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Résumé : Des prospections géologiques et paléontologiques sur les affleurements continentaux paléogénes du Complexe de Gour
Lazib (Hammada du Dra, Algérie) nous ont permis de mettre en évidence plusieurs sites a vertébrés, sur une superficie de plus de
cinq cents kilométres carrés. La faune est constituée de nombreux vertébrés fossiles associant mammiféres placentaires, poissons
actinoptérygiens et protoptéres, squamates, amphibiens, chéloniens, crocodiles et oiseaux. La flore de charophytes est également
diversifi¢e. Les données bio-magnétostratigraphiques indiquent un age compris entre 1’ Yprésien terminal et le Lutétien basal pour cet
assemblage unique en Afrique. Les nombreux restes de mammiféres récoltés ont une préservation exceptionnelle pour le Paléogéne
ancien arabo-africain et permettent une reconstitution paléoenvironnementale réalisée via une méthode couplant cénogramme et
distribution pondérale des taxons arboricoles. Le profil du cénogramme, caractérisé par I’abondance des espéces de petite taille
(insectivores, primates et rongeurs), la présence d’espéces de taille intermédiaire (hyracoides) et la rareté des grandes espéces
(uniquement représentées par les hyracoides ; absence notable des proboscidiens et embrithopodes), met en évidence un milieu
forestier assez fermé sous climat tropical. Par ailleurs, les données lithologiques et sédimentologiques indiquent un milieu fluviatile
méandriforme ou ont proliféré les charophytes. Plus hypothétique reste I’existence d’une saisonnalité dans les Gour Lazib, avec de
possibles périodes temporaires modérément arides.

Mots-clés : Paléogene, Afrique du Nord, Vertébrés, Cénogramme

Abstract: Our geological and palacontological studies of the Palacogene continental outcrops of the Gour Lazib Complex
(Hammada du Dra, Algeria) have revealed several fossil vertebrate sites distributed over an area of more than five hundred square
kilometres. The vertebrate fauna includes a considerable number of placental mammals, actinopterygian and protopteran fishes,
squamates, amphibians, chelonians, crocodiles and birds. In addition, the charophyte flora is very diverse. Bio-magnetostratigraphic
data suggest a late Ypresian or basal Lutetian age for this unique African palaeontological assemblage. The good preservation of
numerous mammal remains allows for the reconstruction of the palacoenvironment using an approach combining cenogram analysis
and the weight distribution of arboreal taxa. The cenogram profile, characterised by the abundance of small species (insectivores,
primates and rodents), the presence of medium-sized species (hyracoids) and the scarcity of large species (only represented by
hyracoids; absence of proboscideans and embrithopods), indicates the presence of a rather closed forest environment in a tropical
climate. In addition, lithologic and sedimentological data suggest the presence of meandering fluvial environment, conducive to the
proliferation of charophytes. A more hypothetical interpretation concerns the potential for seasonality in the Gour Lazib, with the
possibility of temporary, moderately dry periods.
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INTRODUCTION selon le modéle utilisé (e.g., Huber et Caballero, 2011 ; Lunt et
al., 2012 ; Carmichael et al., 2016). Partant de ce constat, toute
nouvelle donnée de premiére main, acquise sur le terrain dans
le Paléogene continental du continent arabo-africain ne peut

qu’affiner ces scénarios.

Les données paléoclimatiques et paléoenvironnementales
pour tout le Paléogéne continental du continent arabo-africain
sont presque inexistantes, et de grandes incertitudes demeurent
notamment pour les quantités de précipitations et 1’existence
d’éventuelles saisonnalités (Abdeljaoued ef al., 1998 ; Bolle et

Or, malgré des décennies de recherches et les importants
efforts récents de prospection et d’échantillonnage, les faunes

al., 1999 ; Couvreur et al., 2021). Ainsi les modéles climatiques
sont trés peu précis pour cette période. Pour 1’Eocéne inférieur
par exemple, ils suggeérent des températures supéricures a
celles d’aujourd’hui de 4 a 18 °C, selon la pCO, et la région
considérée (Lunt et al., 2012) et des précipitations en Afrique
tropicale allant de moins de 1000 mm/an a plus de 3300 mm/an

et flores du Paléogéne africain restent peu nombreuses et
souvent peu diversifiées ; ceci est particuliérement vrai pour le
Paléocéne et I’Eocéne inférieur a moyen (Seiffert, 2010). L’une
des rares exceptions est la faune de mammiferes du « Complexe
de Gour Lazib » (CGL) récoltée pres de la localité de Zegdou
dans les Hammada du Dra du Sud-Ouest algérien (Mahboubi
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etal.,2002 ; Adaci, 2012 ; Adaci et al., 2007, 2016). Dans cette
région (Fig. 1), les terrains continentaux cénozoiques occupent
des surfaces considérables mais la présence de nombreux ergs
et regs rend les conditions d’affleurement particuliérement
difficiles et peu de longues sections stratigraphiques
étudiables sont disponibles (Mahboubi, 1995). Prés de la
localité de Zegdou toutefois, plusieurs buttes-témoins offrent
de remarquables affleurements ¢océnes qui ont permis de
mener sur plusieurs années des travaux pluridisciplinaires
détaillés alliant paléontologie, sédimentologie, stratigraphie
et magnétostratigraphie. Ces travaux, en particulier les
prospections et fouilles paléontologiques, nous ont permis de
mettre en évidence une riche flore de charophytes (Mebrouk
et al.,, 1997 ; Mebrouk, 2011) et une faune de vertébrés
exceptionnellement diversifiée (voir synthese dans Adaci et al.,
2016) composée de nombreux mammiféres (références dans
« Matériel et Méthodes »), ainsi que de poissons, amphibiens,
squamates (Rage et al., 2021), crocodiles, chéloniens et oiseaux
(Mourer-Chauviré et al., 2011 ; Garcia et al., 2020). Cette faune
est datée de 1”Yprésien terminal ou du Lutétien basal, entre 49
et 46 Ma, d’aprés les données bio-magnétostratigraphiques
(Coster et al., 2012) (Fig. 2). Elle documente ainsi une
période charniére située entre la fin de I’Optimum Climatique
de I’Eocéne inférieur (EECO pour « Early Eocene Climate
Optimum ») et le début du refroidissement modéré du Lutétien
(e.g., Westerhold et al., 2020).

