemble du corps, armé par la
poutre axiale, avanoe avee une vilesse V. Les cdtes [c] im des actions musculaires, servent de point
d'appui pour lea museles sosto-sutanés, Lo o Superieur ¢ s oo t denne & "écaills ventrale (g] ane vitesss ¥
supériewre & V, puis le o.e. inférieur en se contractant créent une pression du bord postérieur de Iécaille sur le sl

Source © MM, Poris
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comporter comme le soufllet de 'aceordéon. Homes (1812) avait cru que les cdtes intervenaient direc-
tement dans ce processus, en oscillant d'avant en arrifre comme autant dappendices locomoteurs.
Bogert (1947) et Lissmann (1950} ont montré qu'il n'en est rien : les chtes sont mues, par un déplace-
ment continu de méme que I'axe vertébral, seule chaque gastrostége passe d'une vitesse nulle (temps
moteur) & une vitesse supéricure & la vitesse glohale (temps mobile) ; la masse étant faible la décéle-
ration doit se faire sans perte d'énergie, par simple frottement.

L'animal progresse alors lentement en ligne droite, sous 'effet de la force résultant de toutes
les forces élémentaires exercées au niveau du bord postérieur des gastrostiges. Il ¥ a propagation le
long du corps, d'avant en arritre, d'une onde de contraction des muscles costo-cutanés supérieurs
{protracteurs, temps mobile) suivie d'une onde de contraction des muscles costo-cutanés inférieurs
(rétracteurs, temps moteur par réaction du substrat) (fig. 100, 101).

En général deux trains de ces deux ondes parcourent le corps & un moment donné, L'axe verté-
biro-costal joue & la fois le rdle d'un arbre de transmission par sa rigidité dans le sens de la compression
antéro-postérieurs et d'un volant régulateur par son inertie. Au démarrage, une onde de contraction
des costo-cutanés inférieurs, dirigée vers l'arridre, nait vers le milieu du corps, tandis qu'a partir du
méme point une onde de contraction des costo-cutanés supériours, dirigée vers I'avant, met les gastros-
tiges en position de fonctionner (fig. 102). Les ebtes servent done de points fixes pour les muscles moteurs,
ce qui suppose leur immobilisation par les muscles axiaux, de méme d'ailleurs que 'axe vertébral
tout entier puisqu’il fonctionne comme une poutre rigide.

———
- i Tl Ty

Fie. 102. — Départ d'un Vipéridé en progression rectilinéaire. 3
1, portion antérieure du corps en premitre phase motrice ; 2, portion postérieurs en seconde phase motrice,

Le déroulement latéral (side-winding).

Il peut étre considérd comme un purli:l’.'l‘-l'lll'll'I-EITrHIlI- du mouvement en accordéon, mais au lien
d'une augmentation des points moteurs, il ¥ a augmentation de la charge lors de cette phase, la décé-
lération étant obtenue & peu de frais par un frein tangentiel. Ce mouvement met en ceuvre au moins
denx zones d'appui : une zone antérieure (par rapport au sens du mouvement) qui va en s'aceroissant
par suite du transport progressif des segments reposant dans la zone postérieure (fig. 99). Une
large portion du corps étant ainsi déplacée d'un point fixe & un autre par une ondulation latérale, on
peat dire que Panimal se déplace de cbté, lorientation de la téte ne coincidant pas avee la direction
du mouvement.

Les traces laissées sur le substrat naturel (sable des déserts) ou expérimental (carton enduit de suie,
Brain 1960) sont done discontinues et scalariformes. Les empreintes des appuis successifs sont séparées
par un hiatus o on peut voir des trainées irrégulidres dues au fait que le corps est peu soulevé au-des-
sus du sol,

Gans (1962) suggire une formule d'évaluation quantitative de I'efficacité de ce procédé chez
des espices différentes : si on appelle D la distance séparant deux points occupés successivement par la
téte, A la longueur de la portion soulevée lors de la recherche d'un nouveau point d'ippui antérieur,
et & Pangle formd par cette portion avec la direction qu'elle acoupait initialement, on a la relation D =
2 A sin af2, la vitesse obtenue par I'animal résultant du produit de la fréquence des eyeles par
D, (v = F D).

A e 017 @ #
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Dans la réalité I'animal prend appui simultanément en trois points. La portion moyenne est
virtuellement « enrichie » par le transport de I'arriére et « appauvrie » par le départ vers I'avant, de telle
sorte qu'elle est soumise & un effet de couple et constitue le pivot du systéme. C'est done & ce niveau
que le corps s’ancre sur le substrat par ses deux faces latérales. D'ailleurs, chez les Vipéridés africains,
les écailles portent & cet endroit des carénes obliques d'avant en arribre et de haut en bas. Cette dispo-
sition tégumentaire a en outre I'avantage de constituer un frein tangentiel lors de P'arrivéie latérale
du segment en position d'appui.

Le déroulement latéral a pu étre comparé au principe du bandage de roulement des autochenilles,
ol chaque point passe par une phase immobile par rapport au sol et une phase mobile sans pourtant
rompre la continuité du mouvement. On sait que 'avantage de ce procédé sur la simple roue réside
dans la multiplication des contacts en arc-boutements, en particulier lorsque le sol est accidenté, glis-
sant ou mouvant. Le soultvement des portions mobiles chez les Serpents suppose une légire torsion
au niveau des « charniéres ». Ceci est nettement visible sur un Serpent dont la ligne médio-dorsale est
matérialisée par un dessin (ex. : Natriz, fig. 106).

@J{E@D
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Fie, 1056, — Calque des 19 images superposées constituant un evels
complet de déroulemant latéral elws Nalriz maun,

Fio, 106, Natriz natriz. Déroulement latéral sur un sol plan et lisse. Calque de photographie.
Le dos st marqué par un trait neir, ce qui met en évidence la torsion. Les portions soulevées sont indiguées
par de petites ibbchos,

On peut comparer le mouvement en accordéon au déroulement latéral en utilisant la notation
de Marey (fig. 107). 5i nous divisons arbitrairement de 'avant vers 'arrilre le corps en quatre zones,
I'analyse d'une séquence cinématographique nous montre : dans le cas de 'accordéon une alternance
dans les appuis simultanés entre les zones extrémes et les zones centrales ; dans le cas du déroulement
latéral, aucune des zones n'est totalement en appui & un instant donné, I'appui se figurant alors par une
ligne oblique qui atteint progressivement tous les points du corps dans le sens cranio-caudal. Par Ia
ce type de reptation se rapproche de la progression par ondulation latérale.

Samrce | MR P
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Fra. 107, — Comparaison du déplacemeni « on ascordéon = et du déroulement laidral on utilisant la notation de Marey,

Le déroulement latéral a été déerit d'abord chez les Vipéndés du désert : Crotalinés (Crofalus
cerastes| et Vipérinés (Cerastes, Bitis). La frayeur pousse certains Colubridés & utiliser sur une surface
plane ce type « rationnel & de déplacement (observations de Brain, 1950, sur Boaedon fuliginosum, de
Lidicke, 10960, sur Thamnophis sirtalis). Les Rgures que nous présentons el sont extraites d'un film
réahsé avee Natrix maura (fig. 103, 104, 105). La différence essentielle entre le comportement des Vipe-
rillés &t des Colubridés au eours de co mouvement reside dans la moindre flexion des derniers. La "il]p-f_'-r.-
i cornes (Cerasies cerasies) se déplace en restant groupée, les flancs se touchant presque entre les lexures
o est-fi-dire que la valeur de D (o I'enjambée ») est minimum, et la surface en frottement statique maxi-
mum. Il ¥ a généralement deux cveles synchrones entre la téte et la quene. La régularité de la vitesse,
le mode de changement de direction par pivotement sur une zone bloguée, et jusqu’au broit des écailles
venant suceessivement s'ancrer sur le substrat, tout évoque une autochenille. Chez la Couleuvre vipé-
rine la vitesse est considérable (grande valeur de D, et les zones de contact réduite & quelques segments
entre lesquels de larges portions du corps sont soulevées, la torsion étant visible & I'mil, L'énergie
dépensée doit étre considérable, une partie étant d'ailleurs perdue en dérapage, au cours de cette réac-
tion instantanée de fuite en terrain découvert.

Ondulation horizontale,

Nous avons dit plus haut pourquoi les pressions exercées par les laces latérales étaient plus effi-
caces que celles exercées par la face ventrale. Ce qui oppose ce mode de reptation aux autres — le dérou-
lement latéral constituant & cet égard une transibion — c'est le déplacement continu du corps par
rapport aux points d'appui : il n'y a plus trace de mouvement alternatif, le tégument latéral est pressé
contre les reliels du substrat tout en glissant, et le tégument ventral, toute aspérité escamotée, suit
passivement. Tous les Squamates serpentiformes utilisent ce type de déplacement, les plus longs étant,
nous I'avons vu, les plus eflicaces. L'impression provoquée sur les observateurs entre probablement
pour une large part dans le mystére qui entoure ces animaux. En effet, chaque point du corps passant
par le méme lieu, il en résulte une impression d'immobilité alors méme que animal se déplace avec
rapidité. Comme en outre ces animaux sont capables de rester de longues heures dans une fixité qui les
fait ¢ confondre avee 'environnement, leur départ évoque une sorte de passage brutal du monde inerte
au monde animé, || n'est done pas étonnant que dans le cadre d'une mentalité pré-scientifique de
tels phénoménes soient classés dans le surnaturel.

Ce principe de locomotion est illustré & des degrés divers selon le mode de vie, 1] est strictement
appliqué au cours de la nage, les ondulations étant symétrique. Par contre les inégalités du terrain
déterminent localement, grice aux informations transmises par le tégument, des accommodements
dans le degré de flexion et dans la Iréquence des ondes le long du corps, Chez les hyper-arboricoles
stricts (serpents-hanes, ex. Orybelis), la Mexion n'est jamais trés importante ; ils déerivent générale-
ment d*amples courbes assurant un minimum de contact & leur corps extrimement allongé. Ce sont des
formes rapudes, capables de filer presque en ligne droite dans le lacis des hranches, contrairement aux
Boidés et Vipéridés arboricoles qui utilisent surtout la progression par accordéon et acerochage par
constriction.

Soirce ¢ MR Pares
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4} ExemprLES DE SPECIALISATIONS LOCOMOTRICES.

[dans la majorité des cas les Serpents sont capables d’adopter 'un ou l'autre des types de loco-
motion énoncés ci-dessus, b Uexceplion peut-étre du déroulement latéral, du moins sous sa forme ache-
vie, car nous en avons enregistré 'ébauche chez un Eryr, boiné & tendances souterraines. Le choix
esl déterminé par les circonstances, c'est-h-dire par les messages afférents nés dans les récepteurs exté-
rocepteurs et propriocepteurs, Dans les conditions expérimentales il n'est pas rare de voir un Céraste
placé au milien d'une pibee sur une toile, démarrer par un mouvement en accordéon, passer i partir
de la région antéreure au déroulement latéral, et, une fois le mur atteint, continuer en progression
rectilinéaire. Gans a publié (1967) une remarquable photographie montrant un Colubridé trés compara-
rable & notre Couleuvre verte et jaune par les proportions, en train de grimper verticalement au trone
d'un arbre, non pas par constriction, mais par mouvements d'accordéon. Les possibilités offertes par
cette gamme de moyens sont done trés étendues, Toutefois on peut déceler quelques types de spécialisa-
tions impliquant une himitation de cette gamme. [Mjh les grandes Couleuvres (Elaphe, Coluber) sont
relativement mal & 'aise sur un substrat plan et peu rugueux : elles s"épuisent en amples ondulations
horizontales, progressant an prix d'un gaspillage d’énergie en dérapage que montre 'enregistrement
cinématographique. Il est probable que 'absence d"hypapophyses dans la région post-cardiaque, sup-
prime chez ces formes lourdes la présence des leviers ventraux indispensables & la formation de la voidte
qui caractérise les portions soulevées dans le déroulement latéral chez Natriz,

L'arborienlisme.

De fagon générale les Colubridés arboricoles, et surtout les Serpents-lianes possédent une orga-

nisation musculo-squelettique engagée dans un sens qui restreint leur fonctionnement i Pondulation
horizontale : la musculature cutanée, et costo-cutanée est réduite, les cdtes sont courtes, les falsceaux

charnus réduits, et la longueur des tendons fortement accrue, Cest une forme que nous qualifierons
d'hyper-arboricolisme par opposition aux Bofdés et Vipéridés arboricoles qui ne font qu'accommoder
leurs possibilités constrictrices & la convexité des hranches,

La nage.

Méme la nage conduit & une restriction : alors que chez les Natricinés et certains Colubridés =1,
fex. Xenodon), Fapplatissement dorso-ventral, avec élargissement des gastrostéges, permet @ la fois
la nage en godille (mouvement composite avee une légire torsion) en eaux peu profondes, ot le dépla-
cement terrestre, avee utilisation du tégument comme élément moteur chez Xenodon, dans les formes
de pleines eaux, comme les Hydrophiidés, capables de plonger, les mouvements sont purement hori-
rontaux ¢l le corps comprimé latéralement, ce qui détermine, par une réduction de la face ventrale
et de la mobilité tégumentaire, une incapacité locomotrice dans un milieu terrestie.

Le fouissage.

Enfin les conditions particuliéres du milien souterrain impriment & organisme qui ¥ est bien
adapté des modifications restrictives. Les Typhlopidés sont des foreurs vértables. On peut dire qu'ils
ont poussé & l'extréme le type de déplacement par accordéon au niveau tégumentaire (progression
rectilinéaire). Le complexe vertébro-costal, v compris les muscules axiaux, flotte dans un fourrean
presque indépendant qui, par des mouvements alternatifs, détermine la progression. Le museau ébauche
le trou par les mouvements de la téte, puis le corps s'engage et débute une progression s rectilinéaire »,
Il est probable et nous avons Pespoir de le démontrer par la cinéradiographie, qu'a 'intéreur de ce
fourreau, la flexion locale de 'axe vertébro-costal tend & augmenter le diamétre au niveau des appuis.
En effet une radio de Typhlopidés, comme d'ailleurs de Cylindrophis (mais non d° Anilius), et d’ Amphis-
héniens, nous montre toujours une sinuosité de 'axe vertébral plus marquée que celle du tégument 1.

1. La quews ne jous jamais de rdle dans Vappui de Panimal, elle suit paisiblemont, sans mime ontrer en contact
avee la sol.

