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RESUME

La premigre partie de cette étude était consacrée a la description et & I'analyse des morphologies
dentaires des vespertilioninés ; elle conduit 2 une tentative synthétique de reconsidération des affinités
et de la systématique.

Les résultats s'ordonnent par rapport a trois objectifs distincts mais intimement liés: 1 -
l'apurement des contenus génériques pour tendre a faire des genres des taxons homogenes susceptibles de
représenter les aboutissants de lignées évolutives ; 2 - la recherche du degré de parenté entre les genres
actuels afin d'en déduire les possibilités d'origines communes ; 3 - en fonction des éléments précités,
mais aussi des tendances évolutives constatées, I'élaboration d'une hypoth&se phylogénique modeste et
prudente.

De nombreux contenus génériques ont été apurés : le sous-genre Leuconoe prend rang de genre,
et Myotis devient sous-genre du premier ; les especes myotodontes sont retirées du genre Pipistrellus ;
Glischropus et Scotozous tombent en synonymie de Pipistrellus ; Hypsugo est élevé au niveau
générique ; des especes provenant du genre Pipistrellus, constituant un ensemble hétérogéne, sont
provisoirement rassemblées en un Groupe Collectif : Attalepharca nov. ; le genre Eptesicus est
démembré, les especes exclues constituent le genre Nycterikaupius gen. nov. ; la tribu des Nycticeini
est redéfinie apres le retrait des genres Otonycteris, Scotoecus, Scotophilus et 1'adjonction du genre
Hesperoptenus ; la io et Pipistrellus tasmaniensis sont mutées dans le genre Eptesicus (n. s.) ;
Pipistrellus dormeri est rattaché au genre Scotoecus .

La considération des divers modes évolutifs de 11/, principalement, soutient la notion de
regroupements de genres en des ensembles dont la valeur est souvent corroborée par la proximité
morphologique d'autres dents. Cette tentative est a la base de la distinction des radiations majeures
survenues dans I'histoire du groupe.

La schématisation proposée 2 la fin de ce travail met en évidence la parenté odontologique qui
existe entre les genres actuels, et représente l'infrastructure d'une phylogénie présumable. Deux points
prépondérants sont A souligner : l'isolement précoce du rameau leuconoide, les accessions successives a
la myotodontie par les formes issues du courant nyctaloide. Les éléments paléontologiques connus
d'apres la littérature sont intégrés ponctuellement dans cette trame évolutive, 2 titre hypothétique.

ABSTRACT

The first part of this study was devoted to a descriptive analysis of teeth morphologies among the
vespertilionine bats. This leads now to a tentative synthesis, providing views on the systematics of the
group. The results could be seen according to three distinct but closely related purposes : 1 - the sorting
of the genera contents in order to conform the genera units to homogeneous taxa that could represent
natural issues of evolutionary lineages ; 2 - the investigation of relationships between extant genera in
order to infer the possibilities of common origin ; 3 - according to the preceeding items and to the
observed evolutionary trends, a tentative phylogeny, modest and cautious.

The contents of many genera are sorted : Leuconoe is removed from subgeneric to generic
position, whereas Myotis becomes a subgenus of it ; the myotodont species are cleared away from the
Pipistrellus genus ; Glischropus and Scotozous are synonymized within Pipistrellus ; Hypsugo is
raised to the generic level ; some species previously ranged within Pipistrellus will form provisionally
a collective group, Attalepharca nov. ; the Eptesicus genus is broken up, the excluded species being
grouped within Nycterikaupius gen. nov. ; the Nycticeini tribe is defined again after exclusion of
Otonycteris , Scotoecus, Scotophilus , and addition of Hesperoptenus ; the species Ia io and
Pipistrellus tasmaniensis are removed to Eptesicus (n.s.) and Pipistrellus dormeri to Scotoecus.

Groupings of genera are stated according to the main evolutionary trends of I1/. The relevance of
these is often warranted by close morphologic similarities of other teeth. This leads to a recognition of
the major evolutionary radiations which occurred in the group.
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The filiations schematized at the end of the work show the dental relationships observed between
the extant genera, and could represent a phylogenic framework. Two major facts are to be underlined : 1
- the early divergence of leuconoids ; 2 - the successives crossings to myotodonty from the nyctaloid
flow.

Fossil data from the literature are punctually and tentatively incorporated within phylogenic
sketches.

RAPPEL DES CARACTERES ANATOMIQUES DES VESPERTILIONIDES
ACTUELS

Tous les vespertilionidés présentent, en commun, les caractéres suivants :

- présence de prémaxillaires soudés aux autres parties osseuses du crane ;

- ischions non soudés ;

- péroné rudimentaire pratiquement non fonctionnel ;

- réalisation d'une articulation & double contact entre I'humérus et I'omoplate ;

- 7&me vertebre cervicale non soudée a la premiere dorsale (exception faite des
Tomopeatinae) ;

- adaptation au vol trés avancée sans toutefois atteindre les possibilités remarquables
de la famille voisine des Molossidae ;

- au niveau de la denture, malgré la variété des morphologies déja acquises et les
indéniables tendances évolutives en cours de développement, il subsiste de
nombreux caractéres non spécialisés qui suggerent que les possibilités d'évolution
de cette famille ne sont pas €puisées.

Classiquement, les vespertilionidés étaient répartis en six sous-familles, mais la
mise au point faite par Koopman (1984) réduit leur nombre a cinq. Il nous parait
probable que certaines devront, assez rapidement, étre révisées et apurées.

1. Kerivoulinae

Leur sternum court, sur lequel trois ou quatre cotes seulement prennent appui, les
différencie de tous les autres vespertilionidés.