La faune de mammiféres du CGL se caractérise par des
fossiles en bon état de préservation et une grande diversité
taxinomique illustrée par plus de 28 espéces de placentaires
recensées dans 14 gisements de la Formation du Glib Zegdou.
De plus, a I’échelle de tous ces gisements, 1’absence apparente
de biais taphonomique dans la représentation spécifique est
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notable et toutes les catégories trophiques, locomotrices et
de masses corporelles sont documentées. Compte tenu de ses
caractéristiques et de son age, la faune de mammiféres du
CGL est unique a I’échelle du continent arabo-africain et elle
permet d’aborder des problématiques paléoécologiques. Cette
étude a ainsi pour objectif de reconstituer le paléohabitat de
la communauté mammalienne du membre intermédiaire de la
Formation du Glib Zegdou (Fig. 2) via une méthode couplant
cénogramme et distribution pondérale des taxons arboricoles
(Travouillon et Legendre, 2009). Des comparaisons avec les
faunes africaines actuelles et paléogénes sont réalisées.

MATERIEL ET METHODES

Faune mammalienne, homogénéité et diversité
taxinomique. La faune étudiée provient exclusivement du
membre intermédiaire de la Formation du Glib Zegdou, et
notamment du site HGL50 (Figs. 1-2, Tab. 1). Nous excluons
en effet les sites a vertébrés du membre inférieur car, pour ces
derniers, seul le site HGL49 a livré un mammifére (holotype de
Titanohyrax mongereaui) (Sudre, 1979 ; Tabuce et al., 2011)
(Figs. 1-2). A noter que cette espece est possiblement présentée
par des spécimens fragmentaires dans le membre intermédiaire
(elle est nommée Titanohyrax ?mongereaui dans cette étude).
L’assemblage analysé est ainsi essentiellement composé de
rongeurs zegdoumyidés (e.g., Glibemys algeriensis, Glibia
pentalopha, Glibia sp., Zegdoumys lavocati, Zegdoumys sp. et
Lazibemys zegdouensis) (Marivaux et al., 2011a), d’afrothéres
représentés par de nombreux hyracoides (e.g., Microhyrax
lavocati, Titanohyrax ‘?mongereaui, Titanohyrax tantulus,
Megalohyrax gevini et ?Thyrohyrax sp.) (Tabuce et al., 2001,
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Figure 1. A) Position paléogéographique du continent arabo-africain a I’'Eocéne moyen-Oligocéne inférieur comparée & sa position actuelle (d’aprés Lotfy et Van
der Voo 2007). B) Localisation géographique des sites a mammiferes de la Formation continentale du Glib Zegdou du Complexe de Gour Lazib dans les Hammada

du Dra du Sud-Ouest algérien.
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2007,2011,2017) et un macroscélidé (?Chambius sp.) (Tabuce,
2018). Puis viennent les primates (les azibiidés Algeripithecus
minutus, Azibius trerki et A. magnus ainsi que le ?djebelémuridé
Lazibadapis anchomomyinopsis) (Godinot et Mahboubi, 1992 ;

Tabuce et al., 2009, Marivaux et al., 2011b, Marivaux et al.,
2025). A ces taxons s’ajoutent des chiroptéres (Witwatia sigei,
Pseudovespertiliavus parva et Drakonycteris glibzegdouensis)
(Ravel et al., 2015, 2016), des hyaenodontes (Glibzegdouia
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Algeripithecus minutus (N=59)

Glibia pentalopha (N=50)

Hyracoidea nov. gen. (N=26)

Azibius trerki (N=22)
Pseudovespertiliavus parva (N=22)
"insectivore" sp. 1 (N=20)
Zegdoumys lavocati (N=19)
"insectivore" sp. 2 (N=15)

Helioseus insolitus (N=10)
"condylarthe" nov. gen. 1 (N=6)
Drakonycteris glibzegdouensis (N=6)
Lazibadapis anchomomyinopsis (N=5)
Furodon crocheti (N=4)

Glibia sp. (N=3)

Witwatia sigei (N=3)

Lazibemys zegdouensis (N=3)
Glibzegdouia tabelbalaensis (N=3)

Figure 2. A) Colonnes lithostratigraphiques des principaux sites fossiliféres a vertébrés du Complexe de Gour Lazib (d’aprés Garcia et al., 2020) et hypothéses de
datation selon les corrélations magnétostratigraphiques (modifié¢ de Coster ez al., 2012 ; GTS actualisée). B) Histogramme illustrant la diversité relative des especes

(nombres de spécimens) pour la localit¢é HGL50.
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Tableau 1. Sites fossiliféres et liste faunique des mammiféres du membre intermédiaire de la Formation du Glib Zegdou, Complexe de Gour Lazib (Adaci et al., 2016

modifi¢). Les disques noirs indiquent les localités-types des especes.