Source | MIBE), Parss
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MNous aurions donc la une combinaison de « I'accordéon » au niveau axial, et de la « progression recti-
linfaire » au niveau tégumentaire. Il est évident que cette spécialisation par indépendances de deux
systémes (reflétés d'ailleurs par la non-concordance entre le nombre de segments tégumentaires et le
nombre de segments vertébraux (el Gans et Taub 1965, Gans et Alexander 1965), interdit une utilisa-
tion efficace de I'ondulation horizontale et plus encore du déroulement latéral. Ces animaux sont donec
particuiérement malhabiles lorsqu'on les place en terrain découvert et impénétrable, Par contre, un
grand nombre de formes souterraines n'utiise que "ondulation latérale, le milieu ne nécessitant pas
de percussion pour sa pénétration (humus, boue, terriers de rongeurs), C'est en ce sens que nous distin-
guons nettement les fouisseurs-foreurs (Typhlopidés, Amphishéniens, peut-étre Uropeltidés et certains
Aniliidés, mais nous n'avons pas vu d'exemplaires vivants) et les fouisseurs-ondulants (Sauriens apodes,
Xenopeltidés, Eryeinés, Calabaria, Micrurus, Atrastaspis, Calamaria et bien d'autres). Chez ces der-
niers les modifications morphologiques restent superficielles, ils conservent l'essenticl des dispositifs
musculo-squelettiques propres & leur groupe général, indépendemment de leur mode de vie, ainsi les
Xénopeltidés ressemblent beaucoup aux Boidés dont les spécialisations sont plus variées.

1. — BIOMECANIQUE YERTEBRALE
1) DirrémENTS TYPES DE MOUVEMENTS REALISES ENTHE DEUX VERTEBRES.

Par rapport & un peint, que nous situerons a priori en coincidence avee le centre mécanique de
I'articulation cotylo-condylienne, passent trois axes perpendiculaires deux & deux, dorso-ventral,
transversal et antéro-postérieur. Ces axes peuvent &tre considérés comme axes mécaniques pour deux
types de mouvement chacun : soit le mouvement de rotation, soit eelui de translation. Nous allons done
examiner les possibilités réelles de ces deux mouvements pour chacun des trois axes (fig. 108).

Fira, 108, — Lea trois axes dé mouvement passani par le centre condylien. 1,
axe dorsoe-ventral ; 3, axe transversal ; I, axe antéro-poatérieur,

Azxe dorso-ventral.

Mouwvement de rolation.

La rotation d'un point périphérique de la vertibre, l'extrémité d'une aile zygapophysaire, par
rapport & I'axe dorso-ventral passant par le centre mécanique cotylo-condylien réalisent ce que nous
appellerons la flexion latérale. Ce mouvement est permis par la forme du condyle, mais aussi par la
direction radiale des facettes du systéme zygosphéno-zygapophysaire ; il est toutefois limité par I'exten-
sion latérale des ailes zygapophysaires qui entrent en contact aprés une course relativement courte.
Sur le plan articulaire, il ¥ a done & la fois rotation du condyle dans le cotyle, et glissement des facettes
zygosphéniennes et post-zygapophysaires sur les facettes zygantrales et pré-zygapophysaires. Sur
os sec I'amplitude est de 10° environ chez un grand nombre de formes.

Source | MIBA), Pars
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Mouwvemenl de Iransialion.

Ce mouvement est rendu impossible par I'alternance des trois sortes de surfaces articulaires
en présence ; en effet dans le sens dorso-ventral, la facette zygosphénienne rencontre la facette zygan-
trale, la facette post-zygapophysaire la facette pré-zygapophysaire, et la surface cotylienne la surface
condylienne. Tout effort dans ce sens ne détermine que des pressions mutuelles de ces facettes, ou bien
une flexion dorso-ventrale,

Aze transversal,

Mouvemend de rotalion.

La rotation d'un point périphérique, telle I'extrémité de la neurépine, autour d'un axe trans-
versal passant par le eentre cotylo-condylien détermine ce que nous appellerons une flexion ventrale
(i concavité ventrale) ou une flexion dorsale (i concavité dorsale), Ces mouvements sont parfaite-
ment possibles dans des limites que nous préciserons plus loin, en raison de la forme sphéroidale du
condyle et des surfaces zygapophysaires (ou de leur inclinaison) ainsi que de I'orientation des surfaces
zygosphéniennes, Toutelois ils sont habituellement limités soit & des régions particulitres (limite cranio-
vertébrale), soit & des formes exceptionnelles (Chondropython par exemple). De toutes fagons, malgré
leur rdle efface dans les mécanismes propulseurs, ils subsitent, mé#me sous forme réduite, et assurent
i la colonne vertébrale un accroissement de souplesse lors de la locomotion sur un substrat accidenté,

Sur I'os see 'amplitude est de 5° en direction ventrale, 7° en direction dorsale chez le Python.

Mouvement de translation.

La congruence de I'articulation cotylo-condylienne rend ce mouvement impossible. Tout effort
dans ce sens détermine donc une flexion latérale.

Azxe antéro-postirieur.

Mouvement de rotation.

La rotation d'un point périphérique de la vertébre, neurépine ou extrémité d'une aile zygapo-
physaire, par rapport & 'axe antéro-postérieur caractérise une torsion. Celle-ci est trés limitée entre
deux vertéhres successives i cause de la position respectives des facettes dans le systéme zygosphéno-
zyvgapophysaire. Chacun de ces couples de facettes (zygosphéne-zygantrum, pré-zygapophyse-post-
gvgapophyse) empéche & lui seul ce type de mouvement. Seul le jeu mécanique de I'os sec nous en révile
une faible possibilits. Nous verrons plus loin combien la torsion constitue un danger immédiat pour
un organisme serpentiforme. De fagon générale on sait que pour des raisons anatomiques (présence
de centres ou de conducteurs nervenx), les formes naturclles ne peuvent se permettre une grande lati-
tude dans ce type de mouvement.

Mouvement de translation.

L'étirement et la compression sont les deux expressions contraires de ce mouvement. Sur 'os
sec la premiére est parfaitement libre. Le danger organique qu'elle représente est done nécessairement
compensé par des dispositifs musculo-tendineux compresseurs. Nous reviendrons sur I'importance de
ceux-ci dans le cinétisme. La compression est évidemment limitée par les butées osseuses (condyle au
fond du cotyle, zygosphéne au fond du zygantrum), elles-mémes d’abord amorties par |'écrasement
des cartilages ou la distension des capsules articulaires.

Il nous apparait en conséquence que quatre mouvements doivent étre considérés entre deux
vertébres consécutives :

— une rotation suivant 'axe dorso-ventral (flexion latérale) ;

— une rotation suivant 'axe transversal (flexion dorso-ventrale) ;

— une rotation suivant I'axe antéro-postérieur (torsion) ;

— une translation suivant le méme axe (étirement — compression).

Source . MIBE), Pars
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Mais, de ces quatre mouvements, les deux derniers sont virtuels car leur possibilité au niveau
de ['os sec contredit leur insignifiance, pour des raisons de sécurité, sur 'animal. Ce qui suppose 'exis-
tence de dispositifs extra-osseux empéchant ou limitant beaucoup leur extension. Nous devons done
en tenir compte, tout comme les deux autres, dans une interprétation fonctionnelle de 'orgamisation
musculo-squelettigue.

On peut déjh supposer que les deux premiers types de mouvements (le second étant e divisé
en deux pour 'analyse) interviennent dans la cinétique de I'organisme, alors que les deux derniers
interviennent dans la statique.

2) LimiTES DES MOUVEMENTS DE LA COLONNE VERTERRALE.

La mesure des possibilités de mouvement a été réalisée sur os sec (cl. Technique), en prenant
la précaution de ne jamais provoquer une déhiscence au nivean de chacun des joints cotyvlo-condvliens.
Pour un [aible nombre de segments, une quizaine, on obtient des courbures relativement importantes
dans le plan sagittal comme dans le plan horizontal.

Flexion dorso-ventrale (fig. 109).

En mesurant I"écart d'un point situé sur le plan de référence de chaque vertébres (extrémite
de la post-zygapophyse) au plan de référence des vertébres de la portion non fléchie (position horizontale),
on se rend compte que I'amplitude est plus grande en flexion ventrale, alors que la courbure est moindre.
En effet, le nivean zygapophysaire se trouve dans le secteur comprimé en flexion dorsale, et dans le

|
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Fic. 108. — Limite de la Bexion dorso-venirabe chez Pyikon,
Calques sur doux phatagraphies en vee latérale droite de o position des extrémitis post-gygapophyveaires
d'un [ragment de colonne séehe. En trait continu le plan de référenos ; F.N., position de Ia fibre neutre.
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secteur étiré en flexion ventrale, et le rapport entre I'écart réalisé au cours de ces deux mouvements
est lagirement en faveur de la flexion ventrale. Ainsi la fibre neutre du systéme se situe peu au-dessous
du plan de référence, comme le centre de gravité de chaque vertébre (fig. 113). Anatomiquement, cette
fibre moyenne se place vers le milieu du canal neural chez les Boidés, un peu plus prés du plancher
neural chez les Vipéridés et Colubridés. La moelle épiniére subit donc un minimum de compression ou
d'étirement.

Flexion latérale,
En flexion latérale, la fibre neutre passe dans le plan sagittal ; comme la moelle épinibre est

presque cylindrique, elle ne souffre pas plus de ce mouvement que du précédent, malgré des courbures
plus accentuées (fig. 110).

Fra, 110, — Limite de la flexion latérale gauche (G) ot droite (1)) sur une portion de colonne vertébrale siche chez Python,

Les performances obtenues sur la eolonne siche comparées aux documents radiographiques
pris sur le vivant ou le eadavre mettent en évidence 'accentuation des courbures réelles, quoique nous
avons poussé le mouvement sur I'os sec jusqu'’h la limite de la dehiscence, Ceeci nous permet de suppo-
ser que I'articulation condylienne ne fonctionne pas rigoureusement selon le principe « ball-and-socket s,
malgré la congruence des surfaces en présence, les mouvements intervertébraux n'admettant pas un
centre unique, hypothése confirmée plus loin. [Vailleurs nous avons décrit indépendamment quatre
mouvements possibles par rapport & un centre geométrique, a priori en coincidence avee le centre méca-
nique du condyle, mais la combinaison de ces mouvements par exemple la translation longitudinale
par déboitement (méme minime), la rotation autour de 'axe dorso-ventral et la rotation autour de
I'axe longitudinal, entraine un déplacement continu du centre cinétique. Il v a alors, & chaque instant
du mouvement combiné, un centre instantané, et la succession des positions de ces centres déerit dans
I'espace une trajectoire plus ou moins complexe.

Source | MIBE, Parss
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Malheureusement, les techniques ne sont pas sullisamment élaborées pour enregistrer directe-
ment cette trajectoire, ni la construire graphiquement comme on peut le faire sur un segment de membre,
car les mouvements unitaires, entre chaque vertébre, sont, nous I'avons vu, trés peu importants. Méme
sur de gros Serpents le déplacement est trop minime pour faire I'objet de relevés suflisamment précis.

Toraton.

La mesure de la torsion a été obtenue par le méme procédé, la colonne étant immobilitée par des
epingles cloudes sur une planchette. Une rotation de 50° est obtenue par le cumul des mouvements

individuels de 40 vertiébres chez Pyhton (fig. 111).
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Fia, 111, — Mesure de la torsion sur une colonne vertébrale séohe do Python [portion de 40 vertébres|. Calque de photo-
graphis en v dorsale,

On trouve li encore une illustration de la sommation intervenant méme pour une faible portion
de colonne. Toutelois, contrairement aux mouvements de flexion, la torsion parait plus limitée dans
la réalité que sur la colonne séche. En effet, l'essentiel du jeu laissé libre entre les facettes zygapophy-
saires, zygosphéno-zygantrales et condylo-cotylienne est supprimé par 'épaisseur des cartilages arti-
culaires, c'est-b-dire que ce mouvement est amorti grice aux propriétés élastiques du cartilage. Ce
qui en subsiste peat intervenir dans certaines phases du déplacement (par exemple dans le déroulement
latéral chex Natrix).

Jd) ANaLYSE MECANIQUE DES MOUVEMENTS DE L'AXE VERTEBRAL.

Flexion latérale.

Nous avons vu plus haut que ce mouvement était prédominant chez les Serpents comme d'ail-
leurs chex tous les Tétrapodes inféricurs. L'analvse révile I'importance de ce mouvement dans I"exercice
de la locomotion endulante perfectionnée que pratiquent les Squamates serpentiformes. Ces raisons
expliquent que nous allons rencontrer non des modifications importantes, mais des détails assurant
une efficacité mécanique meilleure que celle rencontrée chez les formes quadrupides pour ce type de
mouvement. A I'état pur, il s'effectue dans un plan horizontal, rotation d'une pitee vertébral autour
d'un axe vertical passant par le centre mécanique du condyle situé & I'arritre. Comme nous avons vu
plus haut, la rotation de cette articulation diarthrodale condyle-cotyle, s'accompagne du glissement
des surfaces zygapophysaires. Bien que relativement limitée entre deux vertébres successives, la flexion
latérale est de loin le mouvement le plus ample grice i Ieffet de sommation des mouvements individuels.

L'efficacité mécanique dépend de deux facteurs, la longueur des bras de levier & Pextrémité
desquels s'exercent les forces rotatrices, et I'existence de guides rigides supprimant la nécessité d'un
contrdle par des moyens consommateurs d'énergie.

Il est évident que le procédé le plus efficace pour fléchir un segment, lui appliquer une foree
perpendiculaire & son axe, est ioi totalement irréabisable. Chez tous les Vertébrés la flexion latérale
de I'axe est obtenue par des forces principalement longitudinales ssues, par exemple chez les Powssons,
de la contraction des fibres myotomiques insérées sur les cloisons myoseptales (Nursall, 1956, Wil-
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lemse, 1958) 1. Le mouvement échappe i I'aléatoire qui risque d"étre préjudiciable i la moelle épinidre,
grice & la contention des segments vertébraux en une baguette élastique. Avee les Tétrapodes, I'accrois-
sement de autonomie des pibces vertébro-costales, modifie considérablement le probléme. Les myo-
seples s estompent, disparaissent, et les [aisceaux musculaires prennent insertion sur le squelette
(pour le détail de cette évolution, voir Gase 1967 ¢). Du miéme coup, indépendamment des bouleverse-
ments dans la répartition des actions antagonistes que nous évoquerons plus loin, les masse motrices
se trouvent rapprochées du centre de mouvement, c'est-i-dire perdent en efficacité mécanique. Il ¥
est remédie par Paccroissement des pitees squelettiques dans le sens transversal, et en particulier des
points sur lesquels s'exercent les forces rotatrices. Dans le cas des quadrupides, les ceintures et surtout
la pelvienne, voire Uarritre crine, peuvent servir d'insertion pour des muscles fléchisseurs du tone,
d'od l'existence de points nodaux dans les ondes de flexion (Roos 1964, Daan et Belterman 1968).
Tel est aussi le sens de la différenciation du muscle ilio-costal. Moins économiques sont les points d'appui
qui nécessitent leur immobilisation préalable comme la ceinture pectorale et les cdtes, Chez les formes
apodes, seules ces dernidres pourraient jouer ce rdle. Aussi bien sont-elles, plus différencides et plus
robustes chez les Squamates serpentiformes que chez les quadrupides, et la musculature jointe plus
complexe. Mais c'est surtout au niveau de la vertébre que le perfectionnement est évident & partir
dailleurs de caractéres préexistants : la proeélie, 'existence d'ailes latérales du toit neural, différencides
en un ensemble antérieur, muni de processus, et un ensemble postéricur,

Nous allons voir qu'il est difficile de dissocier le rdle de ces diverses parties qui nous sont appa-
rues & I'analyse, fonctionnellement complémentaires.