Les P2/ et P3/ sont trés réduites. Les trois prémolaires inférieures sont
standardisées. Les autres dents ne montrent aucun caractére particulier, et la
myotodontie est nettement acquise. Tate (1941) s'est appuyé sur la morphologie des
prémolaires pour démontrer que les kérivoulinés sont, au niveau de la denture, les
moins évolués des vespertilionidés. Cette opinion peut étre remise en cause, et la
standardisation des prémolaires pourrait résulter d'une évolution particuliere, comme
cela a été observé sur le vespertilioniné Pizonyx par exemple.

2. Miniopterinae

Cette sous-famille homogene ne comporte qu'un seul genre trés spécialisé :
Miniopterus. Le lobe médian du présternum constitue un bréchet élevé et nettement plus
fort que chez les autres chiropteres. L'apophyse coracoide, longue et droite, est dirigée
vers l'intérieur ; c'est le seul exemple de cette orientation chez les vespertilionidés. A ces
particularités il faut ajouter le remarquable allongement de la seconde phalange du
troisieme doigt, qui fait que les minioptérinés sont les meilleurs voiliers de la famille

La denture est particuliere : un sillon distal caractérise 11/ ; la seconde incisive
supérieure est forte ; P2/, trés développée et triradiculée, montre 1'amorce d'un lobe
postéro-interne ; ce méme lobe est important sur M1/ et M2/. La rangée inférieure
présente une I/3 particulierement forte et complexe. P/2 et P/3 tendent vers une
standardisation morphologique, et les molaires sont nyctalodontes.
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La publication de Mein et Tupinier (1977) met en évidence la présence d'une
petite prémolaire, placée immédiatement a l'arriere et a l'extérieur de la canine
supérieure. L'observation de cette dent vestigiale n'est pas toujours évidente. Cette
rectification de la formule dentaire ne nous semble pas prépondérante, et ne justifie pas,
a elle seule, l'isolement du genre dans une famille distincte. Toutefois, elle s'ajoute aux
nombreuses autres particularités anatomiques dont 'ensemble justifie la distinction du
groupe au rang supra-générique.

3. Murininae

Les membres de cette sous-famille sont caractérisés par leurs narines tubulaires
s'ouvrant latéralement. Cette particularité n'est pas observée par ailleurs, exception faite
du genre Nyctyneme (Pteropodidae). On peut s'interroger sur la part qu'ont les
convergences (narines tubulaires et fourrure de I'uropatagium) parmi les critéres retenus
lors de la création de cette sous-famille qui, peut-étre, devrait étre réduite au seul genre
Murina . En effet, Murina est trés proche des Vespertilioninae dont il ne differe que par
le fort développement de P2/, particularité qui ne semble pas devoir étre interprétée
comme un caractere primitif, mais plutdét comme la manifestation d'une tendance
évolutive inverse de celle généralement observée. Par contre, Harpiocephalus possede
une denture dont le degré de spécialisation est remarquable. P2/ est trés développée ; P4/
est plus forte que M1/ ; cette derniere plus volumineuse que M2/ ; M3/ est strictement
résiduelle. Ces structures dentaires inhabituelles laissent présumer une évolution
indépendante de longue date.

4. Nyctophilinae

Les deux genres qui composent cette sous-famille sont tres différents & bien des
égards. Ils ont cependant un point commun : le museau est tronqué et les narines
s'ouvrent sous un pli cutané semi-circulaire. Chez les Nyctophilus, ce pli cutané est
surmonté par une trés petite et simple feuille nasale. Les opinions quant a la validité de
cette sous-famille ont été les plus diverses. Dobson (1878) groupait les deux genres,
Antrozous et Nyctophilus, dans 1'ensemble des "Plecotines bats" alors que H. Allen
(1893) considérait le second comme proche des vespertilionidés, et faisait dériver
Antrozous du stock primitif des phyllostomatidés. Miller (1907) a maintenu cette
sous-famille parmi les vespertilionidés, sans commentaire particulier. Koopman (1984)
fait remarquer que cette sous-famille n'est, a 1'évidence, pas valide. Il la supprime et
inclut les composants dans la sous-famille des vespertilioninés ; il crée a cet effet deux
tribus : les Antrozoini et les Nyctophilini. Au regard de 1'odontologie sa décision
apparait fondée. Malheureusement, cette information nous étant parvenue récemment, il
n'était pas possible de réunir rapidement le matériel nécessaire a une étude satisfaisante.
C'est pourquoi les deux nouvelles tribus proposées par Koopman ne sont pas
comprises dans le présent travail.

5. Tomopeatinae

Cette sous-famille est réduite a un seul genre monospécifique, Tomopeas, propre
a 'Amérique centrale et du sud. Tomopeas differe de tous les autres vespertilionidés
par sa septieme vertebre cervicale soudée a la premiere dorsale. Selon Miller (1907),
Tomopeas combine de facon remarquable les caracteres vespertilionidés et ceux des
molossidés. Le péroné est plus développé que chez les autres vespertilionidés
(exception faite de Tylonycteris ). Les bulles auditives sont en forme de disque. Ces
deux derniers caracteres se retrouvent chez les molossidés. Par contre, et exception faite
des oreilles, la morphologie externe est bien celle d'un vespertilionidé.
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6. Vespertilioninae

Ce taxon regroupe un grand nombre de genres. Ceux-ci sont les moins
différenciés de la famille, et ils répondent a la définition donnée pour cette derniere.
C'est avant tout l'absence de particularité qui justifie leur position de base, centrale et
typique, au sein de la famille.

IMPLICATIONS SYSTEMATIQUES ET PHYLOGENIQUES

I. LES LEUCONOIDES

Les leuconoides peuvent étre divisés en deux groupes distincts, appelés ici
leuconoformes et plécotiformes.

Le premier de ces groupes comprend essentiellement les especes rattachables aux
genres Leuconoe (incluant Myotis ), Pizonyx et Perimyotis. Ce sont les leuconoides les
plus caractéristiques ; ils répondent a toutes les particularités morphologiques de
I'ensemble.