HGLO02 |[HGLO4 |[HGLO8 | HGL10 |HGL11

HGL50 |HGL51 | HGL52 | HGL53 | HGL61 | HGL62 | HGL88 |HGL89 | HGL90

Rodentia
Glibemys algeriensis
Glibia pentalopha
Glibia sp.
Zegdoumys lavocati
Zegdoumys sp.
Lazibemys zegdouensis
?Rodentia gen. et sp. nov.
Rodentia indét. o o o

Hyaenodontida
Glibzegdouia tabelbalaensis o
Parvavorodon gheerbranti o
Furodon crocheti

Chiroptera
Witwatia sigei
Pseudovespertiliavus parva
Drakonycteris glibzegdouensis

o}

Primates
Algeripithecus minutus o 0
Azibius trerki .
Azibius magnus
Lazibadapis anchomomyinopsis

o O O O

?Condylarthra
gen. et sp. nov. 1
gen. et sp. nov. 2

"insectivores" (sp.1 et sp. 2) o o o

Hyracoidea
Microhyrax lavocati o o
Titanohyrax ?mongereaui
Titanohyrax tantulus
Megalohyrax gevini o
?Bunohyrax ou Megalohyrax sp.
?Thyrohyrax sp.

Helioseus insolitus o
Hyracoidea gen. et sp. nov.
Hyracoidea indét. o o

o O O O

Macroscelidea
Chambius cf. kasserinensis o

Mammalia incertae sedis
formes indéterminables o o o

tabelbalaensis, Furodon crocheti et Paravorodon gheerbranti)
(Solé et al., 2014) et des taxons encore inédits (« insectivores
et possibles « condylarthres »). L’abondance relative de ces
especes (nombre de spécimens) calculée pour le site principal
HGL50 révele la grande représentativité des hyracoides de
petite taille Microhyrax lavocati et Hyracoidea nov. gen., du
rongeur Glibia pentalopha et des primates Algeripithecus
minutus et Azibius trerki (Fig. 2).

Cénogramme. Les travaux de Valverde (1964, 1967) ont
¢été les prémices des ¢tudes qui ont porté sur I’analyse des
communautés de mammiféres via les cénogrammes. Cette
méthode consiste en une représentation graphique d’une
communauté mammalienne en portant en ordonnée la taille
des espéces (quantifiée en utilisant la longueur téte-corps) et
en classant, en abscisses, les espeéces par groupe trophique.
Pour pouvoir étre appliquée au registre fossile, cette méthode a
été développée et modifiée par Legendre (1986, 1989). Plutot
que d’utiliser le critére de taille, ¢’est la masse corporelle des
especes qui est prise en compte car ce critére n’est pas aussi
dépendant de la forme générale du corps. Legendre (1986,
1989) a fait trois observations générales concernant la structure
des cénogrammes et de leurs environnements (Fig. 3) : 1) les
cénogrammes des environnements ouverts ont une lacune
en espeéces de taille moyenne (500-8000 g) tandis que les
environnements fermés ont une distribution pondérale des
especes continue ; ii) la pente des grandes especes (plus de

8000 g) est plus raide dans les environnements les plus arides ;
et iii) la pente des petites especes (au-dessous de 500 g) est liée
aux températures minimales.

La méthode des cénogrammes est 1'une des méthodes
paléoécologiques des plus discutées (Rodriguez, 1999 ;
Montuire, 1999 ; Hernandez Fernandez et al., 2006 ; Gomez
Cano et al, 2006 ; Travouillon and Legendre, 2009).
Rodriguez (1999) a montré que les rapports entre les modeles
de cénogrammes et le climat ne sont pas statistiquement
significatifs. Il n’a trouvé aucune relation statistiquement
significative entre le nombre de mammiféres de grande taille
et I’aridité, ou entre le nombre de micromammiféres et la
température. Toutefois, Hernandez Ferndndez et al. (2006)
ont indiqué au contraire que 1’étude de Rodriguez (1999) s’est
restreinte a une approche quantitative, se concentrant sur la
mesure statistique des variables (telle que la distribution de
masse corporelle) plutét que sur une description qualitative.
En outre, Hernandez Fernandez et al. (2006) ont employé une
approche statistique qualitative, comparant 1’efficacité des
cénogrammes pour les reconstitutions des biomes et ils ont
ainsi conclu que les catégories de taille du corps et les variables
du cénogramme (masses corporelles des différentes espéces,
classées par ordre décroissant) étaient les plus précises pour
identifier les biomes. De méme, Gémez Cano et al. (2006) ont
montré que la méthode des cénogrammes demeure efficace
méme avec une perte aléatoire d’espéces jusqu’'a 60-70%
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Figure 3. Modéles de cénogrammes identifiés par Legendre (1986, 1989).

de I’assemblage fossile analysé. Rappelons enfin les travaux
d’Holling (1992) surles catégories de taille corporelle de certains
vertébrés terrestres. Cet auteur, sans citer le travail de Legendre
(1986, 1989), a constaté que les modéeles de lacunes (Fig. 3,
modele aride-ouvert) et les intervalles dans la distribution de la
taille du corps des communautés de mammiféres et d’oiseaux
sont corrélés avec des changements de la structure du climat
et de la végétation. Enfin, Hanquet (2011) a conclu que cette
méthode permet de décrire la structure d’une communauté de
mammiféres en relation avec le couvert végétal plus qu’avec le
climat. Ainsi, les cénogrammes apparaissent étre une méthode
fiable pour contextualiser le paléohabitat d’une communauté
mammalienne.