Réle du massif pré-zsygapophysaire.,

Nous avons insisté, en traitant de la morphologie, sur I'existence et le développement parfois
extraordinaire d'un processus situé juste au-dessous de la surface pré-zygapophysaire. 1l nous est appary
caracténistique des formes apodes (Gase 1967 ¢, d). 5i on considére une vertébre isolée par rapport &
un segment fixe constitué par 'ensemble de la colonne vertébrale qui la suit, toute foree exercée &
lextrémité du processus pré-zygapophysaire selon une direction longitudinale (ou la composante longi-
tudinale d'une force oblique) tend i déterminer une rotation de la vertébre autour de 'axe vertical
passant par le centre mécanique du condyle. Le bras de levier de cette force est mesuré par la distance
séparant cet axe du point d'application. La force se décompose done en une composante de stabilisa-
tion dirigée le long du bras de levier vers I'axe de rotation, et une composante de rotation, perpendien-
laire i ce bras de levier (fig. 112). Nous voyons alors l'avantage que représente l'insertion des museles
fléchisseurs en un point antérieur plutdt qu'en un point postérieur de la vertéhre, puisque non seule-
ment le moment de rotation est identique, mais encore qu'une partie de la force est employée & la fixa-
tion de I'articolation, & condition justement que celle-ci ait une forme lui permettant d'équilibrer par
réaction cette composante oblique et, par suite, ne puisse se déboiter.

La condition la plus favorable est réalisée par une égalité entre les deux composantes, ¢'est-i-
dire lorsque le hras de levier erée avee le plan sagittal un angle x de 45° (F sin & = F cos «), obtenu
pour une certaine proportion entre la largeur antérieure de la vertébre et la longueur utile du centrum :

POl W
L= 2.-f-JutIn'unhn:l!n; i
se fléchissant peu mais tris rigide) pour une valeur inférieure & 50 la colonne se fléchit beaucoup, mais

== 50, Pour une valeur supérieure & 50 on a une forte stabilisation (colonne

1. La conception de ces deux auteurs eat tris différents quant au ribe des myoseptes. Pour Nursall ils participent
walmmbmm:m“mlﬂﬂMIﬂ'mMrﬁﬂwh filsres des cases miusou-
lnires. Pour Willemse les mycseptes sont mécaniquement incapablos de joser oo rile Dichissour en raison de la faiblesse
de beur insertion et do leur angulation ; selon lui ln fBexion latérale des Poissons est due & la résistancs de la colonme verti-
brale, incompressible et Hlastique, aux tensions longitudinales développées par les masses musculaires homolatérales,

oe qui crée un moment de rotation autour 4'un axe vertical, phénomarn comparable & la flexion d'un bilame métalliqua
Iurt.l.im températares, 11 n'y a dono pas do systéme musoulo-tendineux, les myosoptes servent simplement d'armature
interne, au méme titre que b Wegument, constituant une gaine sxtorne de contention,

Soirce - MRA, Poris
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Fie. 112, — IMeomposition d'une foree F longitudinale exercie & lextrémité d'un levier osseux situé, sur la figure
de gauoke, en avant de la vertibre, sur la figure de droite en arriére.

F
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lays2

Fra. 113, — En baut : influence de la procélie sur I riaistanee an cisaillement
r bos Torces de stald
En bas : Orientation «t longueur du levier prizygapophysaire ohaz {g:tuhr nruh.lmu:-. P
Fr, composante de rotation ; Fs, composante de stabilisation ; Re, réastion du corps de ln vertiliee.

Source . ML, Parss



142 JEAN-PIERRE GASC

Fro. 114, — Soit une vertébre mobile autour de 0 par rapport au reste de la colonne vertébrale supposie fixe, =t F,
la foree musculaire (ou la composants longitudinale d'une loree] exercée d laxtrémité du processus prézygapo-
physaire, Dans le solide A’AD, Jo eité AQ reprisente la ligne idéale joignant Iextrémiti du prosessus prézygapo-
physaire au centre de rotation du condyle. Il constitue un axe mécanique selon lequel la fores F s déoompose en
une eomposante de rotation Fr, responsable du mouvement, et une composante dirigée salon 'axe A0, reapansabie
de la stabilisation de cet axe en 0. Cette dernitre se décompose & son tour en 0, la composante Fe, dirigbe selon
laxe duo segment vertébral suivant, constituant ume force de compression umn-pﬂl::umn, o de stabilisation

L
des articulations condylo-cotyliennes, Elle est d'autant plus grande que Vindice =

™ 8 aooroll.
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sa fermets est faible ', La valeur de cet indice permet done de supposer non seulement le type dynamique
auquel appartient un animal, mais aussi, chez un méme individu, de faire ressortir le rdle de certaines
portions de la colonne vertébrale. C'est ainsi que I'examen des courbes correspondant & la variation
intracolumnaire de cet indice nous montre (fig. 6, 16, 25, 31, 33, 34) :

— quil s'éearte peu de 50 chez les Hénophidiens, Cénophidiens et les Scolécophidiens.

— que ses valeurs maxima se situent aux deux extrémités de la colonne présacrée chez les Héno-
phidiens et Cénophidiens, i "extrémité postérieure seulement chez les Scolécophidiens.

La constatation de la signification mécanique de cette relation entre la longueur des centra et
la largeur antérieure hors-tout du toit neural, nous incite done & penser que les leviers pré-zygapophy-
saires fonctionnent principalement par rapport & un centre de rotation situé caudalement (traction
vers l'arriére). En outre, ces processus sont projetés vers I'avant, dépassant souvent par leur extrémité
le niveau du centre mécanique cotylien, de telle sorte que I'axe du processus forme un angle d’environ 200
aves un plan transversal (fig. 114). Cette disposition a pour effet d'augmenter le bras de levier vis-i-vis
du centre de rotation, mais permet de plus aprés la flexion de conserver sa longueur pour le rappel

Fia. 115, — Effet de orentation du levier prézygapophysaire sur los conditions de retour apris fexion latérale.

1. Rappelons que nous faisons abstraction dans ee chapitre des incidenoes dues & la disposition réelle des fais-
eraus madcalaire.

Source | MM B, Paris
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vers l'avant. En effet pour une flexion entre deux vertébres la valeur de ce bras de levier (cosinus de
I'angle formé avec un plan transversal) est comprise entre cos 200 = 0,940 et cos 102 = 0,985 alors que

pour un levier transversal elle passerait de cos 0° = 1 & cos 102 = 0,985

- -

A

Fig, 116, — Comparsison entrs le dispesitil utilisé par Roud pour montrer ke rile morphogénétique des sites d'inser-

tiod &t Iassasiation entre la procélie ai lea laviers présyga popliyeaires,

Source | MIB, Paris
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Dés qu'on envisage la flexion entre cing vertébres (fig. 115) si nous prenons comme centre de
rotation le condyle de la premiére, la disposition oblique du processus pré-zvgapophysaire accentue
I'avantage mécanique par rapport & la disposition transversale du cdté concave comme du cdté con-
vexe,

Il ¥ a done une relation entre l'amplitude de la flexion et Porientation des processus pré-zyga-
pophysaires, surtout si 'on sait par ailleurs que la distance séparant le point d’application de la force
du centre de rotation s'étend souvent sur un grand nombre de vertéhres.

La forme de Carticulation condylienne.

La procélie est un type d'articulation choisic par les Serpents et probablement tris tit indépen-
damment puisqu’il n'est pas général chez les Sauriens. Si Famphicélie, méme accommodée de dispositifs
cartilagineux comme chez Sphenodon, ne parait pas favorable aux problémes mécaniques posés par
la vertibre ophidienne, on pourrait se demander pourquoi la procélie I'a emporté sur I'opisthocélie,
Une expérience de Roud, rapportée par Govaerts (1962} nous a paru particulibrement intéressante pour
jeter une lumiére sur cette question. Dans un esprit de morphogenise expérimentale, Roud cherchait
i savoar i la proximité ou Péloignement des insertions musculaires ne pouvaient retentir sur la forme
d'une articulation, Les deux segments étant figurés par des lattes de bois et les surfaces articulaires
par un enduit de plitre mélangé & de la pierre ponce pulvérisée, il avait observé que la concavité se
constituait du cbté le plus proche de linsertion (fig. 116). Ce résultat est parfaitement conforme &
I"articulation centrale en prenant comme insertion l'extrémité des processus pré-zygapophysaires,
sollicités soit vers l'arriégre (mm, levalor coslae, interarticularis inferior), soit vers avant (mm. fon gis-
simus dorsi, interarticularis inferior). Par ailleurs, les composantes de fixation étant trés importantes
chex les Serpents (et nous verrons plus loin qu'elles sont indispensables par plusicurs points) un condyle
antérieur, pibee fixe par rapport & la piéce mobile qui le précide, subirait au niveasu du eol un effort
de cisaillemient. Au cours de la flexion, en effet, la poussée stabilisatrice oblique vers Parribre créerait
de la part du corps vertébral une réaction (fig. 113). Dans le cas d'un condyle postéricur le danger est
écarté puisque I'axe du col n'est pas perpendiculaire i la composante transversale de la foree de stabi-
lisation. Par contre cette composante fait naitre un risque de déboitement, ¢’est-d-dire d’un mouve-
ment de translation selon un axe transversal,

La solution la plus simple consiste & assurer la parfaite congruence des deux surfaces en prisence,
et Penveloppe du condyle sphérique au moins jusqu’a son équateur, Certains joints sont de ce type dans
les machines, par exemple la rotule du pied photographique.

Cette solution renferme des inconvénients majeurs comme de limiter le débattement par butée
du bord cotylien contre le col condylien et d'augmenter inutilement les surfaces en contact, ce i,
sous |'effet du frottement, tend & les ovaliser par usure. Le blocage transversal est obtenu, nous avons-
nous v, par un autre moyen : le bloe zygosphénien projeté en avant du cotyle absorbe la composante
transversale méme si le condyle est partiellement déboité, ce qui peat survenir lors de la combinaison
d'une translation antéro-postérienre ot d'une flexion latérale. Cette combinaison de mouvement pour-
rait se produire au cours d'une flexion exagerée, déplagant le contre de rotation latéralement, les sur-
faces zygapophysaires n'étant presque plus en contact du edté de la convexité. On peut noter que dans
ce cas le zygosphéne intervient comme une sécurité supplémentaire, car ses facettes sont & peu pris
égales dans le sens antéro-posterieur b celles des zygapophyses, mais, étant plus proches du centre de
rotation, elles sont toujours en contact alors mime que les facettes =}'E'P'“Ph3'“i“' sont complitement
déboitées (fig. 117). Ceci par contre-coup, permet de limiter 'extension de ces derniéres dans le sens
antéro-postérieur i des dimensions raisonnables, sinon la post-zygapophyse viendrait buter plus tat
contre 'are newral, la pré-zygapophyse léserait alors le nerl rachidien.

La flexion dorsale (terme correspondant & celui d'extension de la colonne vertébrale).

Ce mounvement, qui permet an Serpent d'élever une fraction antérieure de son corps au-dessus
du plan du sol, seit pour gagner un point d'appui plus élevé, soit pour augmenter le champ exploré
par la téte et préparer une action de défense ou d'attaque, sollicite évidemment des éléments museulo-

3 504 01T & i
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Fra. 117, — Deboltement des verthbres chez Pyllon,
En A, B, C, par une élongation, déboitement da Iarticulation eotylssondybenne compatible avee l= main-

tien du systbme rygosphéno-gygupophysaire.
En D et E, déboitemont ascompagné d'une fexion latdrale, avee diplacement du centee de rotation, sans

pour autant causer la torsion ot be cisaillement de la moelle épiniére.

tendineux placés au-dessus du centre condylien. L'eflicacité mécanique pour ce mouvement est done
fonetion de certains caractéres inscrits sur la portion dorsale de la vertéhre,

En considérant une vertibre, schématisée par sa face craniale, comme I"équivalent d'une section
dans une poutre, et sachant que la fibre neutre unissant les centres de gravité des segments se situe
vers le milien du canal on peut connaitre la signification de certains trails qui opposent la vertihrs
des Ophidiens & celle des Lézards. Lorsqu'on dispose cdte & cote des vertébres du trone (V,,) d'un
lguane, d'un Varan et d'un Python (fig. 118, voir aussi Hoffstetter ot Gase 1969, fig. 41), on met en
évidence la forte disparité des types structuraux des sous-ordres, malgré les diflérences morphologiques
entre Varan et Iguane. Chez les Sauriens, les surflaces de guidage articulaire (zygapophyses et zygos-
phéne) et les leviers périphériques (neurépine, synapophyse) sont situés largement au-dessus du centre
de rotation, alors que chez les Serpents (et les exceptions, nous le verrons, confirment la rigle], seules
les surfaces de guidage sont au-dessus du centre, les synapophyses étant au méme niveas ou bien au-des-
sous,

Source | MIB, Paris
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A B C

Fio. 118 — Coamparaison morphologique entre la vertébre dos Sauriens et celle des Serpents. A, Varanus ; B, [guana ;

€, Python.

La position haute de 'ensemble de guidage est en rapport avec la suspension de la colonne ver-
téhrale des Sauriens entre les deux piles des membres. En eflet, nous avons vu que les parties de la ver-
tébre qui surmontent ces surfaces de guidage somt occupées par des dispositifs musculo-tendineux
(systéme du transversaire épineux). Par conséquent, la distance qui sépare le centre de rotation du
plan de rélérence zygapophysaire constitue un bras de levier agissant dans le sens de la flexion dorsale *
(fig. 119). Approximativement, I'eflicacité de ce levier est fonction du carré de son module. On comprend

Loy e e s

p
\e

Fra. 119, — Comparaison entre la sonstruction de la vertibre des Serpents [en haut] et celle de la vertébre des Saurions
fen bas). o., senire condylien ; h., levier minimum sur lequel agissent les dispositifs de tension ; B, extrémit: de
la moarépine ; 2., ligne eygapophysaire.

