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Résumé. – Deux gisements situés sur la commune de Cruzy (Hérault, France), dont les associations fauniques indiquent
un âge campanien supérieur – maastrichtien inférieur, ont chacun livré un arrière-crâne que nous attribuons au genre
Rhabdodon. L’occiput provenant du gisement de Massecaps (M4) est partiel mais exceptionnellement bien conservé.
Cet occiput appartenait à un individu juvénile, comme l’indique la présence de lignes de sutures clairement visibles
entre les différentes pièces osseuses. L’occiput du gisement de Montplô Nord (MN25) est partiel, largement déformé et
appartenait à un individu adulte. Jusqu’à maintenant, les restes d’ornithopodes du Crétacé supérieur du Sud de la France
ont été attribués soit aux Hadrosauridae, soit à Rhabdodon. Les ornithopodes évolués (Hadrosauridae) possèdent, d’une
part, une faible crête nuchale, et d’autre part, des exoccipitaux qui se rejoignent pour former une barre plus ou moins
épaisse dorso-ventralement sur le bord dorsal du foramen magnum, excluant ainsi le supraoccipital de ce bord. L’ab-
sence de crête nuchale sur le supraoccipital et la participation de ce dernier au bord dorsal du foramen magnum sur les
spécimens M4 et MN25, impliquent une attribution au genre Rhabdodon.

Les arrière-crânes M4 et MN25 ont été comparés à un occiput juvénile de Tenontosaurus tilletti, un Iguanodontia
basal du Crétacé inférieur nord-américain, considéré comme groupe frère de Rhabdodon. Malgré de nombreux caractères
partagés, notre étude révèle que l’arrière-crâne de Rhabdodon présente des caractères plus primitifs que ceux de Tenon-
tosaurus. Les exoccipitaux de Tenontosaurus se rejoignent au niveau de la surface dorsale du foramen magnum pour
former une barre sur le bord dorsal du foramen magnum. D’après Norman [1984], ce renforcement accompagné d’autres
adaptations sur le crâne, permettrait de réduire le stress occasionné par une mastication plus élaborée. Rhabdodon appa-
raît donc comme membre du clade à mastication plus primitive des « hypsilophodontoïdes », chez qui les exoccipitaux
sont exclus de la marge dorsale du foramen magnum. Chez Tenontosaurus tilletti, la bande formée par la réunion des
exoccipitaux est beaucoup moins étendue dorso-ventralement que chez les « iguanodontoïdes » ou les « hadrosauroï-
des ». Tenontosaurus semble donc former un groupe intermédiaire entre le clade des « hypsilophodontoïdes » et celui
des « iguanodontoïdes ».

Osteological description of the braincase of Rhabdodon (Dinosauria, Euornithopoda) and
phylogenetic implications

Keywords. – Dinosaurs, Euornithopoda, Rhabdodon, Braincase, Osteology, Maastrichtian, France.

Abstract. – Since the 19th century, the Campanian and Maastrichtian continental deposits of southern France have yiel-
ded numerous dinosaur remains [Le Loeuff, 1991; 1998; Buffetaut et al., 1997; Laurent et al., 1991; Allain and Suber-
biola, 2003]. The ornithopod remains that have not been referred to the hadrosaurids have been systematically attributed
to Rhabdodon [Buffetaut and Le Loeuff, 1991; Buffetaut et al., 1996; Garcia et al., 1999; Pincemaille-Quillévéré,
2002]. This genus, initially named by Matheron [1869] after its discovery in the lower Maastrichtian of La Nerthe (Bou-
ches-du-Rhône), belongs to the Euornithopoda [sensu Sereno, 1999]. Rhabdodon represents the most common element
of the dinosaur assemblages from the late Cretaceous of southern France [e.g. Allain and Suberbiola, 2003]. Neverthe-
less, since the localities have only provided some fragmentary material [Pincemaille-Quillévéré, 2002], the global mor-
phology of this dinosaur and its phylogenetic placement within the euornithopods are still debated. The cranial
morphology of Rhabdodon is particularly poorly understood due to the rarity of cranial remains preserved in the locali-
ties of southern France [Matheron, 1869; Garcia et al., 1999; Buffetaut et al., 1999; Pincemaille-Quillévéré, 2002]. Buf-
fetaut et al. [1999] first mentioned the discovery of a braincase (M4) referred to Rhabdodon, at Massecaps, a locality
close to the village of Cruzy (Hérault, France). More recently, a new braincase (MN25) has been discovered at Montplô
Nord, another locality close to Cruzy (specimens M4 and MN25 are conserved in the Museum of Cruzy). Both these lo-
calities have revealed a diverse and abundant vertebrate fauna suggesting a late Campanian to early Maastrichtian age
[Buffetaut et al., 1999].