Dans notre étude, en suivant Legendre (1986, 1989),
toutes les espéces suffisamment documentées du membre
intermédiaire de la Formation du Glib Zegdou sont prises en
compte a ’exception des hyaenodontes et des chiroptéres.
Ces groupes sont en effet souvent trés sous-représentés dans
le registre fossile. L’interprétation du cénogramme se fait par
comparaison avec les modeles actuels de Legendre (1986,
1989). Les résultats sont aussi discutés par comparaison avec
les communautés de mammiféres du Fayoum (Egypte) (fin
Eocéne a Oligocéne inférieur) telles qu’elles ont été étudiées
par Gagnon (1997) ; une importante mise a jour des données a
propos du Fayoum serait nécessaire, mais sortirait du cadre de
ce travail.

L’estimation du poids des espéces est le parametre
crucial pour construire un cénogramme. Dans cette optique,
Gingerich et al. (1982) et Legendre (1989) ont quantifié chez
les mammiféres la relation entre la masse corporelle et les
mensurations dentaires. IIs ont démontré qu’il existait une
forte corrélation entre le poids du corps et la surface de la
premicre molaire inférieure (M/1), dent généralement la moins
variable dans ses dimensions sur la rangée dentaire chez les
mammiféres (Gingerich, 1974). Les dents présentent deux
critéres avantageux pour ce type d’analyse : d’une part, aprés
leur éruption, leur taille ne varie plus ; et d’autre part elles sont
constituées de tissus minéralisés résistants qui leur permettent
d’étre bien conservées et fréquentes dans le matériel fossile.

Le poids est estimé en utilisant 1’équation d’allométrie qui
lie deux caractéres a savoir la surface dentaire (X) et le poids
(Y) selon I’expression Y=b X*' ou k correspond au coefficient
d’allométrie et b a une constante dépendante du groupe
taxinomique (Legendre, 1989). Pour calculer les paramétres b
et k, cette équation est exprimée en logarithme népérien a base
e ol elle devient : In(Y)=In(b )+K In(X). Ainsi, les paramétres
b, et K, peuvent étre calculés a partir d’une régression linéaire.
Les mesures des molaires ont été effectuées a I’aide d’un
mesuroscope Nikon 10 associé¢ a un compteur digital Intralux
5000-1 (ISEM, Montpellier). Les spécimens mesurés sont
mentionnés en Données Supplémentaires (SI Tab.1).

I est a noter que pour certaines especes du CGL les M/1s
ne sont pas encore documentées. Pour pallier cette lacune,
I’estimation a été faite en se référant a des spécimens, de
mémes especes ou d’especes affines, trouvés dans d’autres
gisements de 1’Eocéne africain ; c’est le cas de Chambius cf.
kasserinensis et Titanohyrax tantulus de Chambi (CBI-1) en
Tunisie, respectivement pour Chambius sp. et Titanohyrax
tantulus de CGL. Une autre estimation est possible en corrélant
la longueur et la largeur de la M/1 a celles de la M1/ (Fig. 4).
Dans I’ensemble, les longueurs et largeurs de la premiére
molaire inférieure et supérieure, chez les groupes étudiés,
présentent de trés bons coefficients de corrélations (Tab. 2).
Ces corrélations ont été réalisées pour deux hyracoides encore
peu documentés (Thyrohyrax sp. et Megalohyrax gevini) et les
deux ?« condylarthres ».

Distribution pondérale des taxons arboricoles

Travouillon et Legendre (2009) ont présenté une méthode
complémentaire aux cénogrammes en prenant en compte la
distribution pondérale des taxons arboricoles. Ils ont constaté
que les habitats fermés contiennent des espéces arboricoles
de toutes les tailles (grandes, moyennes et petites) tandis que
les habitats semi-ouverts contiennent seulement de grandes
especes arboricoles et les habitats ouverts ne contiennent
aucune espece arboricole. Définir la nature arboricole des
taxons fossiles est trés délicat en 1’absence de squelette bien
préservé ou d’éléments squelettiques informatifs tels que les
astragales. En ce qui concerne les mammiféres du CGL, des
données robustes sont disponibles pour :

- L’hyracoide Microhyrax lavocati, car I’examen de son
astragale suggere qu’il puisse étre arboricole (Tabuce et
al., 2007) ;

- Les primates azibiidés car ils sont apparentés aux
strepsirhiniens actuels (Iémurs, loris et galagos) (Tabuce
et al.,2009) et interprétés comme des taxons arboricoles
quadrupédes (Marivaux etal.,2011b). Les strepsirhiniens
actuels sont thermophiles et vivent essentiecllement dans
les foréts chaudes et humides, méme si certains habitent
les foréts seches et les régions semi-arides ;

- Les rongeurs zegdoumyidés car ils sont considérés
comme un groupe ancestral, a [’origine des
anomaluroides actuels (anomalures et Zenkerella),
dont les anomalures sont inféodés a des milieux trés
forestiers, et adaptés au vol plané d’arbre en arbre (e.g.,
Marivaux et al., 2011a, 2017).

Tableau 2. Coefficient de corrélation longueur/largeur des M1/1 chez les hyracoides et « condylarthres ».

Hyracoides « Condylarthres »
coefficient de corrélation longueur M/1 et M1/ 0,9804 0,9902
coefficient de corrélation largeur M/1 et M1/ 0,9589 0,9878
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Ces taxons arboricoles (par opposition a tous les autres
taxons non-arboricoles) sont classés en fonction de différentes
classes de taille (Tab. 3) ; les résultats sont comparés au type
d’habitat et au cénogramme.