1. Remarquons que chez bs Varan, In farme du sondyle en coupale doraale, & faible rayon de courbuars, mjetia le
cenire do rotation en un point de espase situd trés ventralement | oeoi augments encors ke bras de lavier.

Source | MIB, Pars
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alors I'importance de la disposition saurienne dans la résistance & I'effondrement. Il ne s’agit pas tant
chez eux de pouveir effectuer une flexion dorsale [pratiquement inexistante en raison de la forme
ellipsoidale du condyle) que de réaliser un systéme de tension entre les piliers zonaux, En outre, ces
animaux effectuant au cours de la locomotion des mouvements de flexion latérale, les surfaces de gui-
dage ne sont pas verticales, mais obliques.

Les frl&l"pgnt.i gont, au conlrare des edificoes tﬂn-:l'ulﬂ:!, le bras de levier est sans ineonvénent
minimum. L'espace occupé par la masse musculo-tendineuse du transversaire épineux s'étend done
plus bas, plus prés de la fibre neutre et du centre de rotation pour les couches profondes (augmentation
de la composante de stabilisation) plus latéralement pour les couches superficielles (augmentation
de la composante transversale). Ainsi cette transformation conduit i une différenciation entre des couches
it rdle distinet, ce dont nous parlerons plus loin, et, en ce qui concerne la lexion dorsale, 4 'augmenta-
tion du volume des deux masses transversaires par leur extension latérale, permettant soit une aclion
svnergique dans la flexion dorsale, soit une action homolatérale dans la combinaison de la flexion
dorsale et de la flexion latérale,

Par ailleurs, les surfaces de glissement gvgapophysaires sont, chez les Serpents, voisines de 1" hori-
zontale, ce qui parait contradictoire avee la possibilité de flexion dans un plan sagittal grice b la sphé-
ricité du condyle. lei intervient la forme des surfaces zygapophysaires, qui ne sont pas planes comme
on le dit classiquement, mais appartiennent i un ellipsofde (voir Gase 1967 ¢, Planches I, B ot IV, C).
De profil la projection de la facette pré-zygapophysaire admet un centre situé sur le méme plan vert-
cal que le centre condylien. Les conditions sont done remplies pour permettre un glissement des zyga-
pophyses conjugué i la rotation du condyle autour d'un axe transversal. On peut voir aussi un avantage
de la position basse des surfaces de glissement dans la réduction de la course lors du mouvement, done
de la durée de frottement, mais aussi dans le plus grand débattement pour une mitme course, cest-h-
dire une méme surface. Les vertibres « awsophagiennes » de Dasypeltis (Colubridés 5.1.) constituent une
exception, Cet animal avale des cufs de dimensions considérables par rapport & son diamétre, au cours
de la déglutition la coquille se trouve briste par la pression qu'elle exerce sur les hypapophyses de
quelques vertibres situées au niveau du segment antérieur de 'osophage (ef. Gans 1952, Gans et Oshima,
14952). Ces vertébres illustrent un cas remarquable de convergenee avee celles des Sauriens, En effet les
surfaces zyvgapophysaires, fortement relevées par rapport au plan de référence (309), sont situdes tris
au-dessus du plancher neural, et les neurépines sont particulitrement hautes et longues (dans le sens
antéro-postéricur). Tous ces dispositifs conduisent done, comme chez les Sauriens, & permettre Pexercice
de fortes tensions dans la portion dorsale de Paxe vertébral. Chez le Serpent, ces tensions, limitées i
un secteur, assure le maintien de la rigidité de Paxe malgeé la pression de ool qui tend & Aéchir celui-ei
ventralement. Par conséquent, la convergence morphologique correspond b des conditions mécaniques
voisines répondant & des exigences fonctionnelles différentes.

Aprés cette premiére approche des problémes posés par la flexion dorsale, envisageons ce mou-

vement sous une forme simplifite pour en dégager les conditions mécaniues essentielles. Nous avons
dit, au début de ce paragraphe que la flexion dorsale se manifestait généralement entre une portion
postérieure du corps de 'animal, restant sur son support, et la portion antérieure, On peut réduire le
problime aux données suivantes : soit un segment fixe, reposant horizontalement sur le sal, ot un seg-
ment articulé en O sur le précédent, pouvant prendre diverses angulations par rapport au plan du sol
et & la direction du segment fixe.

La position du segment mobile est arrétée par un dispositif de tension attaché & une pibce ver-
ticale &'élevant de O,

Graphiquement nous représenterons les segments par des segments de droite, et Particulation
par un point O, Trois plans perpendiculaires passent par ce point, le plan sagittal xOz, le plan hori-
zontal 20y, le plan transversal xOy.

Ier cas — la portion soulevée ne quitte pas le plan sagittal 20z (fig. 120).

A l'extrémité de la portion qui s'éléve d'un angle 2 au-dessus du plan 20y 3'exerce la liaison P.
Celle-ci se décompose suivant la direction de la tension en une composante de flexion FI, et, suivant

Source | MIB#), Parss
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S A e

I ———————

Fic. 18, — Flexion dorsale. 197 cas, -
La portion soubevée est dans le plan sagittal. En bas, construetion au peint 0 et caleul des moments,

Source . MIB#), Parss
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la direction du segment, en une composante de compression Fe, 5i la portion reste immobile, le systéme

est en équilibre grice & 'exercice des forces T et R. Le polygone formé par P, R, T dessine un triangle.
On a : R (réaction d'appui) = -Fe
T (traction) = .Ff
P = Fesingx
Fc m i
Bln X
Fit = P colga

Par conséquent, lorsque 'angle = diminue les conditions d'équilibre deviennent plus contraignantes
car Fe et FI augmentent,
Au point O, supposé libre de toute liaison, nous pouvens caleuler le moment principal suivant
chacun des axes. Soit h la hauteur A laquelle le point A extrémité de la flache est élevé au-dessus du
plan 20y, et a la distance qui sépare la verticale passant par A de la verticale passant par O, Puisque la
portion soulevée ne s'écarte pas du plan sagittal z0x, au peint (), nous ne trouvons que deux résultantes
principales en présence, I'une Fz sur l'axe 202', 'autre, Fx, sur I'axe xOx", Chacune est égale & la somme
algébrique de leurs composantes.

Rappelons que le secteur positifl de la figure est celui qui apparait le plus proche au lecteur, o'est-
ii-dire que chacun des axes est orienté de telle sorte qu'ils paraissent venir du point O comme les lignes
de fuite en perspective classique ; le secteur négatif est done situé en arritre du plan de la figure.

Fr = FI — Fe.cosx
Fx = Fesina
Fy = 0

Le calcul des moments principaux doit tenir compte du bras de levier des forces en présence

(le sens positil est inverse du sens des aiguilles d’une montre).

0

0

h. FI 4+ a.Fesina (projection sur xOx')

h. P. cotg a 4 a. P

C'est ce dernier moment de rotation qui est équilibeé par les réactions.
lnfluence de la direction de la force de traction.

La direction de la foree T = -Fs est déterminée par la hauteur relative du point d'insertion B
des dispositifs qui maintiennent la lléche immobile. Appelons y l'angle du triangle ADB, opposé au
ocite BO (fig. 121). Cet angle y est, dans le cas qui nous intéresse, inférieur & 2. La construction montre
que I'équilibre ne peut étre maintenu que par une augmentation considerable de la contrainte de com-
pression et de effort de traction lorsque  décroit, mais ni le vecteur principal, ni le moment pri nm'pll
ne varient.

Au point (), les réactions K et R aux forces Fs et Fe se décomposent suivant les axes z0z" ot
xOx" (fig. 121). Les composantes horizontales s"annulent (égales et de sens contraire], quant aux com-
posantes verticales, leur somme algébrique donne la valeur N de la réaction normale du sol & P. Done,
quelle que soit l'inclinaison des haubans, les réactions d'appui sont représentés par les deux compo-
santes de N, et leur valeur relative ne varie pas. Par contre la diminution de angle 2 fait varier la
valeur relative de ces composantes.

La composante horizontale de cette rénction N n'est autre chose que la force de [rottement
utal:iquu (voir p. 108). Par conséquent I'équililuu peut #tre rompu =i 1 D-a devient supérieur & I'angle
de frottement. En effet, dans ce cas la composante horizontale de Paction O dépasse la valeur limite
de la force de frottement statique et la portion da dispositil qui repose sur le sol dérape vers In droite,
Rappelons que la dispesition des écailles ventrales augmente considérablement le frottement statique
dans ce sens (cf. fig. 94).

=
=
uw

Source - MIB, Paris
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Ff

Fc

Fre. 131, — Flexion dorsale, 19 ags.

151

Inflluewon de la direction de la foree de traction. En bas construction au point d'articulation O entre portion

soubevia e portion horizontale,

Source | MIIHP, Paris
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2 cas — la portion soulevde fflichie dorsalement) s'écarte du plan sagittal,

La force P se décompose alors dans le plan x0z 1 qui forme avee xOz un angle 3 (fig. 122). La
construction révile I'existence de nouvelles composantes qui eréent un moment Mz > O, b étant la
distance entre la verticale passant par A et le plan sagittal. Pour que |"équilibre soit maintenu il faut
annuler Mz au niveau de appui (fig. 122).

Fic. 122. — Flexion dersale, 3* cas.
En avant du plan de la feuille : demi-axes. Ox — Oy — Oz
La portion souleves &'écarte du plan sagittal. En bas, caleul des moments au paint 0,
My = moment de flexion dorso-ventrale ; Mz = moment de torsion autour de I'nxe longitudinal.
LFx = Fo #in
IFy = FL sin § — Feo cos a. cos B
ZFg = FI. cosn § — Fo oos a sn B

Source . MIBH), Paris
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Les conditions sont particulitrement défavorables pour annuler ce moment & partir du segment
honrizontal au moyen de forces développées par des dispositifs longitudinaux (museles), cest-h-dire
possédant une composante transversale (perpendiculaire & Oz) tris faible.

Le caleul des résultantes principales £ Fx, E Fy et E Fz, et des moments principaux montre
que pour une méme hauteur h atteinte par 'extrémité de la fléche (x constant) le moment Mz (torsion
autour de Paxe longitudinal) s'aceroit, alors que le moment My (flexion dorso-ventrale) décrafit, lorsque b
augments.

Donc, s1 un dispositif permet d'équilibrer au point O le moment Mz par un autre moven que la
tension des haubans, par exemple par un blocage articulaire, quelle que soit la position du segment
mobile, une méme hauteur h peut étre atteinte avee une dépense énergétique moindre. Autrement dit,
le probléme de la flexion dorsale, sous la forme que nous avens envisagée de I"élévation de la portion
antérieure du corps, est plos aisément résolu s, en possession d'un blocage articulaire dans le sens de
la torsion autour de laxe longitudinal, 'animal effectue simultanément une Aexion latérale, Cest effec-
tivement ce qu'on observe chez les Serpents, en particulier les Najas.

Le dispositil de blocage est réalisé par le systéme zygosphéno-zygapophysaire. Dans I'exemple
théorique analysé, la facette zygantrale gauche de la vertébre de base du segment soulevé vient se
bloguer contre la facette zygosphénienne homolatérale de la vertébre qui suit (la premitre du segment
fixe), tandis que la facette post-zygapophysaire droite vient s appuyer contre la facette pru zZygapo-
physaire homolatérale de la vertibre suivante. En réalité I'effet anti-torsion est réparti au nivean de
plusicurs vertébres successives, et c'est au niveau de ces contacts que les réactions d'appui que nous
analyserons plus loin annulent le moment de torsion.

Flexion ventrale.

La flexion ventrale est possible dans une faible mesure. Mais plus encore que le mouvement réel,
probablement limité dans les conditions ordinaires, nous allons nous attacher & décrire les conditions
mécaniques qui déterminent le maintien d'un équilibre statique lorsque la portion fixe, du corps, sup-
posée horizontale, est sollicitée par le moment fléchissant de la partie antérieure fléchie ventralement.
On peut trouver ces conditions réalisées chez un Serpent arboricole, immobilisé dans I'attente d'une
priie.

La figure 123 nous montre que pour une méme angulation z et une méme hauteur h d'attache des
cables de tension, 'effort d"é¢tirement est plus grand en flexion ventrale (position 2} qu'en flexion dorsale
{position 1). Ceei n'est dailleurs qu'un cas particulier de l'influence de la variation de 'angle v sur la
valeur des contraintes, Plus y est petit, plus les contraintes sont fortes ; or, en flexion ventrale, 'angle v
devient infime, car la hauteur h st toujours relativement faible {levier dorsal constitué par I'arc neural).

Hile de la nature de « poutre articulde »,

Nous avoens raisonné jusqu'i présent sur un segment rigide OA, analogue & une poutre simple-
ment logee en () dans une cavité du segment fixe sur le sol, et maintenue dans des positions diverses
par des cables partant d'un mit OX. Nous savons que dans la réalité cette poutre est composée de
segments vertéhraux possédant les uns par rapport aux autres, exactement les miémes possibilités de
mouvements que celles existant en 0. Par ailleurs, les cables de tension, qui franchissent ainsi un grand
nombre d'articulations, sont trés faiblement inclinés par rapport & 'axe principal de la poutre, de telle
sorte que toute flexion ventrale importante entre deux segments détermine nécessairement un effet
de poulie.

Autrement dit, notre analyse doit tenir compte de la décomposition de I'ensemble en un grand
nombre de petits segments correspondant chacun & un eas de figure. On s'apergoit alors que les condi-
tions sont beaucoup plus favorables qu'on pouvait le prévoir. En effet, une poutre rigide chargée i son
extrémité (la téte) ne pourrait étre longtemps maintenue par la simple tension de cables pratiquement
paralléles & son axe : ou bien la tension des cables devient telle que la charge de rupture est dépassée,
ou bien la compression au niveau de Iarticulation qui résulte d'une tension forcenée des cables dépasse
la résistance de celle-ci & I'éerasement.

Source | MIB R, Paris



154 JEAN-FIENRE GASC

Fic. 12). — Comparaison entre bt conditions da la Bexion dorsale ot calles de la fexion ventrale. Voir los explications
ilans le texte,

Par contre un systéme de poulies permet de maintenir l'angle v & une valeur constante, et done
d"équilibrer facilement les résistances an niveau de chaque segment considéré comme libre, méme au
voisinage de I'extrémité. Bien entendu, celles-ci ne sont pas constantes, mais s'accroissent au fur et &
mesure que le segment considéré est plus proche du point 0, puisque ces résistances ne sont que les
composantes du poids de la poutre (fig. 124).