These braincases are described here in an attempt to detect potential autapomorphic characters in Rhabdodon, and
compared to a more complete braincase of Tenontosaurus, an euornithopod from the Lower Cretaceous of North America,
considered as the sister group of Rhabdodon [Weishampel et al., 1998; 2003; Garcia et al., 1999; Pincemaille-Quillévéré,
2002], in order to determine the potential differences and synapomorphies between the occiputs of the two genera. Fi-
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nally, the braincases from Cruzy are compared to those of the other euornithopods described in the literature.
Specimen M4 (figs. 1-4) is incomplete but exceptionally well preserved. This braincase belongs to a juvenile indi-

vidual, as shown by the numerous visible suture lines between the different cranial elements. Specimen MN25 (fig. 5) is
badly deformed and attributable to an adult individual. Until now, all the ornithopods from the Upper Cretaceous of
southern France have been referred either to hadrosaurs or to Rhabdodon. The Hadrosauridae show a low nuchal crest
and their exoccipitals meet and form a bar on the dorsal border of the foramen magnum, excluding the supraoccipital
from this border. Specimens M4 and MN25 do not present any nuchal crest and the supraoccipital participates in the
dorsal border of the foramen magnum. Both braincases M4 and MN25 are therefore attributable to Rhabdodon.

Specimens M4 and MN25 have been compared to the occiput of a juvenile Tenontosaurus tilletti (fig. 6 : MCZ
4205, conserved in the Museum of Comparative Zoology, Harvard University). This reveals that Tenontosaurus and
Rhabdodon share numerous characters : (1) the exoccipitals form the lateral borders of the foramen magnum, its ventral
border being occupied by the basioccipital; (2) the occipital condyle is partly constituted by the exoccipitals, and in the
same proportions; (3) the supraoccipital is rostrally oriented; (4) the suture line located between the prootic and the
laterosphenoid shows the same outline; (5) the cresta prootica starts within the paroccipital process and extends onto the
opisthotic; (6) the cresta prootica is transversal and non-horizontal; (7) the distribution of the cranial nerves is
homologuous along the lateral surface of the braincase. Nevertheless, the braincase of Tenontosaurus differs from that
of Rhabdodon in several significant respects : (1) the exoccipitals are dorsally connected, excluding the supraoccipital
from the dorsal border of the foramen magnum; (2) two small dorsal humps are present at the level of the suture of the
exoccipitals; (3) the supraoccipital is excluded from the dorsal border of the foramen magnum, which gives it a triangu-
lar shape; (4) the paroccipital processes are short, laterally flattened, and wing-shaped, and are more medio-dorsally ori-
ented than in Rhabdodon; (5) the cresta prootica follows a concave line and ends up on the prootic, at the level of the
opening of the trigeminal nerve; (6) the external curve of the laterosphenoids is stronger; (7) the suture between the
basioccipital and the opisthotic is very clear. The first of these unshared characters suggests that Rhabdodon belongs to
Norman’s [1984] ‘hypsilophodontoid’ clade and Tenontosaurus to the more evolved ‘iguanodontoid’ clade. The fusion
of the exoccipitals on the dorsal border of the foramen magnum, together with other cranial adaptations, may have re-
duced the stress caused by a more elaborate mastication. Rhabdodon appears to have had a more primitive type of masti-
cation. The strip formed by the reunion of the exoccipitals is less expanded dorso-ventrally in Tenontosaurus tilletti than
in the ‘iguanodontoid’ and ‘hadrosauroid’ clades. Tenontosaurus may therefore represent an intermediate group between
the ‘hypsilophodontoid’ and ‘iguanodontoid’ clades.