Distribution pondérale et groupements taxonomiques

Gagnon (1997) a analysé la diversité écologique des
mammiferes du Fayoum en décrivant la distribution des
especes, au sein de leurs communautés, suivant certains
critéres ayant une signification adaptative : le poids, le régime
alimentaire et les groupements taxonomiques. Cette analyse
dérive des travaux de Fleming (1973) puis Andrews et Evans
(1979). Pour chaque critére, 1’espéce est classée selon des
catégories. Dans notre analyse, nous ne tenons pas compte
du critere du régime alimentaire car les catégories et les
attributions proposées par Gagnon (1997) sont trop arbitraires
faute d’analyses quantitatives. Pour la faune du CGL, seuls les

primates ont fait ’objet d’études précises quant a leur régime
alimentaire par analyse du quotient de cisaillement de leurs
molaires (shearing quotient analysis ; Ramdarshan, 2011 ;
Ramdarshan, in Marivaux et al., 2013). Nous limitons ainsi
notre analyse aux distributions pondérales et aux groupements
taxonomiques (Tab. 4). Les résultats sont comparés aux six
modeles d’environnements (ouverts et fermés) illustrant
les faunes actuelles et aux quatre biozones fauniques de la
Formation Jebel Qatrani (FFZ 1-4) étudiées par Gagnon
(1997). De méme que pour les cénogrammes, une mise a
jour des données a propos de ces biozones du Fayoum serait
nécessaire, mais sortirait du cadre de ce travail.
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Figure 4. Corrélations entre les dimensions linéaires des M1/1 chez certains hyracoides (A-B) et « condylarthres » (C-D) selon les mensurations dentaires publiées
par Matsumoto (1926), Meyer (1978), Rasmussen (1989) et Rasmussen et Simons (1988, 2000) pour les hyracoides ; et Thewissen (1990), Williamson et Lucas
(1992), Robinson et Williams (1997) et Muizon et Cifelli (2000) pour les « condylarthres ».
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Tableau 3. Liste des taxons représentés sur le cénogramme et dans ’analyse de la distribution pondérale des espéces arboricoles. Les dimensions des M/1s sont des

moyennes établies pour chaque espéce. Le poids (Y) est calculé a partir de la régression linéaire de Legendre (1989) dont I’équation est In(Y)=Inb1 + K1 In(X) avec
X =Lx1. Abréviations : espece tres petite (TP, 0 a <10 g), petite (P, 10 a <100 g), moyenne (M, 100 a <1 kg), grande (G, 1 kg a <10 kg), trés grande (TG, >10 kg) ;
Arb, espéce arboricole ; NArb, espéce non arboricole; Long., Longueur ; larg., largueur ; Dist. Pond. ; distribution pondérale.

Dist.

Long. larg. |Surface (X)| In (X) K1 K1In (X) [ In (b1) | In(Y) [ Poids en g | Rang | Pond. | Arb.
Titanohyrax ?mongereaui (d'aprés Schwartz et al,, 1995)] 675000,00| 1 TG [ NArb
Megalohyrax gevini 20,4825| 15,2932 313,2429| 5,7469( 1,5147| 8,7048( 3,6049| 12,3097| 221843,94| 2 TG | NArb
Titanohyrax tantulus 10,2000| 6,2000 63,2400| 4,1469| 1,5147| 6,2814| 3,6049( 9,8863| 19658,51| 3 TG | NArb
?Thyrohyrax sp. 7,5339| 4,6607 35,1132| 3,5586| 1,5147( 5,3902| 3,6049( 8,9951 8063,31| 4 G | NArb
?Condylarthra gen. et sp. nov. 2 3,1659| 6,4242 20,3382| 3,0125| 1,5147| 4,5630( 3,6049| 8,1679 3526,06| 5 G NArb
Microhyrax lavocati 5,0215| 3,3990 17,0681 2,8372| 1,5147| 4,2975| 3,6049| 7,9024 2703,82| 6 G Arb
Helioseus insolitus 5,3035| 4,2033 22,2919| 3,1042| 1,7054( 5,2939|2,2470( 7,5409 1883,61 7 G |[NArb
Hyracoidea gen. et sp. nov. 4,4390( 2,3183 10,2911 2,3313|1,5147| 3,5312| 3,6049| 7,1361 1256,50( 8 G | NArb
Azibius magnus (d'aprés Marivaux et al., 2025) 91 9,00 9 M Arb
?Condylarthra gen. et sp. nov. 1 3,3471| 3,1934 10,6886 2,3692| 1,7084| 4,0475|2,7408| 6,7883 887,41 10 M | NArb
Chambius cf. kasserinensis 2,4300] 1,9600 4,7628( 1,5608(1,5147| 2,3642| 3,6049| 5,9691 391,15] 11 M [ NArb
Azibius trerki (d'aprés Marivaux et al., 2025) 1 64,41 12 M Arb
Algeripithecus minutus (d'aprés Marivaux et al., 2025) 1 27,00 13 P Arb
Lazibadapis anchomomyinopsis (d'aprés Marivaux et al,, 2025) 94,33 14 P Arb
Lazibemys zegdouensis 1,7210| 1,7480 3,0083| 1,1014| 1,6375| 1,8035| 2,2446| 4,0481 57,29 15 P Arb
Zegdoumys lavocati 1,8110( 1,6510 2,9900| 1,0953|1,6375| 1,7935|2,2446| 4,0381 56,72| 16 P Arb
Glibia pentalopha 1,3560( 1,1290 1,5309| 0,4259(1,6375| 0,6974|2,2446| 2,9420 18,95 17 P Arb
Glibemys algeriensis 1,2300( 1,1400 1,4022| 0,3380( 1,6375| 0,5535| 2,2446| 2,7981 16,41 18 P Arb
Insectivora sp. 1 1,6700( 1,0640 1,7769| 0,5749(1,8228| 1,0479| 1,4461| 2,4940 12,11 19 P Narb
Insectivora sp. 2 1,3605| 0,9000 1,2245( 0,2025( 1,8228| 0,3691| 1,4461| 1,8152 6,14 20 TP [ NArb
?Rodentia gen. et sp. nov. 0,9000| 0,8000 0,7200] -0,3285| 1,6375| -0,5379| 2,2446| 1,7067 551 21 TP ?