C'est pourquoi 'avantage des articulations successives avee I'équivalent de poulies réside dans
I'autonomie mécanique des segments distaux, et la « Hexion cumulative », qui en résulte, mais par contre
le danger de rupture dorsale et d'écrasement articulaire subsiste an niveau du point (). Aussi bien In
flexion ventrale pure, ¢'est-b-dire en maintenant la poutre dans le méme plan que la portion fixe, n'est-
elle pas pratiquée par les Serpents, car, malgré la présence de muscles interneuraux puissants et du
cordon tendineux dorsal formé par les tendons eraniaux du demi-épineux, avcun dispositil osseux de
sécurité n'empéche la rapture de la colonne, Pour cette raison un choe brusque porté de haut en bas
sur un point dorsal d'un Serpent provoque, par réaction au niveau des centra incompressibles qui
engendre un couple de flexion, une déhiscence des ares neuraux et une rupture de la moelle épiniére
(fig. 125).

L'existence de formes arboricoles capables de maintenir des heures durant une large portion
antérieure de leur corps dans un porte-h-faux impressionnant (cf. Orybelis) semblerait infirmer ces
conclusions. En réalité, la portion qui est ainsi maintenue dans le vide n'est jamais complétement
rectiligne, mais elle montre au contraire plusicurs flexions latérales alternées, en particulier au niveau
du dernier point d’appui. Ceci a pour effet, d'une part de diminuer le moment fléchissant total, d"autre
part d'augmenter I'efficacité des muscles épaxiaux (sensu stricto), du coté concave parce que leur bras
de levier est aceru (voir rile des processus pré-zygapophysaires), et du edté convexe parce qu"ill travail-
lent en résistant & I'étirement, done en tension maximum. Enfin presque toute I'énergie musculaire est

Source | MIBE, Parss
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Fua, 124, — Floxion ventrale. Effet de poulie du i la constitution en poutre articalbe. Chaque segment est iei s s
libre [en réalité la charge en O ost 3 P),

Fra. 125, = Effet d'un ehoe porté verticalement sur 'extrémité d'un are neural.
C, eentrum incompressible ; F, force appliquée sur la vertébre ; Fe, composante de compression ; FI, com-
posante de flexion ; Feh, composants de sompression horizontale (antéro-posténears) ; O, contre mboanique du
ool vle,
4 Faob étant équilibrée par la réaction du centrum suivant, s foree FI détermine un csaillement de la moslls

épiniére.

Soirce - MR, Pore
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disponible pour résister & ln flexion ventrale, puisque le moment de torsion est équilibeé par le systieme
zygosphéne-pré-zygapophyse,

Taorston.

Le mouvement de torsion autour de I'axe longitudinal ne pourrait avoir de sens qu's extrémité
craniale de la colonne vertébrale, en permettant une mobilité plus totale. Mais nous venons de voir
comment, chez les animaux dont les mouvements de flexion latérale sont prépondérants, la torsion
tend au contraire i se produire spontanément, et doit, par conséquent, dtre limitée ou totalement
équilibrée,

Nous avons vu que le systéme « zygosphine-zygantrum » n'est pas le seul & intervenir pour
empécher la torsion axiale. Bien qu'engagé, selon l'image classique, comme un tenon dans une mor-
taise le zygosphéne ne posside pas un double jeu de facettes inversées 1 ; les facettes zygapophysaires
complitent son action (fig. 127). On sait que la présence de ce complexe anti-torsion n'est pas une
caractéristique des Ophidiens (voir Gase 1967, p. 83). En effet, un couple de torsion se développe an
cours de la marche des formes quadrupides, surtout si celles-ci sont relativement volumineuses, Leur
absence (voir fig. 118) chez les plus grands des Sauriens actuels (les Varans) pourrait paraitre éton-
nante surtout =i I'on tient compte de la longueur de leur colonne présacrée (29 vertibres) et du volume
du train antérieur. [Vaprés 'examen de la face postérieure de la V,, figurée précédemment, le condyle
par le dessin particulier de ses bords dorso-latéraux qui déforme la sphéricité de la portion centrale,
joue, conjointement avee les facettes post-zygapophysaires, le méme réle qu'un complexe zygosphéno-
pri-zygapophysaire inversé situé i 'arriére de la vertebre (fig. 126). 1l s’agit d'un dispositil fenction-

Fra. 126, — Dispositil anti-torsion ehex Varanus (Sauriens| formé par bes faces latérales du condyle ot les facettes post-
zygapophysaires.

nel analogue, mais différent par la morphologie. En celi aussi, les Varans se montrent done triés diver-
gents du reste des Squamates. Il en réesulte une eflicacité de méme ordre, & cette différence pris gque
chez les Serpents le dispositil zygosphéno-pré-zygapophysaire peut lonctionner alors que le condyle
est partiellement déboité (vide supra), ce qui est impossible chez les Varans, mais de toute fagon, le
déboitement est impensable chez un quadrupéde.

Nous avons vu que la torsion axiale pouvait étre induite par la flexion latérale combinée & une
flexion dorsale. Les forces s'exergant sur les facetles zygosphéniennes et zygapophysaires représentent
les composantes de la force Fy (fig. 128). Chez le Python la construction nous montre que les axes de
rotation axiale des bras de levier de I'une et 'autre composante, presque confondus, ne coincident pas
avec le centre axial du condyle. Ces axes de rotation se situent dans la portion dorsale du centrum,
au voisinage du plancher neural. Il existe par conséquent au niveau du condyle une force parallile
et de sens opposé i celle appliquée i chaque facette. Chacun des deux couples de forces est équilibeé
par un couple inverse créé par les réactions d’appui; les facettes étant éloignies de laxe de torsion le

1. L= it du gygoaphéne peut toutelol joser oo rdle au cours de la Oexion lotérale axirdme,

Sonrce & MR Pares
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Fie. 127 — Ridle anti-torsion du systéme zygosphéno-zygapophysaire. Yoir les explications dana lo texte.
0, centre du systéme ; 0, oontre méoanique du sondyle.

moment de chaque couple est élevé, A partir de cette premitre analyse, un certain nombre de caractéres
observés en vue craniale, ou d'aprés une radiographie transversale d'une vertébre, prennent alors une
signification précise.

a) Non-colncidence entre les azes de torsion et laxe longitudinal passant par le centre du condyle,

La faible distance entre les axes de torsion et lo fibre neutre statique de la vertébre (approxi-
mativement le milieu du canal médullaire) réduit le risque de cisaillement de la moelle épiniére au niveau
intervertébral. En effet le déplacement respectif des bords du canal neural des deux vertébres en pré-
sence est alors minime. Le condyle n'est done pas une rotule mécanique, mais, au cours de ce mouve-
ment, constitue une butée épousant la forme de la face inférieure d'une volte ce qui explique la forme
particuliére du cotyle, trés souvent largement ouvert en direction ventrale (fig. 133).

Source . MIB#, Parss
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Fuo, 128, — Consirusibon de la foree intervenant au niveau du sondyle lors de la torsion, dans un cas limite 4 inelinai-
son des [scelies :l}'plpl:.!-n:ilmﬂ et |.mpnphy:li.rl.
En las,]les sectours gauche et droit du cotyle soumis & une pression sont limités par les (liches.

Source | MIIH), Paris
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b) Orientation des facettes zygosphéniennes.

Les facettes zyvgosphéniennes qui, chez les Serpents, regardent toujours en direction ventrale,
font avee le plan de référence un angle supéricur i 40-45°, quelque soit la place systématique ou le
mode de vie de I"'animal ; cette valeur ne subit pas ailleurs aucune variation intracolumnaire ¥, [l samble
qu'on puisse donner deux explications, ou, pour éviter toute formulation i tendance finaliste, tirer
deux conséquences de U'existence de cette limite,

L'axe de torsion #tant décentré par rapport au condyle, le cotyle subit une force qui est fonction
du moment de la force appliquée sur la facette zygosphénienne ; la longueur | du bras de levier de cette
force est elle-méme fonction de la distance d séparant I'axe de torion de U'axe central et de 'angle = que
forme la facette zygosphénienne avec le plan de rélérence, ce qui s’exprime par la relation | = d. sin 2.
Plus 'angle est petit, plus le bras de levier est court, mais le moment étant constant, le module de la
force appliquée au cotyle est alors plus grand (fig. 127 B).

La seconde conséquence de cette angulation limite réside dans I'orientation de la force appliquée
au cotyle. Un secteur ventral, sous-tendant un angle d’environ 45° de part et d'autre du plan sagittal
se trouve épargné par les poussées résultant du rdle anti-torsion du zygosphéne (fig. 128). Le cotyle
fonctionne done dans ee cas comme une voite inversée (travaillant en tension et non en compression)
en forme d’arc outre-passe,

En réalité il faut réduire encore le secteur travaillant, puisque nous n'avons pas tenu eompte
du couple créé par le blocage au niveau zygapophysaire.

¢} Orieniation des surfaces zygapophysaires.

Pour ce qui concerne le rdle anti-torsion, ou stabilisateur de ces facettes leur orientation, voisine
de I"horizontale, avons-nous vu plus haut, détermine une poussée sub-verticale de bas en haut sur le
cotyle. Le module de la force est en outre toujours élevé puisque le bras de levier est court (| = d. sin a)
(fig. 127 C).

Par ailleurs, en nous reportant plus haut & l'analyse des forces responsables du mouvement de
torsion (flexion dorsale conjuguée b une flexion latérale fig. 122), nous voyons que deux composante
interviennent dans la eréation du moment Mz,

— la projection de FI sur I'axe yOy': Fy = FL. sin B ;

— la projection de Fe sur l'axe xOx’ ; Fx = -Fe. sin a;
¢'est-h-dire une force horizontale dirigée dans le plan transversal du corps et une force verticale dirgé
vers le bas,

On comprend alors la nécessité de deux facettes anti-torsion, I'une absorbant la composante
horizontale Fy : la facette zygosphénienne, et avec d'autant plus d'eflicacité qu'elle est relovée sur
I'horizontale (composante normale : Fy. sin a), et surtout pour 45° <" a’ < 0P oil la composante nor-
male prédomine sur la composante tangentielle ; 'autre absorbant la composante verticale Fx : la
facette pré-zygapophysaire, avee d'autant plus d'efficacité qu'elle est voisine de I'horizontale.

Le module des deux composantes est voisin. Par contre, on observe toujours un plus grand
bras de levier pour Fx, en prenant comme point d'application le centre géométrique des facettes, ce
qui détermine, étant donné la briéveté du bras de levier de la force exercée contre le cotyle par le couple
de torsion, une poussée considérable vers le haut contre la voite cotylaire.

Aussi la résultante des deux forces subies par cet axe est-elle dirigée vers le haut. 5i I'on prend
les valeurs extrémes pour 'inclinaison :}fgipnph]fllirt (259) et zygosphénienne (45°%), en supposant une
répartition égale des composantes, la résultante est encore située dans le cadran dorsal (fig. 128).

I1l. — BIOMECANIQUE MUSCULO-SQUELETTIQUE

Nous allons tenter d'élaborer progressivement la synthése des données anatomiques et mécaniques
intervenant dans la locomotion,

1. A lexooption des formes présentant une spécialisation régionale, comme Dasypellis.

Source - MIBH, Pars
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1) SyTEMATISATION PONCTIONNELLE DES MUSCLES.

Projectons sur un profil et une vue dorsale d'une portion de colonne vertébrale de Python les
directions des principaux faisceaux musculaires représentées par la fibre moyenne hypothétique qui
relient les vertéhres et les cOtes (fig. 129), en faisant abstraction pour I'instant de certains dispositifs
particuliers. Ceei nous permet de déduire un segment minimum, constitué par les fragments de plusieurs
vertéhres et cdtes ol se situent les points d'application de ces forces :

Sur la vertébre
lace latérale du bord dorsal de la nearépine
bord postérieur de Paile post-zygapophysaire
extréemite latérale de 'aile post-zygapophysaire
processus pri-zygapophysaire
hypapophyse ou extrémité postéricure de la caréne hémale
rebord ventral de la parapophyse

Sur la cite
extremité du processus tuberculiforme
[ace antéro-latérale de massif tubercolare
face antéro-latérale du milien du tiers proximal (portion & concavité antérieure en vue de profil)
face postérieure & la moitié de la longueur de la cdte
face antérieure & la moitié de la longuenr de la cite
face postérieure de l'extrémité de la odte
cartilages terminaux de la cdte

R -

—

] s —

Fra. 130. — Résultante des forces agissant en direction eraniale sur un segment vertébro-costal.
R, résultante totale ; r, résultante des forces agisant sur la vertébre r', résultante des forees agissant sur
Ia odte. Projection latérals.

3 BB 01T B 11

Source | MISH, Paris
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Ces points correspondent les uns aux insertions caudales (origine selon Vallois 1922), les autres
aux insertions craniales des mémes muscles (fig. 130, 131, 132, 133). 1l ne faut pas oublier, en effet,
que chaque pitce vertébrale est & la fois point fixe et point mobile du systéme, ce qui complique énormé-
ment I'analyse bio-mécanique. En outre, nous ne pouvons pas envisager I'ensemble vertibre-cite comme
un segment unitaire, puisque la edte est mobile par rapport i la vertébre. En 'absence de données élec-
tromyographiques accompagnées de données radiocinématographiques, nous indiquant pour une
méme phase la séquence d'action des masses musculaires et les mouvements relatifs exacts, il nous est
matériellement impossible de faire une analyse complite du phénomine conforme & ln réalité. Nous
pouvons toutefois raisonner sur des cas de mouvements simples, ou d*actions globales, et dégager quelques
unes des caractéristiques essentielles dans le fonctionnement de ee complexe. En supposant I'action simul-
tanée de tous les muscles dirigés dans le méme sens, nous pouvons eonstruire les résultantes pour la
vertibre, la cite ot I'ensemble vertibre et cdte au moyen du polygone funiculaire de Varignon. Ce
que nous escomptons obtenir n'est pas une connaissance du mouvement général, puisque de toute évi-
dence les actions musculaires ne sont ni simultanées ni indépendantes & Pavant et i arrigre de la ver-
tébre, mais une appréciation de la direction « statistique » de la contrainte subie par la vertébre par
rapport & un point cranial et & un point caudal. Il ne peut en étre autrement, car méme si nous connais-
sions la séquence d'action musculaire avec une certaine probabilité, il faudrait encore tenir compte
des réactions d'appui au niveau des dispositifs de blocage et guidage squelettiques, puis au nivean
des contacts entre 'organisme et le substrat. Or nous éliminons e I'un et l'autre de ces types de réac-
tion d'appui, en supposant libre notre segment unitaire.

Fio, 131, — Résultantes des foroes agiasant en direction eraniale sur un ssgmant vertébro-costal. B, rdsuliants totale ;
r, résultanto des forees agissant sur la vertébre ; , résultante des foroes agisant sur la odte. Projoction horizontale.