Le second groupe est constitué par trois genres : Plecotus, pour 1'Ancien Monde,
Corynorhinus et Euderma pour le continent américain. Ils présentent des caracteres,
dentaires et généraux, plus évolués que ceux du premier groupe.

Les plécotiformes ont été rattachés, non sans hésitation, au rameau leuconoide
parce que les espéces composantes présentent des caracteres communs avec les Myotis
(auct.), et que souvent ces caractéres ne se retrouvent pas chez les nyctaloides. Cette
conception était déja préconisée pour des raisons de morphologie générale par plusieurs
auteurs, notamment la proposition de Tate (1942) : "It seems preferable that the
Plecotini be regarded instead as a specialized offshoot of the Myotis line", retenue
d'ailleurs par Handley (1959), qui suppose que l'isolement des plécotiformes a pu se
produire au cours de 'Eocéne.

Notre opinion sur la parenté entre leuconoformes et plécotiformes est nuancée. Si
la parenté parait incontestable pour les Plecotus, des réserves sérieuses peuvent étre
émises pour les Corynorhinus .

Chez les derniers, I'évolution de 11/ ne suit pas le mode évolutif E a F" (1,82)1,
ce qui peut étre interprété différemment selon l'importance que I'on attache a ce
caractére: soit qu'il est question de la survivance dans le potentiel leuconoide, et a une
époque lointaine, de la possibilité pour 11/ d'évoluer de fagon particuliére, ce qui
pourrait entrer dans le cadre de I'évolution mosaique ; soit que le mode évolutif suivi par
la dent est témoin d'une origine étrangére a la radiation leuconoide ; dans ce cas, les
similitudes des systémes auditifs reléveraient de la convergence. Dans l'impossibilité
présente d'apporter une réponse motivée, nous avons maintenu Corynorhinus dans
l'articulation systématique des plécotiformes, mais c'est une position provisoire doublée
d'une mise en garde aux réviseurs.

1. LES LEUCONOFORMES

Tate, en 1941, a établi des divisions hiérarchisées au sein de la tribu des Myotini
(s. str.) (en opposition a ses Myotini (s. [.), lesquels comprenaient en outre les
Plecotini). Ses conclusions sont relativement proches des notres, en ce sens que les
Myotini (s. str.) correspondaient, & trés peu pres, aux especes que nous regroupons
sous le nom de leuconoformes.

1 - Les références (I, OO ou II, OO) renvoient aux pages correspondantes de la premitre ou de la seconde
partie du travail.
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De l'ensemble admis par Tate, nous avons soustrait le genre Lasionycteris, a
partir des motivations exposées (II, 102), et ajouté le genre Perimyotis, créé€ en 1984,
pour l'ex-"Pipistrellus " subflavus .

Le principal point de litige entre les deux conceptions est relatif a la valeur
accordée au taxon Myotis, auquel nous préférons Leuconoe pour les multiples raisons
exposées (I, 84 et suivantes).

Selon notre point de vue, une nouvelle articulation systématique peut €tre
proposée.

Genre Leuconoe S.g. Leuconoe, sous-genre nominal, incluant :
Selysius, Isotus, Paramyotis et Rickettia

S. g. Myotis

S. g. Cistugo

S. g. Chrysopteron
Genre Pizonyx
Genre Perimyotis

Diagnose odontologique des leuconoformes :

11/ seconde voie évolutive, types E-E" (I,82), exception pour
Perimyotis (11, 89) ;

12/ type A (1,83), morphologie complexe, forte taille, plus large
que I1/, exception chez Perimyotis type B (1,84) ;

C. sup. type actuel A (1,90) ;

P2/-P3/ type A (1,99), morphologie particuliére de Pizonyx (II, 89);

P4/ type A (I,101), transition entre les types A et B parfois trés
engagée ;

M1/-M2/ types A et B (1,113 et suivantes), voir morphologie
particuliere de Perimyotis (II, 89);

M3/ type A (I,122) chez les Leuconoe (s. str.) et le s.g. Cistugo

ainsi que chez les genres Pizonyx et Perimyotis ; type B
(1,122) chez les s.g. Myotis et Chrysopteron ;

L.1-1/2-1/3 morphologies A (I,85), morphologie B pour Perimyotis (1,86) ;

C. inf. type Al (1,93) pour l'ensemble, et type A2 (1,94) pour le s.g.
Mpyotis ;

P/2 type A (1,105) ;

P/3 description valable pour tous les vespertilionin€s qui en sont

porteurs (1,107), voir cependant la morphologie particuliere
de Pizonyx (I, 89);

P/4 type A souvent peu stabilisé (I,108), exception chez Cistugo
(I, 88);

M/1-M/2 toujours myotodontes (I,119) ;

M/3 types B (,124) et C (1,125)

Genre LEUCONOE BOIE, 1830 et ses sous-genres

Ce taxon fut créé en 1830 par Boie, pour un groupe d'espéces : "Die
Wasserfledermause", lequel comprenait les "Vespertilio " daubentoni , hattereri ,
dasycneme et mystacinus. A l'origine, Leuconoe avait rang de sous-genre de
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Vespertilio. De la révision de Dobson (1878), seuls dasycneme et daubentoni

subsistent parmi les espéces énumérées par Boie, mais une espeéce-type n'est pas

désignée. En 1904, Thomas admet Leuconoe comme sous-genre de Myotis ; il en
précise aussi l'espéce-type : daubentoni. Le probléme n'est pratiquement pas abordé par

Miller (1907). Puis Thomas, en 1915, dans une révision des especes indiennes, €leve

Leuconoe au rang de genre. Cette promotion au niveau générique n'est pas suivie

d'effets, et Miller et Allen (1928) placent Leuconoe dans la liste des synonymes de

Mpyotis ; ils laissent entendre toutefois qu'une étude ultérieure menerait 2 un nouvel

aménagement des structures de Myotis, et rappellent a cette occasion l'initiative de

Thomas. La derni¢re révision importante, celle de Tate (1941), définit clairement la

division du genre Myotis en ses sous-genres devenus classiques, concrétisant de la

sorte la restriction apportée a l'importance de Leuconoe .