RESULTATS

Cénogramme. Le cénogramme de la faune mammalienne du
CGL est construit sur la base de 21 taxons (Tab. 3, Fig. 5).
Les espéces documentant la microfaune (poids < 500 g) sont
bien représentées (Fig. 2). Elles incluent tous les rongeurs,
primates (a I’exception d’Azibius magnus), insectivores et
le macroscélididé. Les espéces de taille intermédiaire (poids
compris entre 500 g et 8 kg) sont moins nombreuses mais
toutefois bien représentées. Elles regroupent notamment le
primate Azibius magnus, les petits hyracoides (Microhyrax
lavocati, Helioseus insolitus et ?Thyrohyrax sp.) et les
deux ?« condylarthres ». Les espéces de grande taille (>
8 kg) représentent la minorité de 1’association mammalienne ;
elles correspondent aux hyracoides de taille moyenne
(Titanohyrax tantulus) et de grande taille (Megalohyrax gevini
et Titanohyrax ?mongereaui). Cette répartition ressemble
a celle retrouvée dans les cénogrammes des communautés
mammaliennes de la Formation Jebel Qatrani au Fayoum
(Egypte), mais elle en différe par la plus faible représentation
des grandes espéces de mammiferes.

Distribution pondérale des taxons arboricoles. Les analyses
effectuées pour la faune mammalienne du CGL indiquent
la présence en nombre décroissant des taxons arboricoles
dans trois classes de taille : petite (six especes : les rongeurs
zegdoumyidés et les primates Algeripithecus minutus et
Lazibadapis anchomomyinopsis), moyenne (deux espeéces de
primates : Azibius magnus et Azibius trerki) et ‘grande’ taille
(une espece : Microhyrax lavocati) (Fig. 6, Tab. 3).

Distribution pondérale et groupements taxonomiques.
Ces analyses révélent, d’une part, une décroissance rapide
de la diversité spécifique de la faune mammalienne du CGL
selon la distribution pondérale, montrant ainsi un déséquilibre

Tableau 4. Diversité¢ taxonomique et masses corporelles des mammiféres
du membre intermédiaire de la Formation du Glib Zegdou, Complexe de
Gour Lazib. Taxons : R-rongeurs, I-insectivores, P-primates, O-« ongulés »,
C-carnivores, A-autres. Masse corporelle : A- <1 kg, B-1 a<10kg, C-10 a <45
kg, D-45 a <180 kg, E- >180kg (selon Gagnon, 1997).

Taxons Masses corporelles

A

Py

Glibemys algeriensis

Glibia pentalopha

Glibia sp.

Zegdoumys lavocati
Zegdoumys sp.

Lazibemys zegdouensis
?Rodentia gen. et sp. nov.
Algeripithecus minutus

Azibius trerki

Lazibadapis anchomomyinopsis
Azibius magnus

?Condylarthra gen. et sp. nov. 1
?Condylarthra gen. et sp. nov. 2
Microhyrax lavocati

Hyracoidea gen. et sp. nov.
Thyrohyrax sp.

Titanohyrax ?mongereaui
Titanohyrax tantulus
Megalohyrax gevini

Helioseus insolitus

Insectivora sp. 1

Insectivora sp. 2

Chambius cf. kasserinensis
Glibzegdouia tabelbalaensis
Parvavorodon gheerbranti
Furodon crocheti
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Figure 5. Cénogramme de la communauté mammalienne du membre intermédiaire de la Formation continentale du Glib Zegdou, Complexe de Gour Lazib, illustrant

quelques especes emblématiques de I’assemblage fossilifere.

entre la diversité des espéces de petite taille et les autres
catégories (Fig. 7b). D’autre part, elles indiquent que le spectre
taxonomique se caractérise par la prédominance de trois
groupes (Fig. 7a), respectivement les « ongulés » (hyracoides
et ?« condylarthres », ~35%), les rongeurs (~26%) et les
primates (~15%). Les insectivores et les hyaenodontes sont
minoritaires. Globalement, cette prédominance en pourcentage
est comparable a celle des quatre biozones du Fayoum (seule
la FFZ 1 est représentée sur la figure 7). La différence réside
dans la proportion des rongeurs, moins représentés au Fayoum,
et inversement les hyaenodontes plus abondants au Fayoum.

DISCUSSION

Les niveaux fossiliféeres du membre intermédiaire de la
Formation continentale du Glib Zegdou ont livré un nombre
important de gyrogonites de charophytes documentant la famille
des Characeae (16 especes) et des Raskyellaceae (3 espéces)
(Mebrouk, 2011). Les charophytes sont des algues vertes
qui vivent actuellement dans les eaux douces ou saumatres
a faible énergie. Elles forment des prairies submergées,
parfois trés denses, dont la taille du thalle varie de quelques
centimeétres a plus d’un métre, selon la profondeur de la masse
d’eau (Riveline, 1986). L’abondance des charophytes dans la
Formation continentale du Glib Zegdou avait conduit Gevin et
al. (1975) puis Tabuce (2002) a proposer I’existence d’un vaste
lac. Toutefois, suite a nos observations sédimentologiques de
terrain, les faciés détritiques argilo-gréseux et les structures
chenalisées a stratifications obliques et entrecroisées indiquent
au contraire un systéme fluviatile méandriforme (Adaci et
al., 2009). Les faciés argilo-gréseux montrent des séquences
fluviatiles incomplétes (litages entrecroisés, lamines obliques
ou paralléles puis des phénomeénes de pédogénése (calcrétes
et silcrétes) vers le sommet de la formation (Adaci et al,
2016). De plus, la présence d’au moins six taxons de poissons