Pour construire ces résultantes, nous avons donné des modules arbitraires aux différentes forees,
selon le principe des « cotes fonctionnelles » de Govaerts (1962). Quelques muscles, nettement plus
petits ont été cotés 12 (mm. interarcuales, interarticularis superior, interarticularis inferior, tubercu-
locostalis, intercostalis ventralis), d'autres ont été omis volontairement, en particulier la nappe inter-
costale externe, puisque, s'étendant sur les faces craniale et caudale et toute la longuear de chagque cdte,
on peut considérer son action comme équilibrée dans les conditions du raisonnement.

Seule la direction générale de la résultante nous intéresse, car le module obtenu par ce procédé
est trés approximatil : nous octroyons une méme cote (1 ou 1/2) & des projections de forces lormant
avec le plan considéré (sagittal ou horizontal) un angle variable ; en toute rigueur, il faudrait porter
sur la projection un module résultant du produit de la cote (déjh arbitraire et non physiologique) par

Source | MESR, Parss



L'APPAREIL MUSCULO-SQUELETTIQUE DE LAXE VERTERRAL CHEZ LES SERPENTS 163

Fic. 132. — Hésultante des forces agimsant on direction caudale sur un segment vertbbro-costal. R, résultante totale ;
r, résuliante des forees agissant sur la veriébre ; r', résultante des forces agissant sur la oite ; Projection latérale,

R -

r'-ll—-___,g? _,.//_,,//
Fie, 133, — Résultantes des foroes agissant en direction caudale sur un segment vertébro-costal. R, résultante totale ;
r, réaultante des foroes agissant sur la vertibre | r', résultante des foroes agissant sur la sbite. Projeation horizontale.

Soirce | MR Pares
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le cosinus de cet angle. L'examen de la position des résultantes nous confirme dans 'appréciation géné-
rale de la direction essentiellement antéro-potérieure des forces qui 8 exercent sur un segment vertébro-
costal. Les moments ne sont pas néghgeables, en particulier pour les résultantes dea forces appliquées
i la cdte seule, la forme en charniére de Particulation costo-vertébrale intervenant pour transformer la
protraction en protraction-élévation, et la rétraction en rétraction-abaissement, Par ailleurs, la forme
des cdtes retentit sur le rdle individuel des faisceaux ; on peut voir que les deux portions de I'oblique
interne, bien que paralltles et rétractrices en vue latérale, sont eroisées en vue horizontale, la portion
dorsale étant adductrice, la portion ventrale abductrice (en prenant un point fixe postérieur). Comme
on pouvait le supposer, les parties latérales du toit neural paraissent priviligides pour le passage des
résultantes sollicitant la vertibre,

S nous replacons ce segment solé dans 'ensemble de la colonne, ¢'est-di-dire dans les condi-
tions o il est soumis aux restrictions de mouvement dues & Particulation avec les vertébres précédente
et suivante, la faible angulation des résultantes par rapport aux plans sagittal et horizontal détermine
ohligatoirement une stabilisation maximum des joints cotylo-condyliens. En effet chaque résultante
appartient en réalité & deux systémes mécaniques : par rapport b une vertihre isolée, elle peut #tre consi-
dérée comme un vecteur accélération tangentiel au cercle admettant pour centre le centre méeanique
de I'articulation, la composante radiale étant stabilisatrice ; mais la vertébre étant aussi Pextrémité
d'un segment de colonne constituant un long bras de levier pour la composante radiale, la composante
longitudinale (parasagittale) représente une force stabilisatrice (fig. 134) pour les articulations élé-
mentaires du segment. Le raisonnement est valable dans le plan sagittal et dans le plan horizontal.
Autrement dit, toute contraction s accompagne d'une compression antéro-postérieure dont nous allons
vour plus loin la sigmification.

s

Fro., 135%. — Héle stabilisatear dos résulianiss musculaires.

Par rapport au sepire de mouvement 1 L force a une forte cumposante de rotation ol unn faible o paosanie
de stabihsation eentrifuge [levier transversal] par rapport 6u esatre I la méme loros possede un affet stabilisateur
trés puissant [composante longitudinale 1 parallibe au levier 1-2] et un effet rotateur Laible (compossnte trans-
vereals ). Une mbme fores jous done un rile rotateur vis-b-vis d'une vertéhre et un rile stabilisatonr des artiou-
lations successives de la portion de colonne dont cette vertébre st extrémits,

En résumé, on peut dire de tous les points topographiques remarquables du segment vertehro-
costal, que les plus essentiels au mouvement sont compris entre 'extrémité latérale du toit neural et
le tiers proximal de la cdte, Cest précisément dans cette région que I'étude morphologique nous a révélé
le plus de constance dans les rapports pour 'ensemble des formes étudiées.

2) Scndma p'acTION TREORIQUE D'UN MOTIF MUSCULO-SQUELETTIQUE.

Considérant & présent I'ensemble d'un motil, nous pouvons tenter d'apprécier le rble jous par
sa contraction dans I'action générale. On peat dire, en simplifiant que chaque motif éémentaire com-
prend des éléments courts (un & trois segments vertéhraux) et des éléments longs.

Source | MIBR, Parss
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En faisant abstraction des diverses modalités de liaison entre ces éléments, pour ne considérer
que les extrémités, quatre niveaux de 'axe squelettique sont réunis par les éléments longs (épineux,
demi-épineux, long dorsal, ilio-costal) :

deux neurépines sur la ligne médio-dorsale,

un processus pré-zygapophyvsaire sur la ligne latérale des vertibres,

une cdte sur la ligne latérale du gril costal.

Ces quatre points constituent 'extrémité de trois bras de levier (fig. 135), le point moven étant
situé, trés en arriére des deux autres, au voisinage du niveau horizontal de la ibre neutre, de telle sorte
qu'il constitue un point d'appui pour ces leviers. A partir de cette disposition relativement simple,
un systéme tri-dimensionnel de démultiplication du mouvement se trouve constitué,

NN

[ T T T T

i,
=

Fic. 135. — Schématisation de la musculature épisomatique én tant que systéme démultiplicateur des mouvement
gréés au piveau de lextrémité du levier pré-zygapophysaire.

Deux facteurs peuvent alors intervenir sur les modalités qﬂ fonctionnement de ce systéme
la longueur des faisceaux charnus (en supposant un coeflicient de raccourcissement identique

pour toutes les espiees) déterminant 'amplitude de la démultiplication ;
la longueur totale des faisceaux musculo-tendineux déterminant la longueur du secteur maobhi-

lisé.

Source | MIIHP, Paris
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Les éléments courts du motil élémentaire (couches profondes du transversaire épineux et de
I'hyposome) interviennent done dans la mobilité de chaque segment vertéhro-costal par rapport a ses
voisins immédiats, ¢'est-h-dire sur le mouvement de base qui, transmis & Uextrémité du levier pré-
zygapophysaire, est ensuite démultiplié par le systéme des muscles longs.

On comprend misux alors les différences observées dans 'organisation musculaire des Serpents,
et en particulier les dispositifs qualifits par Auffenberg de « Colubridization ». Lorsque les portions
charnues sont prédominantes, comme chez les Hénophidiens, et les Vipéridés, la démultiplieation est
importante et par conséquent l'amplitude des mouvements considérable pour le secteur intéressé par
un seul motif musculo-squelettique. Cecl devrait entrainer théornquement une déhiscence des faisceaux
qui tendent & prendre la corde de I'are ainsi fléchi, ou du moins des tensions locales dans le sens trans-
versal entre les diverses couches, aingi qu'une augmentation du frottement interne. Mais en réalité
les divers éléments du motif élémentaire sont retenus par des brides transversales, en quelques points :
au niveau de I'articulation zygapophysaire pour la jonction long dorsal-demi-épineux (le premier insére
sur le processus pré-zvgapophysaire, le second sur 'extrémité post-zygapophysaire de la vertibre pré-
cédente) au niveau de la jonction long dorsal-ilio-costal, ancrée & une cdte par une bride.

Par contre, dans le cas ou les portions tendineuses dominent, comme chez la plupart des Colu-
brides, l'amplitude du mouvement terminal étant faible ot la portion mobilisée longue, la priorité est
donnée & la continuité dans le systéme o les faisceaux musculo-tendineux glissent le plus librement
possible dans le sens antéro-postérieur. Il ne subsiste alors que quelques brides liches de contention dans
le sens transversal, en particulier au niveau de la jonction long dorsal-demi-épineux (processus pré-
gygapophysaire), et un dispositil de contention mutuelle au niveau du tendon intermédiaire par le
trajet hélicoidal de I'ilio-costal (déjh trés net chez certains Vipéridés).

Jusqu'ici nous avons parlé de « mouvements » sans préciser leur type. Tous ces muscles sont,
nous I'avons vu, obliques, et leur action se décomposent dans les trois directions de l'espace. Un élé-
ment réputé « fléchisseur latéral », comme P'ilio-costal, est aussi un fléchisseur dorso-ventral, La domi-
nance des mouvements de flexion latérale au cours de la locomotion est done plutdt déterminée par
le guidage articalaire et 'existence du levier transversal dont le processus pré-zygapophysaire constitue
Iextrémité.

La constance relative du rapport entre la longuear de ce levier et la longueur du centrum, qu’il
¥ @it ou non un processus pré-zygapophysaire, nous apparait done revitie une signification fonctionnelle
de premidre importance. Nous en avions conclu & la condensation de la vertébre des Colubridés, dans
les parties non intéressées par ce levier, ce qui laisse en sailhie le processus pré- :}'uapnph}rlam et libdre
un espace pour la couche des dléments musculaires courts. Outre U'allégement des pibces gquuluthq-uﬂ
conforme en cela au principe du minimum de substance, cette condensation permet un accroissement
en volume des muscles interneuraux et interarticulaires, c'est-h-dire du dispositil de stabilisation des
joints vertébraux par compression antéro-postérieure, ces couches prolondes étant plus spécialement
dévolues b la statique vertébrale. Chez les Hénophidiens, la paroi des vertibres reste généralement
épaisse, spécialement chez les Boidés, constricteurs, il y a probablement lh une disposition de résis-
tance b la flexion, puisque le module d'inertie pour la flexion horizontale demeure ainsi constant pour
toutes les sections.

De méme I'effacement de la neurépine quivaut & une condensation de la vertébre dans le sens
dorso-ventral. Il en résulte une moindre obliquité des faisceaux musculaires qui prennent souvent un
trajet hélicoldal, en particulier chez les formes souterraines. Li encore le rile stabilisateur s'en trouve
accru, ¢t ces animaux sont capables d'une grande rigidité.

Rile des leviers ventraur de la vertibre et dex muscles sous-vertébraur.

Nous traitons & part des éléments musculo-squelettiques sous vertébraux qui intéressent la région
pré-cardiaque des Hénophidiens, des Colubridés, et tout le trone des Vipéridés.

Chez ces derniers cet ensemble atteint un développement maximum ; son fonctionnement est
done plus aisé & discerner. La fréquence d'une longue hypapophyse signifie 'existence d'un levier
supplémentaire & notre schématisation précédente. Mais, en réalité ce levier ne participe pas directe-

Source | MIS, Paris



LAPFPAREIL MUSCULO-SQUELETTIQUE DE LAXE VERTEBRAL CHEZ LES SERPENTS 167

ment au méme type de mouvement. En effet le muscle qui 'y insére gagne l'extrémité de la parapo-
physe, elle-méme si développée vers le bas que I'obliquité de la ligne d'action de la force (les fibres
sant hélicées) est presque nulle, & la fois dans un plan parasagittal et dans un plan horizontal. La com-
posante longitudinale atteint done une valeur maximum, et nous trouvons L un systéme peu favorable
i la création d'un mouvement ample de flexion ventrale, contrairement & ce qu'on aurait pu déduire
de la Jongueur des leviers hypapophysaires. Il peut par contre étre considéré comme un systéme de
compression antéro-postérieur, en particulier si on suppose une action conjuguée des deux cordons
antiméres el celle des muscles épaxiaux de longueur équivalente (transversaire épineux). Cette sorte
de haubanage eréerait un état de tension instable, analogue & celui d'un arc bandé, et expliquerait,
par la rupture de 'équilibre, le jet de la tite chez ces animaux,

3] P'lﬂ'l:ll'hlrt$ ACTIONS MUBCULD-SQUELETTIQUE INTERVENANT LORS DE LA LOCOMOTION APODE.

Nous pouvons & présent reprendre certaines des actions intéricures pour dégager leur rdle lors
de Pexercice des forces extérieures.

{'ompression antéro-postérieure : analogie avec la précontrainte des matériaur.

MNous avons cité & plusieurs reprises I'importance considérable de composantes longitudinales,
soit au niveau des couches profondes, soit au niveau des couches superficielles.

Ces actions nous paraissent devoir étre placées au premier plan. Elles constituent en effet la
condition préalable indispensable & tout déplacement d'un Serpent, dont I'axe vertébral est dépourvu
de cohésion par lui-méme (contrairement & 'Anguille) et n'est pas sollicité dans son ensemble par la
pesanteur comme la colonne vertébrale des quadrupiddes et plus encore des bipkdes od la cohésion est
en partie architecturale (compression des vertébres comme les pierres d'une voite). En effet, comment
un Serpent pourrait-il exercer sur le substrat les forces obliques que nous avons décrites s'il n"assurait
pas d'abord sa propre rigidité, c’est-h-dire la stabilisation des articulations intervertébrales ? Cette
stabilisation est créée par les composantes longitudinales des différentes forces musculaires. En outre,
la plupart des Serpents circulent dans un milien accidenté, ot de larges portions de lear corps sont
soumises b une composante verticale, en particulier dans les arbres. Dans cette situation, on peut les
comparer & une poutre placée entre deux piles. La flexion plane résultant de I'action du poids de la
poutre crée une contrainte de compression dans la partie située au-dessus de la fibre neutre, et une
contrainte de traction dans la partie située au-dessous de la fibre neutre (fig. 136). La rectitude est
obtenue lorsque ces deux contraintes ont des modules égaux (o' = a.

Les matériaux résistent mal & la traction (de méme que les Serpents od seuls lui sont opposés
des éléments musculo-tendineux), c'est pourquoi, lorsqu’on veut charger une poutre il est recommandé
de I'armer dans le secteur éliré avee un matériau dont le module d’élasticité est différent (barre métallique
dans le héton).

Une solution plus élégante consiste & créer une contrainte générale et constante. Au niveau
de la fibre neatre on place une gaine qui réserve un espace dans le béton lors de la coulée. Dans cette
gaine passe une tige plus longue que la poutre et filetée aux deux extrémités ; ces derniéres regoivent
une pibee qui est vissée progressivement et comprime la masse du béton au cours de la prise (fig. 136).
En ajoutant ainsi une précontraintre @ ¢ i la contrainte de compression @' on supprime complitement
la contrainte de traction a.