L'étude que nous avons faite conduit, au contraire, a accorder a Leuconoe un
role prépondérant. Cette option qui tend a bouleverser 1'ordre €tabli justifie quelques
explications.

Nous avons constaté qu'entre les especes rapportées au genre Myotis (auct.) il
n'existe pas de différences fondamentales, de telle sorte qu'une seule parmi elles peut
étre représentative au niveau générique. Toutefois, des particularités sub-génériques
sont décelables ; elles permettent de distinguer un ensemble pivot : Leuconoe, et des
branches secondaires annexes constituées par Myotis, Cistugo et Chrysopteron.

Substituer Leuconoe a Myotis pose un probléme car cela va a l'encontre
d'habitudes solidement ancrées. Ce besoin avait déja été ressenti dans le passé. Miller et
Allen (1928) en font mention : "The name Leuconoe BOIE would then be available for
great mass of species now called Myotis". Peut-étre faut-il penser qu'ils n'ont pas
matérialisé cette notion pour éviter quelques remous au niveau de l'interprétation de la
nomenclature. Il ne nous semble plus possible de différer cette mise au point.

Nous étayons notre décision sur des bases qu'il est nécessaire de rappeler
succinctement. Préalablement, précisons que les sous-genres Cistugo et Chrysopteron
n'ont pas été inclus dans les considérations qui suivent ; leur indépendance
sub-générique sera démontrée (II, 88 et 8§9). Volontairement, et dans un sens de
simplification, les éléments avancés ci-apres se résument & une comparaison multiforme
entre Leuconoe, considéré comme sous-genre nominal et Myotis comme sous-genre
subordonné.

- Leuconoe, incluant, comme nous le proposons, Selysius, Isotus, Paramyotis et
Rickettia, est représentatif de plus de 90% des espéces rapportées jusqu'alors au
genre Myotis .

- Ses constituants présentent, sur tous les plans, et particulierement celui de la denture,
une unité compacte de morphologies semblables ou voisines s'enchainant sans hiatus
notable.

- Il existe une discontinuité entre Leuconoe et Myotis (s. str.), notion reconnue par
Miller et Allen (1928) : "This group, Myotis (s. str.) apparently, is not connected by
intermediate stages of structure with any other members of the genus".

- Le relatif gigantisme de Myotis, 1'évolution plus avancée de certaines de ses
structures dentaires, ne vont pas a l'encontre d'une origine commune avec les
Leuconoe (parenté générique), mais matérialisent une évolution marginale et
indépendante probablement fort ancienne (indépendance sub-générique).

- Les apports paléontologiques, méme les plus anciens, notamment les "Myotis"
salodorensis, sanctialbani, antiquus, boyeri (II, 87 ), montrent que les Leuconoe
(n.s.) actuels sont les aboutissants parfaits des formes fossiles connues, ce qui n'est
pas le cas de Myotis (s. str.).

- La pénétration en Europe des lignées leuconéennes est largement documentée depuis
1'Oligocene, alors que Myotis (s. str.) n'est rencontré que beaucoup plus
tardivement; il n'était pas présent dans la vague initiale des immigrants. Ces
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remarques argumentent la thése d'un développement indépendant extra-européen,
probablement différé, responsable des particularités relevées sur les Myotis (s. str.)
actuels.

Cette accumulation de faits me&ne a voir en Leuconoe (n.s.) les caracteres
fondamentaux d'un genre homogene et assure aux nombreuses espéces composantes
des positions qui les situent dans la continuité morphologique des éléments fossiles
dlspombles (IL, 87 ). Dans ce contexte, Myotis (s. str.) ne constitue qu'une branche
mineure, non connectable directement au matériel paléontologique. Il semble d'ailleurs
aberrant d'admettre, aux termes de la systématique usuelle, que le seul des aboutissants
morphologiquement distant des autres soit représentatif du rameau majeur, celui qui a
produit les nombreuses formes, moins spécialisées, tant fossiles qu'actuelles, que sont
les Leuconoe ! Myotis (s. str.) n'est qu'une lignée déviante du faisceau originel
leuconéen

L'espece-type, daubentoni, sélectionnée par Thomas en 1904, dans un contexte
plus restrictif, doit étre maintenue. Elle correspond 2 un stade évolutif conservateur.

Sous-genre LEUCONOE BOIE, 1830
(PL. 1, fig. 1 et 2)

Parmi les éléments qui justifient 1'accession au rang générique de Leuconoe, peut
figurer la nécessité d'un genre nominal étoffé, rassemblant les subdivisions arbitraires
jusqu'alors admises que sont : Selysius, Isotus, Paramyotis et Rickettia, entre lesquelles
n'apparait aucune discontinuité odontologique notoire.

Depuis Tate (1941), ces anciens sous-genres étaient définis théoriquement, sur
des bases multiples, relatives tant a la morphologie externe qu'a des particularités de la
denture. Ces caracteres sont tous fluctuants, au point que leur utilisation, méme a de
simples fins de détermination, n'est pas fiable.

Deux de ces criteres différenciateurs étaient particulierement mis a contribution :
la morphologie des molaires supérieures et le rapport entre les longueurs des pieds et
tarses. Nos remarques porteront essentiellement sur l'emploi qui a été fait des
morphologies cuspidiennes des M1/ et M2/. Une série, bien ordonnée, de méchoires de
Leuconoe peut montrer toutes les phases évolutives des molaires supérieures. Mais
cette démonstration ne fait que mettre en évidence le développement d'une tendance
évolutive, qui peut étre constatée chez d'autres genres a forte diversification spécifique.
I1 est donc question de modifications successives tres généralisées, qui se réalisent
indépendamment d'autres caractéres, partagées par des lignées tres différentes. En
d'autres termes, les subdivisions sub-génériques construites de cette facon
correspondent a des coupures subjectives pratiquées a l'intérieur d'un morphocline.