(parmi les Polypteriformes, Characiformes, Perciformes et
Siluriformes), dont certains ont une longueur estimée a plus
d’un metre (site HGL50 et 51 notamment), suggere une tranche
d’eau assez importante (Adaci et al., 2007). Entre les périodes
de crues, la sédimentation devait étre calme (accumulation de
charophytes) comme en attestent les dépots de silts et argiles.
La présence d’un os d’oiseau appartenant aux Presbyornithidae
(Garcia et al., 2020), dont les especes sont souvent trouvées en
grand nombre dans les environnements calmes va dans ce sens.

Durant le Paléogéne, Lofty et Van der Voo (2007) situent
I’ Afrique du Nord, plus au Sud qu’actuellement a la latitude de
15-17° N ce qui placerait la région du Glib Zegdou-Gour Lazib
sous des latitudes tropicales (Fig. 1A). Malgré tout, Abdeljaoued
(1991) et Abdeljaoued et al. (1998) proposent I’existence d’un
climat de type méditerranéen ou tropical a saisons seches
sur la plate-forme saharienne a 1’Eocéne inférieur et moyen
avec une humidité qui devait étre suffisante pour permettre
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Figure 6. Proportions du nombre d’espéces arboricoles dans la faune
mammalienne du Complexe de Gour Lazib selon les catégories de
poids proposées par Travouillon et Legendre (2009) : tres petite (TP, 0 a <10
g), petite (P, 10 a <100 g), moyenne (M, 100 a <1 kg), grande (G, 1 kg a <10
kg) et trés grande (TG, >10 kg).
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I’existence de cours d’eau permanents dans les Gour Lazib.
Cette hypothése d’une possible saisonnalité¢ dans les Gour
Lazib est soutenue par la faune de squamates et amphibiens.
Cet assemblage suggere en effet I’existence d’une forét humide
(présence de pipidés, d’un gymnophione et d’un serpent de
grade anilioide) mais aussi de périodes temporairement arides
indiquées par la présence d’un agamidé, d’un amphisbene et
d’un ranoide hyperossifié¢ (Rage et al., 2021). Enfin, la présence
de gastéropodes d’eau douce dans certains niveaux gréseux
chenalisés du membre intermédiaire (sites HGL90, HGL11 et
HGL62) ainsi que ’état désarticulé mais bien préservé de la
plupart des restes mammaliens impliquent un léger transport
sur de courtes distances suggérant une origine subautochtone
de I’assemblage mammalien.

La faune du CGL est considérée péné-contemporaine de
celle de Chambi en Tunisie. Les listes fauniques révélent
en effet de nombreuses similitudes au niveau spécifique
(Titanohyrax tantulus, Microhyrax lavocati, Witwatia sigei,
Furodon crocheti et Parvavorodon gheerbranti) et générique
(Zegdoumys, Algeripithecus et Chambius) (voir synthése
dans Marivaux et al., 2025 : SOM table S1). A cela s’ajoute
I’identification récente a Chambi (locus CBI-4) d’un hyracoide
de grande taille similaire a Titanohyrax ?mongeraui du locus
HGL61 du CGL (RT, obs. pers.). Les deux assemblages se
caractérisent également par ’absence de proboscidiens et
d’embrithopodes. En revanche, en termes d’abondances
relatives, la faune de Chambi se distingue de celle du CGL
par une trés forte représentation des chiroptéres (locus CBI 2),
ainsi que de Chambius cf. kasserinensis et Titanohyrax
tantulus (locus CBI-1). Ces différences qualitatives pourraient
s’expliquer par des contextes de dépot contrastés, la faune de
Chambi s’étant accumulée dans un environnement strictement
lacustre, proche de la marge téthysienne, et donc trés différent
de celui du CGL.

De méme, dans la Formation Jebel Qatrani (Fayoum,
Egypte), malgré une bonne représentation des taxons de trés
grande taille tels que les proboscidiens (Palaeomastodon,
Moeritherium), un embrithopode (Arsinoitherium) et un
hyracoide (Zitanohyrax ultimus), le cénogramme décrit un
milieu forestier fermé soumis a des conditions climatiques
humides et chaudes (Ducroq, 1997), défini comme un
paléodelta du Nil (Bown et Kraus, 1988).

Le cénogramme du CGL montre une distribution continue
(Fig. 5), évoquant indiscutablement le modéle forestier
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fermé de Legendre (1989) représentant les foréts tropicales
actuelles d’Afrique. Cet auteur a montré également que la
pente des grandes especes (plus de 8000 g) est plus raide dans
les environnements les plus arides. Celle des Gour Lazib se
redresse sur le cénogramme car les espéces de grande taille ne
sont représentées que par trois taxons sur 21. Le milieu serait
ainsi modérément aride ; cette aridité pourrait étre expliquée
par des saisons séches et chaudes dans cette partie de I’ Afrique
au cours de I’Eocéne inférieur, mais avec une humidité
suffisamment élevée pour permettre 1’existence de cours d’eau
importants et permanents et de plaines alluviales expliquant la
présence de gros poissons et I’abondance des charophytes.