Le procédé est exactement comparable & ce que nous avons déerit chez les Serpents, Leur colonne
vertébrale peut étre mise dans un état de précontrainte, les corps vertébraux étant particulibrement
résistants & la compression, ee qui supprime le danger de traction dans la portion ventrale, ¢'est-i-dire
de rupture par élongation. La seule différence réside dans U'inversion du systéme de compression, les
cables de compression, qui sont placés & la périphérie du systéme, tandis que la « galne réservie » est
occupée par la moelle épiniére, ce qui nous conduit done immédiatement & supposer des contractions
synergiques, i la fois des muscles antiméres et des muscles « antagonistes »,

Source - MISE), Paris
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Fie. 136.— Répartition des contraintos de traction (a] et de compression (a°) dans une poutre posée sur 2 appuis | en haut,
simplement soumise i son poids, en bas, dans le cas d'une pouire on béton soumise on plus i une precontrainte
[a'¢| de compression ; bes contrainies de tractions sont alors anmobise
F.M., fibre woulre ; g., guine de réserve ; L, Lge ﬂ.l-l!ul.ﬂl[d'lprﬁ-l Brice et Maldagie, 1968),

Rile des actions synergiques & anlagonisies,

Chez les Poissons, la colonne vertébrale est élastique. Elle est donc antagoniste des masses
musculaires, s'opposant & leur action et restituant une partie de leur énergie lorsqu'ils se relichent.,
Chez les Serpents, toute action, un mouvement de flexion latérale au cours de l'ondulation par exemple,
suppose des actions musculaires plus profondes, jouant le rdle de 'élasticité axiale des Poissons, ¢'est-i-
dire, assurant la cohésion du secteur et préparant le mouvement de retour. Cest ainsi que les éléments
longs du motif élémentaire dont nous avons plus haut schématisé Paction seraient ineflicaces si les
pitces squelettiques servant de points d'appui sux forces qu'ils développent n'étaient immobilisées
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(relativement bien sdr, car elles sont généralement en mouvement par rapport au sol). Nous ne vou-
drions pas ici entrer dans un détail trop conjectural, l'enregistrement de potentiels d'action devrait
apporter les seuls faits nous permettant de poursuivre plus avant dans la répartition des actions syner-
grques et antagonistes. On peut cependant dégager quelques grandes lignes.

Les termes d'antagoniste et de synergique n'ont de valeur que sur le plan fonctionnel, et n'en
ont certainement pas sur un plan topographique. Ainsi l'insertion des musecles sur une pibee squelettique
de part et d'autre du centre de rotation n'est pas une garantie de leur antagonisme. Les muscles anti-
méres, en particulicr dans les couches profondes, doivent intervenir en synergie au cours de mouvement
nécessitant 'immobilisation de la pitce squelettique. De méme, parmi des muscles homolatéraux,
différents ou homologues, certains doivent étre antagonistes. Deux muscles, & peu prés constants chez
les Serpents et méme chez les Squamates les plus engagés dans la voie serpentiforme (Amphishéniens
et [ibamus), I'élévateur de la cdte et le long dorsal, nous apparaissent comme le systéme de base dans
la cinétique axiale. Sont-ils synergiques ou antagomistes 7 Le premier est dit élévateur, parce que son
action isolée détermine veaisemblablement une protraction-élévation de la edte. Encore faut-il supposer
que le processus pré-zygapophysaire reste fixe, par exemple eén raison de Iaction du long dorsal. Et
celui-ci n'est que la base d'un vaste appareil de démultiplication, dont un des effets, pris isolément,
est la rétraction d'une cite située loin vers 'avant. Dans ce sens les deux muscles paraissent antago-
nistes. Mais nous savons que I'action de protraction et rétraction d’une cite ne joue pratiquement aucun
rile dans la locomotion des Serpents. Par contre, cette derniére nécessite la flexion latérale de chague
segment vertébro-costal en bloc. Un petit déplacement du levier pré-zygapophysaire constitue & nos
yeux le mouvement initial de cette flexion. Le musele élévateur de la cite joue probablement un rile
important dans ce déplacement & la condition cette fois, que la ebte sur laquelle s"attache sa base char-
nue soit fixe. A cette immobilisation peuvent participer de nombreux muscles, dont l'ilio-costal extré-
mité latérale du systéme démultiplicateur commandé par le long dorsal. Ainsi, selon cette conception
chagque lmsceau de I'élévateur est synergique de deux faisceaux du long dorsal séparés d'une distance
égale & la longueur long dorsal plus ilio-costal.

En réalité ces actions ne sont pas solées. Nous avons volontairement négligés tous les autres
muscles qui pourraient &'y associer de fagon complexe, en voulant simplement démontrer comment
une action engagée en un point du corps retentit en un point éloigné en eréant les conditions favorables
i une action de méme type en ce point. Cette particularite des actions musculo-squelettiques chez
les Serpents constitue un sous-programme, incrit dans la structure méme de I'organisme.

Role des dispositifs hélicotdaus.

Nous avons signalé i plusieurs reprises 'existence de trajets musculaires hélicoidaux dans diverses
couches de I'épisome et de hyposome. Ce sont toujours des faisceaux longs d'action longitudinale,
ou faiblement oblique (I'exemple de Typhlops est particulibrement démonstratif sur ce point). Cette
disposition nous parait assumer deux fonctions essentielles chez les Serpents. Le trajet en hélice cree
un enroulement des faisceaux les uns autour des autres de telle sorte que dans le cas de 1'ilio-costal,
les tendons intermédiaires sont vintablement tressés. Malgré leur longueur, ils se trouvent ainsi main-
tenus en un cordon cohérent, aucon d'entre eux ne pouvant se dissocier du reste au cours de la contrac-
tion individuelle. La premiére fonction réside dans la contention mutuelle des faisceaux &4 la manidre
des brins d'une corde ou d'un cdble, mais ici avec l'avantage de conserver & la fois 'unité du cordon
et l'individualité d’action des éléments constitutils. La seconde est bien connue des anatomistes (voir
Gaspard 1968, p. 111) : les dispositifs hélicoidanx suppriment les saceades, particulitrement lorsqu'il
v a démultiplication du mouvement entre 'une et 'autre extrémité (demi-épineux, ilio-costal). Ce
systéme d'amortissement des contractions élémentaires est particuliérement indispensable dans le cas
des muscles pluri-articulaires pour répartir les mouvements au cours de I'action sur toute la longueur
du secteur intéressé, et non pas faire porter brusquement tout U'effort au nivean de amplitude maxi-
mum sur gquelques articulations. Il en découle un avantage secondaire : l'indépendance des cordons
hélicés vis-h-vis de la gaine tégumentaire. Nous savons en eflet que le tégument est beaucoup moins
extensible que le tissu musculaire. Il se comporte, jusqu’h une certaine limite, comme une parol résis-
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tante, qui se tend dans les parties convexes et se plisse dans les parties concaves. Il pourrait done jouer
le rile d'une enveloppe de contention vis-h-vis des faiseeaux longs. Mais, d'une part le frottement
interne en serait augmenté, d'autre part il perdrait sa liberté d'action propre dans 'exercice de forces
extéricures. Clest probablement Pexplication de la différence observie dans la disposition de 'oblique
externe des Boldés et C’yﬁndmphl'.t. Chez les prﬁmir.r::, malgré leur longueur, les faisceaux do muscle
supracostal ventral sont simplement superposés, et les costo-cutanés obliques et peu développés ;
le tégument fait corps avee la paroi musculo-squelettique des flanes, et n'est vraiment mobile que dans
la région ventrale (possibilité de progression rectilinéaire chez Boa, Lissmann 1950). Chez Cylindrophis,
le tégument parait an contraire trés indépendant sur les flancs, les musecles costo-cutanés étant épais
et dirigés longitedinalement ; le musele supra-costal ventral, lui-méme trés développé, montre alors
une disposition hélicée dans sa portion inférieure,

4) ProprLEMES PROPRES A LINNERVATION.

Nous avons insisté plus haut sur 'intérét que représente la connaissance des motifs d'innerva-
tion que nous appelons motifs neuro-musculaires. [l n'est pas dans notre propes d’extrapoler & partir
de ces données, et de décrire des actions imaginaires résultant du type de distribution nerveuse. Nous
devons toutefois faire état de quelques travaux concernant ce sujet et exposer nos réflexions sur ee
que pourrait &tre une recherche électrophysiologique dans ce sens,

il est un domaine ol les schémas cybernétiques peuvent s'appliquer au fonetionnement des

nismes, ¢ est i coup sir eelui de leur autocinétisme.

Ni la morphologie vertébrale, ni la complication de la musculature axiale ot sa richease en dis-
positifs mécaniques assurant la démultiplication et la souplesse des actions ne permettent d'expliquer
les capacités remarquables que possédent les organismes serpentiformes de s"adapter immédiatement
& la eonfiguration du terrain naturel. Pour les Quadrupides, le probléme parait déji compliqué, alors
qu'il s'agit d'accorder les positions spatiales relatives de cing points : les quatre membres ot la téte,
les centres nerveux devant intégrer les renseignements fournis par la périphérie (transmis par les voies
exteroceplives et propriceeptives) et ceux fournis par les récepteurs de référence (principalement ceux
de I'oreille interne), Dans le cas d'un Serpent, le nombre des points périphériques est trés grand et leurs
positions relatives non seulement différentes, mais sans cesse perturhées.

Nous pouvons considérer que 'efficacité d'un organisme engagé dans un mode de locomotion
est assujetlie & trois conditions :

I'adéquation des voies afférentes et de la forme de 'organisme

I'adéquation des voies efférentes et des unités motrices intervenant dans une action

le degré de complexité de relais et des centres de coordination,

Pour ce qui concerne la premibre de ces conditions, Stalanelli (1946) a fait état d'une observa-
tion surprenante & premiére vue. [l a trouvé beancoup moins de récepteurs nerveux dans les muscles
axiaux d'une Couleuvre (Coluber gemonensis) que dans ceux de Reptiles tétrapodes. 1l parait étonnant
que chez ces animaux o4 la musculature axiale joue le rile essentiel dans la locomotion la propriocep-
tion soit si peu développée. On peut regretter I'absence d'indication concernant la nature du muscle
étudié par cet auteur. Mais les sondages que nous avons entrepris dans un travail en cours (Gasc ot
Lemire) paraissent confirmer ses conclusions.

Par ailleurs, étant donné 'organisation musculaire, dont certains éléments franchissent, chez
la Couleuvre précisément, un dizidme du nombre total de vertibres précloacales, les récepteurs intra-
musculaires ne peuvent pas fournir d'informations nuancées. C'est pourquoi nous dirigeons nos
recherches plutit vers les capsules des articulations zygapophysaires. Le tégument dont I'innervation
segmentaire est trés riche en terminaisons sensorielles, constitue probablement la source principale
d'information. Ten Cate (1936) a réalisé quelques expériences & ce propos sur la Couleuvre & collier
{ Natrir natrix) sans temir compte, ni de Porganisation musculaire, ni de la dstribution nerveuse. Dans
un premier lot il sectionne & la fois la moelle épiniére et la musculature (i Pexception probablement des
muscles sous-vertébraux). La portion postéricure, d'abord passive, montre ensuite des mouvements
assez bien coordonnés avec ceux de la portion antérieure,
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Dans le second lot, seule la moelle épiniire est sectionnée. La coordination est alors immédinte
et compléte. Par contre chez ces animaux, Pirritation de la portion postérieure ne déclenche que des
mouvements réflexes locaux, tandis que chez des témoins intacts tout le corps réagit.

Selon cet auteur la coordination est réalisée grice au débordement du territoire gagné par des
racines rachidiennes dorsales sur un demi-dermatome,

Nous donnons une autre interprétation de ces résultats, en regrettant qu'il n'y ait pas de lot
on le tégument soit anesthésié, et que Pauteur ne donne pas de précision concernant les sections prati-
quées dans les muscles, A notee avis il n'a pu lser les masses sous-vertébrales, bien développées pré-
cistment chez Natrir. Dans le premier lot, la section des muscles détermine une disjonetion méeanique
entre les deux portions, atteignant au moms dix segments de part et d'autre (section de 1'ilio-costal
entre autres) : la portion postérieure est alors rendue autonome, le premier segment de celle-ci ne pou-
vant étre sollicité que par des muscles s'étendant loin vers I'arriére. La relative coordination qui se
rétablit peut #tre attribuée soit aux récepteurs cutanés ventraux du segment précédant la section, car
I'obliquité des segments vers le bas et vers Parriére rejette dans la portion postérieure la partie ventrale
du dernier segment antérieur (voir Gase 1967, p. 104}, soit & la persistance des muscles sous-verté-
braux qui franchissent huit espaces intervertébraux et peuvent done, par la voie proprioceptive, cons-
tituer une source d'information.

Dans le second lot, l'existence de muscles longs suflisent & assurer la continuité mécanique, done
une transmission du programme d'action générale tandis que la coordination répondant & des condi-
tions locales s"effectue par le jen de réflexes purement spinaux, Cuant 4 I'absence de réactions globales
aprés des excitations portées dans la région postéricure, elle s'explique aisément par la destruction des
voirs spinales ascendantes,

Nous avons vu que I"adéquation des voies efférentes et des unités motrices intervenant dans une
action est réalisée par la superposition d'un motil neuro-musculaire au motil musculo-squelettique,
de telle sorte qu'une action complexe famsant intervenir un grand nombre de muscles et mohilisant des
points multiples de 'organisme, peut étre déclanchée par un seul nerf rachidien.

Autrement dit, & la complexité de 'organisation musculaire ne répond pas nécessairement une
complexité de la programmation des excitations nerveuses. Clest dans ce sens que nous avons parké
de sous-programmes, appelés par un programme initiateur probablement pen différent de celui qui
déclanche la marche d'un Quadrupéde.

Stefanelli (1941 a et b, 1943 a et b, 1946) a lait quelques abservations sur 'anatomie des contres
cérébelleux en rapport avec le type de locomotion pratiquée par les Reptiles. 11 observe une nette
différence entre les formes tétrapodes ou le noyau de Deiters prédomine, et les formes apodes o le
novau tangentiel est le plus développé. Selon lui, la différence est due & I'absence d'équilibre géotro-
pique chez ces dernidres, Nous sommes loin d"étre convaincu par cette hypothése qui raméne les Reptiles
apodes i 1'état d'étres b deux dimensions. Il est probable que la locomotion apode s’accompagne de
remaniements importants au niveau des relais et des centres cérébellenx et non seulement d'une rédue-
tion des voies spinales d'origine appendiculaire, mais une telle étude devraient dtre entreprise chez des
animaux obéissant i des types morpho-fonctionnels trés différents car il est probable que la restructu-
ration a suivi des modalités diverses.