INTRODUCTION

Depuis le 19ème siècle, les sédiments continentaux campa-
niens et maastrichtiens d’Europe occidentale ont révélé de
nombreux gisements comportant des restes fossiles de ver-
tébrés incluant différents taxons de dinosaures [Le Loeuff,
1991 ; 1998 ; Buffetaut et al., 1997 ; Laurent et al., 1991 ;
Allain et Suberbiola, 2003]. Les restes d’ornithopodes,
non-attribuables à des hadrosaures et provenant de ces dif-
férents gisements, ont été généralement rapportés au genre
Rhabdodon [Brinkmann, 1988 ; Buffetaut et Le Loeuff,
1991 ; Buffetaut et al., 1996 ; Suberbiola et Sanz, 1999 ;
Garcia et al., 1999 ; Pincemaille-Quillévéré, 2002 ; Allain
et Suberbiola, 2003]. Ce genre, nommé par Matheron
[1869] à partir de matériel trouvé dans le Maastrichtien in-
férieur de La Nerthe (Bouches-du-Rhône, France), appar-
tient au groupe des euornithopodes [sensu Sereno, 1999].
La répartition temporelle du genre Rhabdodon s’étend du
Campanien inférieur au Maastrichtien supérieur [Le Loeuff,
1998]. Les restes crâniens autres que dentaires, attribués à
Rhabdodon dans des gisements campano-maastrichtiens du
Sud de la France, restent néanmoins extrêmement rares
[Matheron, 1869 ; Garcia et al., 1999 ; Buffetaut et al.,
1999 ; Pincemaille-Quillévéré, 2002].

Un arrière-crâne, attribué au genre Rhabdodon, a été
signalé par Buffetaut et al. [1999]. Ce spécimen (M4) pro-
vient du site de Massecaps (Commune de Cruzy, Hérault)
qui a livré un riche assemblage de vertébrés, comprenant
des poissons lépisostéidés, des amphibiens albanerpetonti-
dés et anoures, des tortues pleurodires et cryptodires, des
squamates, des crocodiliens mésosuchiens et eusuchiens,
des dinosaures (Abelisauridae, Dromaeosauridae, Titano-
sauridae et d’autres restes de Rhabdodon) et des oiseaux

(Enantiornithes). D’après cette association faunique, l’âge
du gisement de Massecaps a été estimé à l’intervalle Cam-
panien supérieur – Maastrichtien inférieur [Buffetaut et
al., 1999].

Plus récemment, un nouvel arrière-crâne inédit (MN25)
a été découvert dans un autre gisement de la commune de
Cruzy (site de Montplô Nord). Il s’agit d’un occiput asso-
cié à divers restes postcrâniens attribués au genre Rhabdo-
don (une scapula, un fémur, deux vertèbres dorsales et
deux vertèbres caudales). Ce gisement a révélé un assem-
blage faunique comparable à celui du site de Massecaps et
est donc également attribuable à l’intervalle Campanien
supérieur – Maastrichtien inférieur. Ces deux pièces crâ-
niennes (M4 et MN25) sont conservées au Musée de Cruzy
(Hérault).

Dans ce travail, ces deux arrière-crânes sont décrits afin
de déterminer la présence d’éventuels caractères autapo-
morphiques chez Rhabdodon. Ces pièces sont également
comparées à un arrière-crâne plus complet de Tenontosau-
rus tilleti (MCZ 4205, Museum of Comparative Zoology,
Harvard University), un euornithopode américain du Créta-
cé inférieur considéré comme groupe frère de Rhabdodon
[Weishampel et al., 1998 ; 2003 ; Garcia et al., 1999 ; Pin-
cemaille-Quillévéré, 2002], afin de préciser les différences
et les synapomorphies éventuelles entre les arrière-crânes
de ces deux genres. Enfin, les pièces de Cruzy sont compa-
rées avec les occiputs des autres Euornithopodes décrits
dans la littérature (incluant en particulier Zalmoxes [Weis-
hampel et al., 2003], un taxon du Maastrichtien supérieur
de Roumanie également reconnu comme proche parent de
Rhabdodon), pour évaluer le degré d’évolution relatif des
arrière-crânes de Rhabdodon.
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DESCRIPTION

Arrière-crâne M4 (figs. 1-4) : site de Massecaps

Tableau de mesures (en mm)

– Longueur (de l’extrémité caudale des processus
paroccipitaux à l’extrémité crâniale du latérosphénoïde) : 70

– Hauteur (en vue latérale) : 62
– Largeur (en vue dorsale, entre les deux processus

paroccipitaux) : 52
– Largeur (en vue dorsale, entre les deux prootiques) : 28

Cet arrière-crâne est incomplet. Sont conservés : le su-
praoccipital, les exoccipitaux, la base des processus parocci-
pitaux, les opisthotiques, les prootiques et le latérosphénoïde
gauche (fig. 1). Le basioccipital, ainsi que le basisphénoïde,
sont manquants. De nombreux auteurs rapportent que les su-
tures entre les os de l’occiput sont partiellement ou totale-
ment oblitérées chez les individus adultes de différents
groupes de dinosaures, alors que ces sutures sont souvent
clairement visibles chez les individus juvéniles [Lambe,
1920 ; Gilmore, 1933 ; Lull et Wright, 1942 ; Langston,
1960 ; Ostrom, 1961 chez les Hadrosauridae ; Colbert et
Russel, 1969 chez les Dromaeosauridae]. La présence de tel-
les lignes de suture entre la majorité des os de l’occiput du
spécimen M4 indique que cette pièce appartenait à un indivi-
du juvénile.