Le cénogramme du CGL indique par ailleurs que la pente des
especes de petite taille (< 500 g) est faible et leur nombre est
dominant. Selon le modele de Legendre (1989), un tel profil du
cénogramme serait indicatif d’un climat plutdt chaud. La méme
structure est observée sur le cénogramme de la Formation Jebel
Qatrani avec une microfaune bien représentée. Concernant
la distribution pondérale des taxons arboricoles (Fig. 6), la
diversité décroissante de taxons arboricoles au sein des trois
classes (petite, moyenne et grande) plaide en faveur d’un habitat
fermé. En effet, Travouillon et Legendre (2009) ont constaté
que les habitats fermés contiennent des especes arboricoles
de toutes les tailles (grande, moyenne et petite) tandis que
les habitats semi-ouverts contiennent des espéces arboricoles
mais de grandes tailles seulement et les habitats ouverts ne
contiennent aucune espéce arboricole. L’interprétation de la
distribution pondérale des taxons arboricoles du CGL rejoint
ainsi la conclusion faite a propos du cénogramme.

Concernant la distribution pondérale des espéces du
CGL, le déséquilibre entre les nombreuses especes de petite
taille (~58 % de la faune) et les autres catégories évoque les
milieux fermés. En effet, ceux-ci se caractérisent par une
abondance des especes de moins de 1 kg, puis par un gradient
décroissant presque continu vers les plus grandes formes. Les
milieux ouverts possédent également un nombre important
de petites espéces, mais les autres catégories présentent des
valeurs proportionnellement plus équilibrées. Selon ce critére,
I’environnement du CGL devait possiblement étre plus ouvert
que celui du FFZ 1.

Enfin, bien que la diversit¢ taxonomique globale de
la faune du CGL soit relativement faible comparée aux
communautés actuelles (Fig. 8c, 8f), la structure des
groupements taxonomiques suggere qu’en termes de diversité
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Figure 7. Analyse de la diversité écologique de la faune mammalienne du Complexe de Gour Lazib et comparaison avec la zone faunique FFZ1 (Eocéne terminal)
de la Formation Jebel Qatrani du Fayoum proposée par Gagnon (1997). A) Diversité taxonomique (Taxons : R-rongeurs, I-insectivores, P-primates, O-« ongulés »,
C-carnivores, A-autres). B) Distribution pondérale (A- <1 kg, B-1 a <10 kg, C-10 a <45 kg, D-45 a <180 kg, E- >180 kg).
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générique et spécifique (Fig. 8a-f), la faune du CGL évoque
un environnement fermé, évoquant celui des quatre biozones
fossiliféres de la Formation Jebel Qatrani (FFZ 1-4). En effet,
malgré la relative diversité des primates, évoquant a la fois les
milieux ouverts et forestiers (Fig. 8a et 8d), la faible diversité
des « ongulés » avoisine celle des milieux forestiers actuels, et

elle est trés inférieure a celle des milieux ouverts (Fig. 8b et 8e).
Parmi les « ongulés » du CGL, les hyracoides sont majoritaires
et présentent une riche diversité spécifique. Ils documentent
par ailleurs les plus grands mammiferes de la faune.
Comparativement au Fayoum et aux autres sites du Paléogéne
africain, I’absence de proboscidiens et d’embrithopodes est
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Figure 8. Diversité générique (A-C) et spécifique (D-F) des primates, des « ongulés » et des mammiféres. En vert, les environnements forestiers africains actuels :
1-Irangi, 2-Amani, 3-Seredou, 4-Ruwenzori, 5-Sangmelina, 6-Mt Nimba. En jaune, les environnements ouverts africains actuels : 7-Karmoja, 8-Jebel Marra, 9-Tsavo,
10-Ruwenzori, 11-Rukwa, 12-Zinave. En marron clair, les quatre biozones fauniques de la Formation Jebel Qatrani (Fayoum): 13-FFZ1, 14- FFZ2, 15-FFZ3, 16-
FFZ4 (Gagnon, 1997). En marron, 17- Complexe des Gour Lazib.
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a noter dans le CGL, ainsi qu’a Chambi, alors méme que ce
dernier site documente un environnement radicalement différent
de celui du CGL. Cette absence pourrait-elle s’expliquer par
une compétition écologique avec les hyracoides de grande
taille (Titanohyrax ?mongereaui et Megalohyrax gevini) 7 A
ce stade, la question demeure ouverte. Il convient toutefois de
rappeler que si la surreprésentation des espéces de petite taille
au site HGL50 suggere un tri hydrodynamique défavorable a la
conservation des taxons de grande taille, ce biais est compensé
par les sites HGL61 et HGL10, riches en macrorestes. A titre
d’exemple, le site HGL61 a livré plus de 35 restes dentaires
attribuables a Titanohyrax ?mongereaui, ainsi que de nombreux
¢léments postcraniens documentant cet hyracoide de grande
taille. Les proboscidiens et les embrithopodes y sont bien
absents.

CONCLUSION

L’ensemble des données lithostratigraphiques,
sédimentologiques, fauniques (mammiféres, oiseaux, poissons
actinoptérygiens et protoptéres, squamates et amphibiens) et
floristiques (charophytes) suggére ainsi 1’existence d’une forét
tropicale peu ouverte autour de 49-46 Ma dans les Gour Lazib
avec I’existence de cours d’eau méandriformes, importants
et permanents. Cet environnement évoque de trés prés celui
proposé pour la séquence continentale du Fayoum de la
transition Eocéne-Oligocéne ; a la différence que ce dernier est
nettement d’influence littorale (deltaique). Plus hypothétique
est la présence dans les Gour Lazib d’une saisonnalité, avec
I’existence de possibles périodes temporaires modérément
arides.
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