Source | MIBH, Paris



172 JEAMN-PIEMRE GASC

CONCLUSIONS

Ayant limité notre étude sur le plan fonctionnel aux dispositifs locomoteurs, nous avons laissé
hors du champ de ce travail les charnitres cranio-cervicale et dorso-caudale. Les problémes généraux
(ontogénétiques et phylogénétiques] concernant le squelette et la musculature axiales, ninsi que la
méthode particulitre de dissection ont fait I'objet d'une publication préliminaire. Dans la premére
partie du présent travail nous avons analysé les raisons de notre choix d'une conception de 'organisime
comme ensemble structuré ; eette méthode de raisonnement nous conduit, lorsqu'il s'agit d'aboutir
i des conclusions, & ne jamais séparer un élément de la structure au sein de laquelle il participe & la fone-
twon considérée. Ces prémisses, fondées autant sur nos propres travaux que sur I'étude eritique des autres
publications, nous paraissent devoir confirmer le rdle du complexe musculo-squelettique axial dans la
locomotion des Serpents.

1. — MORPHOLOGIE ET BIOMECANIQUE

L’analyse biomécanique du squelette donne un sens fonetionnel aux traits morphologiques earac-
térstiques des Serpents, en particulier par rapport aux Sauriens, ce qui signifie que le degré de trans-
formation de la vertébre correspond étroitement au degre atteint dans un type d’organisme (ici serpen-
tiforme). A cet égard les Sauriens apodes sont loin d'atteindre les Serpents.

L'étude ostéologique comparative de la vertibre ne prend toute sa valeur que si on distingue
la signification fonctionnelle de chacun des éléments de la vertihre, Cest pourquoi nous avons d'abord
défini comme eoordonnées gmmé'l.nquﬂ de rélérence pour la deseription le plan de glissement des
zygapophyses et le centre mécanique du condyle. La neurépine, I’ hvp-p-nphym, le processus pré-zyga-
pophysare, Ipparlmun‘t- alors comme des leviers, le zyposphéne s’associe aux pré- :}'gapnphm dans
le rile de dispositil antitorsion, lui-méme lié & la furme en calotte dorsale du condyle en rason de angu-
lation des facettes, ete... La connaissance des ponts d'application et de la direction des forces muscu-
laires (insertions) nous permet de traduire en termes fonctionnels les différences morphologiques, et
denvisager, par exemple, la réduction de la neurépine ou de I'hypapophyse comme la diminution d'un
bras de levier ayant un retentissement sur la valeur relative des composantes dynamiques. Mais alors
que la neurépine constitue un levier intervenant principalement dans le cinétisme, 'hypapophyse.en
rason de sa Liason fonctionnelle avee le processus parapophysaire par le muscule parapophyso-hypa
pophysaire, parait plus propre b intervenir en tant que dispositil statique.

L'organmisation musculaire est donc étroitement corrélative de la morphologie vertéhrale, En
elfet celle-ci détermine les mouvements possibles, cenx que le complexe bbro-musculaire permet et
empéche. Quand on s'éléve au niveau de Porganisme en action, il est done impossible de dissocier les
éléments structuraux. Clest pourquoi la recherche analytique des différences dans un but systématique
aboutit & une distorsion de la perspective réelle : elle tend & magnifier arbitrarrement certains caractiees
aux dépens d'autres (le muscle supracostal dorsal des Boldés, et la musculature hyvposomatique ont
été laissés de cdté par les auteurs) et, en fin de compte, aux dépens d'une compréhension de organisa-
tion générale.

L'existence de types d'organisation musculaire, déji pressentie par Cuvier, correspond i une
réalité, mais rien ne permet avee certitude de les ordonner selon un sens évolutil, si on envisage un
musele isolé ou le rapport entre deux muscles ; il est plus fructueux de considérer I'organisme comme
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une structure dont tous les éléments sont interdépendants et de chercher son évolution dans les maodi-
fications des rapports entre les éléments de la structure plutdt que dans des transformations indépen-
dantes,

Considérées sur le plan biomécanique, certaines caractéristiques morphologiques prennent un
reliel important. Ainsi U'organisation en motil musculo-squelettique des chaines musculo-tendineuses
peut étre assimilée & Uinseription dans la structure méme de sous-programmes d’action, distribuant
et transformant le mouvement initial puis déclanchant de nouvelles actions. En outre, la disposition
répetée (deux muscles pouvant étre successivement synergiques et antagonistes I'un vis-h-vis de I'autre)
assure la transmission de I'action initiale par la préparation des conditions favorables & une action de
méme type i 'autre extrémité du motil, La comparaison des motifs musculo-squelettiques et des motifs
neuro-musculaires nous a, par ailleurs, convaincus de la probabilité d'une programmation nerveuse
simple, la complexité d’action terminale étant die au déroulement des sous-programmes inscrits dans
lorganisation musculo-squelettique elle-méme.

2. — DYNAMIQUE ET CINEMATIQUE

Au niveau vertébral 'analyse fonctionnelle révile 'existence de deux types de mouvements :
deux mouvements réels, intervenant dans la mohilisation (flexion sagittale et flexion latérale) et deox
mouvements virtuels, intervenant principalement dans Uimmobilisation (torsion et déboitement-
compression). Cette distinction ecorrespond exactement & deux aspects de 'organisation musculaire :
un aspect cinélique et un aspect statique. En effet, pour qu'un Serpent (édifice effondré) puisse exercer
des forces sur le milieu il lui faut d'abord créer sa propre rigidité (précontrainte) par stabilisation des
articulations. Par ailleurs les muscles peuvent jouer deux rbles distinets, eréer d'une part un mou-
vement, d'autre part empécher le mouvement. Chaque vecteur foree se décompose en composantes
de rotation et de stabilisation dont 'importance relative dépend de 'angle que forme la direction de la
force avec I'axe mécanique de la pibce squelettique mobilisée. La disposition des muscles en double
couche et leur orientation presque longitudinale répondent précisément aux exigences de la locomotion
apode. Les muscles courts remplissent une fonction essentiellement statique, et les muscles longs une
fonction cinétique, tout en ayant aussi une forte composante stabilisatrice. Les autres traits de 'organi-
sation musculaire découlent de ces premiers (disposition hélicoidale, tendons intermédiaires, ete...).
Cependant, la nature de poutre articulée de Paxe vertical rend la distinetion plus complexe. Clest ainsi
que la composante longitudinale de muscles longs intervenant dans le cinéti=sme (flexion latérale d'une
portion du corps] constitue également un élément stabilisateur important pour les articulations
successives de la portion alors sollicitée.

En sutre, certains muscles courts, P'élévatear de la edte en particulier, constituent les éléments
cinétiques de base du systéme démultiplicateur formé par chaque motif musculo-squelettique. Enfin,
ce n'est pas seulement la longueur des faisceaux élémentaires de ce motif qui importe, mais aussi la
proportion entre substance contractile ot substance incontractile. Chez les Serpent hyper-arboricoles
(Serpents-lianes), cette derniére domine de beaucoup, alors que Uinverse se rencontre chez les terrestres,
quelle que soit le eadre systématique (ex = Oxybelis et {rrayia, tous deux Colubridés). [l est vrai, toute-
fois, que les Colubridés se signalent par la fréquence des formes & portions tendineuses dominantes,
ce qui suppose une plus grande liberté vis-a-vis du squelette tout au long du motif, sinon le mouvement
serait saccadé, Au contraire, dans les formes & portions charnues hien développées, une attache osseuse
intermédiaire n'interrompt pas le mouvement, mais constitue un simple relais. La division en plusieurs
types (A, B, C) selon le degré de liberts du motif muscilo-squelettique, n*a done & nos veux quune valeur
lnnr-l.in-hni:"e, el ne peut aervir & des fins u:immiqum.

La différence entre les types structuraux {morpho-fonctionnels) réside prinl:ipulumun‘t- dans ces
variations du dispositil satisfaisant & la double exigence cinétique et statique. C'est ainsi qu'on peut
tenter de classer les formes les plus différenciées en un certain nombre de catégories séparées par la
prédominance d'un systéme dynamique et que nous allons envisager successivement.
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Systéme statique prédominant, caractérisé par : I'importance des composantes de stabilisation,
la longueur des faisceaux musculaires, 'existence de chaines musculo-tendineuses, ou la réduction des
bras de leviers verticaux et le groupement des muscles axiaux prés de la fibre neutre.

Les Serpents appartenant & cette catégorie peuvent & nouvean faire 'objet d'une distinction
d'aprés le mode cinétique.

a) Cinétique de type costo-cutané (mouvements alternatifs du tégument), chez les Serpents
foreurs. Le condyle vertébral est trés large (résistance i la compression), la musculature costale et costo-
cutanée est importante (muscles supplémentaires) le tégument est renforeé et le rostre perforant.

b) Cinétique de type vertébro-costal chez les Serpents hyperarboricoles. La longueur ondulante
est tris augmentée, souvent par allongement des vertiébres elles-mémes, la musculature costale
oL costo-cutanée est allégée, la surface tégumentaire réduit le frottement de glissement tout en augmen-
tant le frottement statique dans le sens vertical (rails latéraux).

Systéme cindtigue prédominant, caractérisé par : la longuour relative des bras de leviers osseux
(apophyses vertébrales ou cdtes), le développement en épaisseur des couches profondes.

Comme dans la catégorie précedente, celle-ci se subdivise d'aprés le mode de statique.

a) Statique par l'importance des couches musculaires profondes et leur insertion sur des dispo-
sitifs tendineux puissants, et par 'épaisseur des gaines tégumentaires chez les Serpents constricteurs.
Il s'opére une multiplication du nombre des segments et un épaississement de la paroi des vertébres
qui permet une résistance & la flexion, un renforcement de la musculature pariétale (couches supplé-
mentaires).

b) Hydrostatique chez les Serpents nageurs avec applatissement latéral de la portion terminal
du corps chez les marins ou au contraire applatisse ment dorso-ventral de tout le corps chez les formes
d'eau peu profondes.

¢} Statique par la pénphérie vertébrale chez les Serpents frappeurs. Les museles longitudinaux
s'insérent sur de longs bras de levier situés de part et d'autre du centre de compression dans le plan
sagittal.

Ce dernier groupe nous révile qu'en réalité ces distinctions sont encore trop schématiques, car
les conditions statiques sont non seulement indispensables au cinétisme, mais encore peuvent devenir
la source d'un cinétisme particulier. C'est ainsi que |'éloignement de 'insertion des muscles stabilisa-
teurs par des bras de levier tels que la I'Itul"'ElelE et 11]1}']1I|m]1h}"l!' nous paraissent constituer le dis-
positif qui arme le mouvement de jet si rapide de la portion antérieure du corps chez les Vipéridés.
De méme on peut voir qu'a partir d'un type constricteur tel qu'il est défini plus haut (ex : Boidés)
on peut trouver une préadaptation & un mode de vie comparable & celui des foreurs, avee toutefois
des modalités distinctes puisque le cinétisme ondulant prédomine au départ (louisseurs-ondulants),
ex : Aniliidés. En efTet, dans les deux cas il ¥ a un grand nombre de segments courts et trapus, une
musculature costale épaisse avec des couches supplémentaires et un tégument épais.

Une grande partie des Serpents montre un équilibre entre ces deux tendances, ce qui entraine
leur polyvalence (ex : Natricinés). 5i les conditions statiques sonl remplies par les mémes dispositifs
que les conditions niniliquu (ex : Coluber, Elaphe, et les hyperarboricoles), il ¥ a théoriquement une
économie de moyens, mais en méme temps une perte de certaines possibilités, offertes en particulier
par les dispositils statiques périphériques (perte des hypapophyses), d'oi Pabsence de solutions loco-
motrices satisfaisantes dans certaines conditions (pas de déroulement latéral sur une surface lisse et
plane). L'étude cinématographique du comportement des animaux devant des difficultés eréées expéni-
mentalement nous a permis de déceler de telles différences.

3. — SYSTEMATIQUE
Des conclusions précédentes, il résulte qu'on ne peut en toute rigueur s'attacher & rechercher

des formes intermédiaires entre des infra-ordre ou des familles (ex. : Xenodon, Anilius, Xenopellis, ate...)
i partir de caractéres myologiques isolés. [l faut au contraire avoir une idée claire de 'organisation géne-
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rale chez les Squamates, cadre dans lequel s'est constituée l'organisation morpho-fonctionnelle de
type serpentiforme ; ensuite, aprés une analyse biomécanique permettant de dégager les rapports fonc-
tionnels entre certains traits de la morphologie vertébrale et la disposition musculaire, esquisser des
types morpho-fonctionnels. C'est alors qu'on peut sélectionner certains traits pour définir, par exemple,
un pdle sColubride », La perspective est dans ce cas toute différente et on ne risque pas de parvenir i
des conclusions évolutives inverses (prenant pour primitive une disposition spécialisée, ex. ; fusion de
I'épineux et du demi-épineux des Boidés) ou bien de tomber dans le pibge du parallélisme et de la con-
vergence, Clest pourquoi nous n'acceptons pas les hypothéses avancées jusqu'é présent i partir de
I'étude de la musculature axiale des Serpents. En particulier il ne parait pas justifié¢ de prendre comme
critére de la « Colubndization » certains caractéres simplement parce qu'ils sont présents chez les Colu-
bridés, sans tenir compte de leur signification biomécanique. DVailleurs la poursuite logique de cette
fagon de raisonner conduit, en ajoutant les observations que nous apportons ici, i des conclusions inco-
hérentes (Xenodon pourrait étre considéré plutdt comme hypercolubride que protovipéride, on pour-
rait voir des tendances colubrides chez Chondropython, ete...). Tout cet édifice spéculatif nous parait
reposer sur les erreurs de méthode dont nous faisons état dans notre introduction.

Nous pensons avoir jeté au contraire des bases plus solides pour une interprétation fonctionnelle
de I'ensemble des formations anatomiques qui concourent & la réalisation de I'organisme « Serpent »,
Les hypothises que nous avancons sur le mécanisme intime de certains aspects de la locomotion apode
pourront étre vérifiées on infirmées sur des animaux vivants par des techniques modernes : enregistre-
ment cinéradiographique du mouvement du squelette et enregistrement du potentiel d'action des
museles au cours du mouvement, établissement de programmes de simulation.

Par ailleurs, nous pensons avoir fait justice du statut de formes marginales, voire monstrueuses
qui a été pendant si longtemps celui des Serpents. La place qu'ils occupent, & la fois quantitativement
et qualitativement (par leurs rapports avec les autres amimaux), dans les faunes actuelles, révéle efli-
cacité de ce type d'organisme, efficacité due en grande partic au degré de perfectionnement de leur
systéme locomoteur,

Lamonatome p'Axstomie coMpanie
MUSEUM NATIONAL D'HISTOIRE NATURELLE
55, rue de Buffon. 75005 Paris.
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