L'examen que nous avons effectué justifie quelques observations sur ces
cloisonnements arbitraires. L'ancien sous-genre Leuconoe, dans son sens restreint, était
formé d'espéces caractérisées par la présence simultanée d'au moins deux €éléments,
l'un odontologique, le second relatif a la morphologie générale, et qui sont les suivants :

a. présence d'un paraconule sur M1/ et M2/ ;
b. développement du pied qui est plus long que la moitié du tarse

Or, si l'on considere le lot important des especes rattachées a Leuconoe (auct.),
une triple constatation peut étre faite :

- le volume du paraconule est variable a l'intérieur du taxon ou méme d'une espece ;
- les rapports des longueurs du pied et du tarse sont fluctuants ;
- les deux caracteres a et b ne sont pas en étroite corrélation

En outre, I'importance du métalophe est sujette a des fluctuations de méme ordre.
Par suite, la certitude est vite acquise que ces criteres, dits déterminants, ont un coté
conventionnel. Il est possible de trouver des molaires qui ne présentent plus qu'un
paraconule minuscule, mal dessiné, un métalophe en voie d'oblitération. Si, de surcroit,
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l'espéce considérée montre un pied dont le développement n'a rien d'excessif, on voit
qu'il n'existe entre Leuconoe (auct.) et Selysius aucune discontinuité susceptible de
valider la séparation des deux taxons. Les cas litigieux sont nombreux. Nous n'en
citerons que deux : L. brandti, porteur d'un paraconule mal assuré, mais aussi d'un petit
pied ; L. aelleni, qui présente un paraconule, alors que le rapport pied/tarse varie de
0,37 2 0,50 (Baud 1979).

Des remarques similaires sont valables pour l'ex-sous-genre Selysius
BONAPARTE, 1841.

Un Selysius idéal montre a la fois les caracteres suivants :

a. molaires supérieures sans paraconule, porteuses d'un métaconule bas mais
encore bien indiqué, et d'un métalophe fermant la protofossa ;
b. pied dont la longueur est inférieure & 50% de celle du tarse.

Ici aussi, les morphologies et rapports sont fluctuants, le probléme de la limite
Leuconoe - Selysius se retrouve, et a l'autre extrémité de la chaine les mémes difficultés
sont reproduites pour la limitation Selysius - Isotus. En fait, Selysius concerne les
especes chez lesquelles le processus "régression-perte” des reliefs dentaires accessoires
est plus engagé, mais qui s'oriente, sans hiatus, vers les morphologies encore moins
conservatrices des especes regroupées dans le sous-genre Isotus.

Les espéces de l'ex-sous-genre [sotus KOLENATI, 1856 correspondent, sur le
plan dentaire, & des Selysius évolués. Le métaconule est en netie régression, les crétes
accessoires absentes ou a 1'état de traces, la protofossa ouverte vers l'arriere. Clest le
constat d'une évolution normale dans 1'éventail d'un morphocline, donc la réalisation
d'une morphologie qui s'intégre dans le contexte nouveau de Leuconoe (s.g. nominal).
Une seule particularité secondaire a été relevée : chez les deux espéces concernées,
nattereri et thysanodes, la perte de P3/, sans étre courante, n'est pas exceptionnelle. Il
faut toutefois préciser que la disparition de cette dent est constatée, en de rares
occasions, chez d'autres Leuconoe, et qu'elle est spécifiquement fixée chez L. ridleyi.

L'ancien sous-genre Paramyotis BIANCHI, 1916, est aussi absorbé par
Leuconoe (s. str.). Les caractéres dentaires ne sont pas différents. Tout au plus sont-ils
un peu plus fluctuants au niveau individuel : le volume du métaconule est variable ; on
décele parfois un vestige de paraconule ; la rangée dentaire est plus longue et,
conséquemment, les diastemes plus importants. A notre sens, l'isolement sub-générique
de Paramyotis reposait surtout sur les fortes dimensions du pavillon auditif, et
l'existence d'une aile courte et large, qui se traduit par un indice de vol légérement
inférieur a ceux des especes voisines.

L'ancien sous-genre Rickettia BIANCHI, 1916, monospécifique, se situe dans
le méme ensemble évolutif que Leuconoe (s. str.). Tate (1941) considérait Rickettia
comme "a progressive offshoot of Leuconoe ", probablement en se basant sur le tres
important développement du pied. Dans le méme texte, l'auteur précise : "protoconule
undeveloped”, nous pensons & une erreur d'impression, puisque 1'élément en cause (=
paraconule) est bien développé, tant sur sur M1/ que M2/. L'ensemble de la denture est
extrémement proche de celui présenté par Leuconoe macrotarsus ; il n'en differe
essentiellement que par la taille. Ces considérations meénent a penser que le sous-genre
Rickettia complique inutilement la nomenclature, et qu'il doit étre placé en synonymie
avec Leuconoe (. str.).

Apres avoir montré que le découpage sub-générique admis jusqu'ici ne donnait
pas satisfaction aux zoologistes, il est intéressant de considérer aussi l'opinion des
paléontologues.

Si la systématique en vigueur était efficace, on devrait pouvoir rapporter les
formes disparues a 1'une ou l'autre des subdivisions établies, et cela devrait €tre
particulierement facile avec les especes fossiles du Pliocéne et du Pl¢istocene. Or,
Kowalski (1956) fait état de difficultés et cite divers exemples de formes ayant des
caracteres communs 2 deux sous-genres ou présentant des stades intermédiaires entre
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eux. Il va jusqu'a conclure : "The majority, however, of the fossil forms cannot be
surely referred to any of the established subgenera".