Supraoccipital

Le supraoccipital est situé entre les pariétaux antéro-latérale-
ment, les prootiques ventralement et les exoccipitaux posté-
ro-latéralement. Bien que les pariétaux soient manquants
sur l’occiput M4, la ligne de suture entre ces os et les mar-
ges latérales et antérieure du supraoccipital est parfaitement
conservée (fig. 2). La marge dorsale du supraoccipital est
légèrement inclinée rostralement et ne présente pas de crête
nuchale, contrairement aux Hadrosauridae et à Zalmoxes,
chez qui la présence d’une crête nuchale médiane a été ob-
servée [voir respectivement Lull et Wright, 1942 et Weis-
hampel et al., 2003]. Les marges postéro-latérales du
supraoccipital sont en contact avec les exoccipitaux. Les li-
gnes de suture entre ces os sont bien visibles (fig. 2). Le
bord ventral du supraoccipital forme la marge dorsale du fo-
ramen magnum ce qui confère au supraoccipital une forme
losangique comme chez Zalmoxes [Weishampel et al.,
2003]. En vue dorsale, la limite entre le supraoccipital et
l’exoccipital droit révèle une encoche qui pourrait corres-
pondre à la trace d’insertion du squamosal droit (fig. 3).

Exoccipitaux

Les exoccipitaux sont relativement réduits et forment la
partie la plus postérieure de la boîte crânienne. Ils sont en
contact dorso-médialement avec le supraoccipital, médiale-
ment avec le foramen magnum, postéro-latéralement avec les
processus paroccipitaux, antéro-latéralement avec les opis-
thotiques et ventralement avec le basioccipital. Les exocci-
pitaux sont exclus du bord dorsal du foramen magnum, mais
constituent ses parois latérales comme chez Zalmoxes
[Weishampel et al., 2003]. Ils participent à la formation du
condyle occipital et forment ses bords dorso-latéraux
comme chez la plupart des dinosaures [Gilmore, 1933]. La

ligne de suture entre les bords ventro-latéraux des
exoccipitaux et les bords dorso-latéraux du basioccipital est
fortement marquée (fig. 2). La limite entre les opisthotiques
et les exoccipitaux est indiscernable comme chez la plupart
des dinosaures. En effet, de nombreux auteurs ont constaté
que la région exoccipitale-opisthotique des dinosaures était
fusionnée et qu’il était particulièrement difficile d’en don-
ner les limites (voir par exemple Ostrom [1961] chez les
Hadrosauridae ; Norman [1986] chez Iguanodon ; Sereno
[1991] chez Lesothosaurus ; Molnar [1996] chez Muttabur-
rasaurus ; Galton [1997] chez Thescelosaurus ; Weisham-
pel et al. [2003] chez Zalmoxes ; Knoll et al. [1999] chez
les Théropodes). Par ailleurs, Ostrom [1961] a précisé que
les lignes de sutures des exoccipitaux avec les autres os de
la partie occipitale du crâne étaient souvent oblitérées chez
les individus adultes.

Condyle occipital

Les exoccipitaux et les opisthotiques participent dorso-laté-
ralement au condyle occipital. La partie ventrale correspon-
dant au basioccipital est ici manquante (figs. 1 et 2). Ce type
de participation est commune à de nombreux ornithopodes
comme les Hadrosauridae, Zephryosaurus, Muttaburrasau-
rus et Tenontosaurus [respectivement, Ostrom, 1961 ; Sues,
1980 ; Molnar, 1996 ; Winkler et al., 1997].