Il est probable que les formes les plus ancestrales, antérieures a celles que la
paléontologie nous a livrées, présentaient toutes une morphologie généralisée des
molaires supérieures. Cependant, trés t6t, le processus régression-perte du paraconule
est entré en action. Non pas uniformément sur des lignées données, mais en agissant ici
et 12 comme on le constate encore chez les actuels. Déja a 1'Oligocene, et d'apres la
description de Revilliod (1922), M. salodorensis, des dépots stampiens du canton de
Soleure (Suisse), montrait une oblitération totale du paraconule. Alors qu'au Miocene,
et selon Mein (1964), M. sanctialbani VIRET, 1951, décrit sur du matériel de la
Grive-Saint-Alban, et M. antiquus GAILLARD, 1899 du méme gisement, sont
porteurs d'un paraconule ; ils différent en cela de M. boyeri MEIN, 1964, du Miocéne
de Lissieu (Rhone) dont la molaire est dépourvue de ce relief accessoire.

Par ailleurs, ce mode évolutif des molaires supérieures n'est pas propre aux
leuconoformes. Si le paraconule a maintenant disparu chez les Pipistrellus, 1a phase
évolutive suivante, c'est-a-dire la perte des paralophe et métalophe, est visiblement en
cours. La modification des structures des molaires supérieures est commune a
l'ensemble de la sous-famille ; la progression est différente d'un groupe a l'autre chez
les vivants ; c'est donc une constatation qui ne peut apporter des €léments
discriminatoires dans un découpage sub-générique.

Paléontologues et néontologues sont confrontés aux mémes difficultés, et c'est
cette unanimité qui nous a convaincu de regrouper, en un taxon homogene, les especes
dispersées dans des sous-genres mal justifiés. Cette mesure nous dégage des structures
établies, néfastes parce qu'artificielles, et libére un champ d'action a de futures
investigations.

Espéces étudiées : adversus ; aelleni ; bechsteini ; bocagei ; brandti ; californicus ;
capaccinii ;, chiloensis ; dasycneme ; daubentoni ; davidi ; emarginatus ; evolis
fortidens ; goudoti ; leibii ; lucifugus ; macrotarsus ; muricola ; mystacinus ;
nattereri ; nigricans ; peshwa ; ricketti ; ridleyi ; riparius : rosseti ; ruber ;
siligorensis ; thysanodes ; tricolor ; yumanensis.

Distribution : mondiale.

Sous-genre MYOTIS KAUP, 1829
(PL. 1, fig. 3)

Ce qui différencie le sous-genre Myotis des autres Leuconoe, notamment les
Leuconoe (s. str.), est, pour l'essentiel, exposé dans le paragraphe réservé a ces
derniers.

Le développement marginal de Myortis 1'a orienté vers des morphologies
différenciées relatives ou non 2 la denture ; elles sont précisées ci-apres.

- Forte taille : 'avant-bras est toujours supérieur 2 50 mm, dimensions jamais atteinte
chez les Leuconoe (s. str.), exception faite de "Rickettia " ricketti et de quelques
especes du sous-genre Chrysopteron .

- Crane massif : son profil dorsal s'éléve assez régulierement du rostre au sommet de
la boite crinienne ; il fait contraste avec celui des Leuconoe (s. str.) au rostre
surélevé et a la boite cranienne globuleuse.

- Denture robuste : le rapport longueur condylobasale / longueur I1/-M3/ est
légeérement inférieur a 2, alors qu'il varie de 2 a 2,15 chez les 10 especes de
Leuconoe (s. str.) qui ont été testées. Paradoxalement, c'est sur Myotis que le
processus de resserrement au niveau des prémolaires, en particulier les inférieures,
est le plus engagé.
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- Sur les M1/ et M2/, le métaconule a pratiquement disparu ; sa régression est
beaucoup plus nette qu'elle n'est constatée sur L. nattereri, le plus évolué sur ce
point parmi les Leuconoe (n.s.).

- La canine inférieure a été retenue pour 1'établissement du type A2 (1,94) : le pilier
lingual est remplacé par une créte. La méme dent, chez tous les Leuconoe (s. str.) est
rattachable au type A1l (1,93).

Espéces étudiées : myotis ; blythii.
Distribution : euro-asiatique.

Sous-genre CISTUGO THOMAS, 1912

C'est surtout la présence de glandes sur l'aile qui a motivé l'isolement de
"Myotis" seabrai THOMAS, 1912, en vue de créer un sous-genre particulier. Quelques
années plus tard, en 1919, Roberts rapportait l'espece lesueuri a ce sous-genre en
précisant toutefois qu'il n'avait pas vu les glandes alaires. Il ne peut donc €tre tenu
compte que de seabrai pour juger la valeur taxonomique de Cistugo .

Les particularités dentaires de seabrai s ont minimes : une forte réduction de P2/
et P3/, aussi nette d'ailleurs sur P/2 et P/3, et non moins forte réduction de P/4, cette
derniére ayant méme dépassé le stade évolutif caractéristique des leuconoformes. Ces
morphologies situent seabrai dans une position avancée de la ligne évolutive normale
des Leuconoe (n.s.). Les molaires supérieures, M1/ et M2/, ont atteint un niveau
d'évolution important par le métaconule bas, I'oblitération des paralophe et métalophe,
la protofossa ouverte vers l'arriere. Toutefois, ce niveau évolutif est encore inférieur a
celui réalisé chez L. nattereri ou L. thysanodes, et a plus forte raison chez les especes
du sous-genre Myotis .

I1 semble qu'il existe un particularisme des lignées africaines, auquel pourraient
étre liés les caracteres divergents de Cistugo. Il apparait que seabrai est suffisamment
€loigné des autres Leuconoe pour justifier le maintien d'un taxon sub-générique.