Opisthotiques

Les opisthotiques forment la partie postérieure des parois
ventro-latérales de la boîte crânienne. Comme pour les
exoccipitaux, les limites entre les opisthotiques et les os ad-
jacents sont très peu marquées (fig. 1). Chacun des deux
opisthotiques est bordé postérieurement par un exoccipital
sans que les lignes de suture ne soient visibles. L’interpréta-
tion de la position de cette limite est controversée. Norman
[1980] a situé cette limite à partir de la position de l’orifice
du nerf vague X alors que Gilmore [1933] a placé les orifi-
ces des nerfs hypoglossal XII et pneumogastrique sur la sur-
face latérale ventrale des exoccipitaux. Ostrom [1961] a
indiqué que la limite postérieure de l’opisthotique était
marquée par l’orifice du nerf XII situé plus postérieurement
par rapport à celui du nerf X. Au regard de l’oblitération
précoce des sutures entre ces deux os, il semble difficile de
définir la position exacte de la limite postérieure de l’opis-
thotique. Ventralement, l’opisthotique est bordé principale-
ment par le basioccipital et l’extrémité dorso-postérieure du
basisphénoïde. Le basioccipital est manquant, mais une
ligne de cassure observée sur le spécimen M4 pourrait cor-
respondre à sa ligne de suture avec l’opisthotique (fig. 1).
En effet, l’arrière-crâne juvénile de Tenontosaurus tilletti
MCZ 4205, plus complet, présente très clairement une ligne
de suture entre ces deux os qui correspond à celle de la
pièce M4. Enfin, dorso-antérieurement, l’opisthotique est
en contact avec le prootique qui le surplomble. La surface
latérale de l’opisthotique porte une crête proéminente trans-
versale (fig. 1). Cette crête dite « crista prootica » constitue
l’extension antérieure de la crête présente sur les processus
paroccipitaux [Ostrom, 1961].

La marge latérale de la région exoccipito-opisthotique
porte nettement les orifices de 3 foramens (fig. 1). Le pre-
mier orifice et le plus postérieur correspond au foramen du
nerf hypoglossal, dit nerf XII. Le second orifice est légère-
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ment décalé antéro-ventralement et correspond au foramen
commun des nerfs vague X et accessoire XI. Le dernier ori-
fice, correspondant au foramen auditif, occupe une position
antéro-dorsale. Ce foramen auditif se décompose en deux
orifices distincts. D’une part, l’orifice incluant la crista in-
terfenestralis et la fenêtre métotique, situé en position plus
ventrale et marquant le foramen du nerf glossopharyngien
dit nerf IX. D’autre part, la fenêtre ovale, en position plus
dorsale, marque la limite antérieure de l’opisthotique
[Ostrom, 1961], délimitant ainsi le prootique [Lambe,
1920]. La fenêtre ovale de l’arrière crâne de Rhabdodon fait
donc partie intégrante du prootique.

Processus paroccipitaux

L’évaluation de la participation respective des exoccipitaux et
des opisthotiques à la formation des processus paroccipitaux
est difficile. Il existe une grande variation d’interprétations
chez les auteurs qui décrivent les relations entre ces os [Nor-
man, 1984]. Le spécimen étudié présente des processus paroc-
cipitaux tronqués sans qu’il soit possible d’attribuer ces
cassures à de réelles lignes de suture (figs. 1, 2 et 3). Etant
donné le degré de fusion entre les exoccipitaux et les opistho-
tiques, il est probable que ces deux os participent à la forma-
tion des processus paroccipitaux sans qu’il soit possible de
déterminer le pourcentage de leur participation respective.

Prootiques

Les prootiques forment les parois postéro-latérales de la
boîte crânienne (figs. 1 et 3). Ils sont bordés postérieurement
par les opisthotiques, dorsalement par les pariétaux, ventrale-
ment par le basisphénoïde et antérieurement par les latéros-
phénoïdes. La limite entre le prootique et l’opisthotique est
marquée par la fenêtre ovale [Lambe, 1920 ; Gilmore, 1933],
les lignes de sutures entre ces deux os étant oblitérées. Par

contre, la ligne de suture avec le latérosphénoïde est
nettement visible (fig. 1), en raison du caractère juvénile du
spécimen. Chez les individus adultes, cette suture n’est plus
visible et Lambe [1920] a placé la limite antérieure du proo-
tique à partir de la position de l’orifice correspondant au nerf
trijumeau, dit nerf V (position reptilienne typique). La limite
ventrale avec le basisphénoïde est impossible à localiser en
raison d’une forte coalescence entre les deux os. Les coossi-
fications, précédemment décrites entre certains os de l’ar-
rière-crâne juvénile M4, suggèrent la précocité de ce
processus dans le développement ontogénique.