Espéce étudiée : seabrai.
Distribution : Angola ; Afrique du Sud.

Sous-genre CHRYSOPTERON JENTINK, 1910

L'historique du statut sub-générique de Chrysopteron montre a quel point il est
difficile de définir la position systématique des formes, tant africaines qu'asiatiques,
réunies sous ce taxon. L'espece-type weberi fut d'abord rattachée au genre Kerivoula
par Jentink, en 1890. Puis le méme auteur créa pour elle le genre Chrysopteron (1910).
En 1916, Bianchi proposait le genre Dichromyotis pour l'espece formosus et, malgré
cette appellation évocatrice, il fallait attendre 1923 pour que Thomas, lors de la
description de hermani, précisit les relations étroites de cette derniere espece avec le
genre Myotis (auct.). Pourtant, dans sa révision des kérivoulinés, en 1929, Troughton
y incluait toujours les formes rattachables a Chrysopteron . En 1941 Tate, enfin,
considérait, a juste titre, Chrysopteron comme un sous-genre de Myotis (auct ).

La denture est typiquement leuconoide. Il faut noter la régression de P/4 qui
devient subcarrée, et le gain en hauteur de la canine supérieure par rapport a celle de
P4/, alors que la canine inférieure n'a pas amorcé cette évolution. Les molaires
supérieures sont morphologiquement voisines de celles de L. nattereri . La régression
du métaconule, la disposition de la postprotocrista qui cesse au sommet du dit
métaconule, déterminent une vallée étroite et profonde ouvrant la protofossa vers
l'arriere.



89

Il semble qu'on soit en présence d'un groupe qui évolue séparément des autres
leuconoformes. La divergence est encore faible au niveau dentaire, mais la morphologie
générale est bien différenciée puisque les Chrysopteron sont les seuls leuconoides qui
possedent des ailes bicolores. Ce groupe, a répartition géographique vaste et
intercontinentale, est homogene ; son maintien au niveau sub-générique nous parait
justifié.

Especes étudiées :watasei ; welwitschii.
Distribution : Est et Sud-Est de 1'Asie ; Philippines ; Iles de la Sonde ; Angola ;
Tanganyika.

Genre PIZONYX MILLER, 1906

L'origine leuconoide de ce taxon est incontestable, et I'unique espece trouve
normalement place parmi les leuconoformes. Toutefois, des tendances évolutives bien
particulieres ont définitivement €loigné Pizonyx des Leuconoe (n.s.). Malgré I'absence
d'une preuve paléontologique, les particularités morphologiques de Pizonyzx, ainsi que
sa localisation géographique, laissent supposer qu'il évolue indépendamment depuis
longtemps.

Sur le plan de l'odontologie, la rupture morphologique avec les autres
leuconoformes est nettement réalisée. Les P2/ et P3/ sont standardisées, elles sont
allongées et portent une créte distale qui aboutit & une cuspide cingulaire
postéro-externe. Les fortes P/2 et P/3 sont identiques entre elles et presque aussi hautes
que P/4. La canine inférieure est particulierement allongée distalement. Les molaires
inférieures possedent un paraconide bas et peu volumineux. Sur M/2 la crista oblica
atteint un point placé tres bas sur la couronne sans établir le contact, habituellement
observé, avec le coté interne du protoconide. Extérieurement, Pizonyx est facilement
reconnaissable par le fort développement de ses pieds porteurs d'imposantes griffes,
qu'il utilise pour gaffer ses proies. La présence d'une glande alaire est aussi
caractéristique.

Miller, en 1906, avait accordé un rang générique a Pizonyx, mais l'usage a
prévalu de le considérer comme un sous-genre de Myotis (auct.). Cependant, toutes les
conditions nous paraissent réunies pour rendre a Pizonyx sa valeur taxonomique
originale.

Espéce étudiée :vivesi.
Distribution : zone cotiere de la Californie.

Genre PERIMYOTIS MENU, 1984

Récemment isolé, ce genre monospécifique est fond€é sur I'espece américaine
subflavus (CUVIER, 1832), laquelle était, jusqu'alors, rattachée au genre Pipistrellus.
L'ancien statut générique de subflavus était uniquement basé sur la formule dentaire ;
'absence permanente des troisiemes prémolaires, tant supérieures qu'inférieures, étant
cause de la méprise.

Lors de sa description originale, le nouveau genre a été rapproché de Myotis, en
accordant a ce dernier le sens qui lui €tait alors donné, c'est-a-dire celui d'un grand
genre groupant pratiquement 1'ensemble des actuels leuconoformes. A l'issue de la
présente révision, Myotis a perdu de son importance taxonomique, cela du fait de
l'accession de Leuconoe au niveau générique. Dans ce nouveau contexte, Perimyotis
est plus proche de Leuconoe que de Myotis . Le critére de discontinuité entre Leuconoe
et Perimyotis est suffisamment net pour que le dernier soit maintenu comme un genre
indépendant.
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Les précisions relatives & la morphologie externe et a l'ostéologie ont €té données
dans la description originale, 2 laquelle le lecteur est renvoyé. Nous ne rappellerons ici
que les particularités odontologiques.

Perimyotis présente des structures dentaires globalement peu €loignées de celles
de Leuconoe (s. str.) ; il s'en sépare cependant par les critéres différenciateurs suivants :

11/-12/ Montrent des structures plus simplifiées que chez les autres leuconoformes;
I'implantation est particuliere : 12/ est située a l'extérieur de I'axe déterminé
par la plus grande longueur de I1/; la cuspide cingulaire postéro-interne de
12/ est en contact avec la cuspide cingulaire distale de 11/ ; les plus grands
axes des deux dents constituent un angle pratiquement droit.

I/1-1/2-1/3 Ces dents sont réduites en taille, sans trace de relief interne sur aucune
delles : les I/1 et I/2 sont disposées bout & bout, mais la présence d'un
diastéme entre I/2 et I/3 est constante. C'est un cas, trés rare chez les
vespertilioninés, de réduction des incisives inférieures sans
raccourcissement corrélatif au niveau de la mandibule.

P3/-P/3 Ces dents sont toujours absentes.

M1/-M2/ La créte interne du paracone est déportée mésialement, sa base fusionne
avec la préprotocrista ; cette derniére s'éléve brusquement au niveau du
point de contact, pour reprendre une disposition normale au-dela de ce
point ; l'absence de métaconule est totale ; les pré- et postprotocrista
constituent un angle bien marqué au niveau du protocone ; depuis ce
dernier, la postprotocrista est directement orientée vers la base de la créte
interne du métacone ; une telle morphologie n'est observable que sur
Perimyotis.

Espéce étudiée : subflavus.
Distribution : Amérique du Nord.

2. LES PLECOTIFORMES

Handley (1959, pp. 210-212) a émis I'hypothése qu'a I'Oligocene les ancétres
des plécotiformes auraient eu une répartition holarctique, qu'une segmentation se serait
produite au Miocéne, suite a 1'établissement de conditions géologiques et climatiques
nouvelles, et ces ruptures auraient favorisé les évolutions distinctes menant aux actuels.
Dans son "Estimate of Chronological Distribution of Some Vespertilionid Genera" (op.
cit., p. 207), le méme auteur situe au Miocene une dichotomie isolant Plecotus de
Euderma. Cette prise de position suggestive ne peut étre confirmée ou infirmée dans le
présent. L'information paléontologique est bien minime pour qu'une phylogénie soit
batie sur ses seules données !

Sur un autre plan, et dans la méme estimation, Handley suppose la subdivision
de Plecotus en sous-genres différenciés au Pliocéne. Or, les documents actuellement
disponibles peuvent mener a une interprétation différente. Rabeder (1973) a décrit du
Miocéne supérieur de Kohfidish (Autriche) un Paraplecotus n. sp. plus ou moins
proche de Plecotus crassidens KORMOS, et des formes polonaises affines. Cette
forme présente plusieurs caractéres odontologiques nettement plus évolués que ceux des
Plecotus (s. str.) actuels. Des lors, ces derniers ne peuvent étre les descendants directs
des Paraplecotus, ce qui implique une divergence des deux groupes au moins miocene,
et trés vraisemblablement antérieure a cette époque. Si 'on accorde une priorité aux
considérations odontologiques, et méme aux caracteres craniens qui sont connus, on est
amené 2 situer les Paraplecotus dans I'ensemble confus des lignées dont certaines
menérent & Corynorhinus . Les fossiles directement rattachables aux Plecotus vrais sont
inconnus, si l'on excepte le matériel pléistocéne. La logique voudrait que la forme



91

ancestrale des Plecotus vrais soit paléarctique et que les especes actuelles,
euroasiatiques et nord-africaines, proceédent des cladogénéses de cette forme
hypothétique.

Ces considérations remettent en cause la conception d'un ensemble plécotiforme
holarctique, réparti en deux genres, Euderma et Plecotus, ce dernier étant lui-méme
subdivisé en trois sous-genres distincts : Plecotus, Corynorhinus et Idionycteris . S'il
existe une réelle homogénéité plécotiforme et si cette homogénéité n'est pas le résultat
factice de convergences, éventualité qui ne peut étre exclue dans le présent, la
systématique des oreillards pourrait s'articuler provisoirement selon les caractéristiques
suivantes, bases de possibles diagnoses.

Genre EUDERMA ALLEN, 1892

(Pl 1, fig. 4)
Diagnose odontologique :
11/ seconde voie évolutive, transition entre les types E" et F (1,82) ; seconde
cuspide trés basse, projetée vers l'arriére ;

12/ type B (1,84) ;
C. sup. type A (1,90) ; base de la couronne nettement allongée vers l'arriére ; sa
hauteur est a peine plus élevée que celle de P4/;

P4/ type D (1,102) ; présence d'une forte cuspide antéro-interne ;
M1/-M2/ type B (I,114) ; le métaconule est encore marqué ;
M3/ type A (1,122) ;

1/1-1/2-1/3 morphologie A (1,85) ; régression de I/3 nettement engagée ;
P/3 toujours absente ;
P/4 type B (1,108) ; présence d'un métaconide résiduel ; toujours uniradiculée.

Morphologie générale : apophyse médiane post-palatale bifide ; bulle auditive
allongée ; présternum plus long que large ; lobe basal postérieur de l'oreille raccordé
a la base du tragus, ce dernier sans lobe basal.

Espéce étudiée : maculatum.

Distribution : Sud-Ouest des U.S.A.

Genre PLECOTUS GEOFFROY SAINT-HILAIRE, 1818

(PL. 2, fig. 1)
Diagnose odontologique
11/ seconde voie évolutive, type F (1,82) ;
12/ type B (1,84) ;
C. sup. type A (1,90) ; base ovalaire sans allongement distal ; plus haute que P4/;

M1/-M2/ type B (I,114) ; métaconule en forte régression, a sommet indistinct et a
base résorbée ; postprotocrista dirigée soit vers la base interne du
métacone, soit vers la bordure cingulaire disto-linguale ;

M3/ différences interspécifiques ;

I/1-1/2-I/3  morphologie A largement modifiée ; I/1 tripectinée ; I/2, cuspides latérales
prolongées vers l'arriere ; relief postéro-interne toujours présent ; 1/3, le
type A reste bien visible sur certains spécimens, processus de régression
trés engagé ; la dent reste cependant la plus forte de I'ensemble ;

P/3 toujours présente ;

P/4 type A (I,108) ; 1égerement plus longue que large ; pas de métaconide
résiduel ; toujours biradiculée.



































































































































































