La crista prootica se prolonge sur la surface latérale du
prootique et se termine au niveau de l’orifice du nerf facial
VII. Cette crête prootique suit une ligne transversale relati-
vement droite. La surface latérale du prootique porte 3 orifi-
ces (fig. 1). Le premier orifice est le plus postérieur et
correspond à la fenêtre ovale. Le troisième orifice est le
plus antérieur et correspond au nerf trijumeau qui est le plus
développé des orifices crâniens. A égales distances de ces
deux ouvertures s’ouvre le second orifice correspondant au
foramen du nerf facial, en position plus ventrale.

Latérosphénoïde

Seul le latérosphénoïde gauche est conservé (figs. 1, 3 et 4). Il
occupe une position reptilienne typique en formant une partie
de la paroi latérale de la boîte crânienne et en marquant la li-
mite antérieure du prootique à partir de la position du nerf V
[Lambe, 1920]. Le latérosphénoïde est bordé postérieurement
par le prootique. Chez les Hadrosauridae, Ostrom [1961] a ob-
servé une coalescence quasi-complète du latérosphénoïde avec
les os adjacents. Chez le spécimen M4, la ligne de suture entre
le latérosphénoïde et le prootique est très clairement marquée ;
la ligne de cassure du latérosphénoïde droite se situe donc
exactement au niveau de cette suture (fig. 1).
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FIG. 1. – Rhabdodon. Arrière-crâne juvénile M4 en
vue latérale gauche (A et B) et en vue latérale droite
(C et D). Abréviations : ci. crista interfenestralis ;
cp. crista prootica ; fm. fenêtre métotique ; fo. fe-
nêtre ovale ; l. latérosphénoïde ; lsob. ligne de suture
entre l’opisthotique et le basioccipital ; lspl. ligne de
suture entre le prootique et le latérosphénoïde ; o.
opisthotique ; p. prootique ; pp. processus paroccipi-
tal. Les chiffres romains indiquent les orifices des
nerfs crâniens. Échelle : 5 cm.
FIG. 1. – Rhabdodon. Juvenile braincase M4 in left
lateral (A and B) and right lateral (C and D) views.
Abbreviations : ci. crista interfenestralis; cp. crista
prootica; fm. fenestra mitotica; fo. fenestra ovalis;
l. laterosphenoid; lsob. suture between the opistho-
tic and the basioccipital; lspl. suture between the
prootic and the laterosphenoid; o. opisthotic; p. pro-
otic; pp. paroccipital processes. Roman numerals
indicate cranial nerves. Scale bar : 5cm.



Arrière-crâne adulte MN 25 (fig. 5) : site de Montplô
Nord

Tableau de mesures (en mm)

– Longueur (de l’extrémité distale du condyle occipital
à l’extrémité proximale de la pièce) : 110

– Hauteur (en vue latérale) : 92
– Largeur (en vue dorsale, entre les deux processus pa-

roccipitaux) : 115

Cette pièce (fig. 5) est de plus grande taille que l’occiput
M4 et suggère une attribution à un individu adulte. Peu de
caractères sont accessibles étant donné l’état de déformation
de ce spécimen. Le supraoccipital, les latérosphénoïdes, le
basioccipital et le basisphénoïde n’ont pas été conservés.
Toutefois, quelques caractères semblent similaires à ceux du
spécimen M4 et permettent de l’attribuer au même taxon. Les
orifices correspondant aux nerfs crâniens du spécimen MN
25 présentent la même distribution que chez le spécimen M4.
De plus, la morphologie générale des processus paroccipi-
taux est semblable pour les deux arrière-crânes étudiés.

ATTRIBUTION AU GENRE RHABDODON

La discussion sur l’attribution taxonomique des arrière-crâ-
nes MN25 et M4 n’est réalisée qu’au niveau générique.
L’arrière-crâne des ornithischiens est une partie relative-
ment stable du squelette et sujet à de nombreuses homopla-
sies [P. Sereno, com. pers.]. De plus, le nombre limité et la
qualité de préservation du matériel n’ont, à ce jour, pas per-
mis d’isoler d’autapomorphies susceptibles d’être utilisées
dans les reconstructions phylogéniques des ornithischiens.
Enfin, au sein des ornithopodes, la variabilité morpholo-
gique intragénérique de l’occiput est très faible, comme le
démontrent les études réalisées sur les deux espèces de Te-
nontosaurus [Ostrom, 1970 ; Winkler et al., 1997] et celles
d’Iguanodon [Norman, 1980 ; 1986].

Quand bien même, l’attribution de ces ossements au
genre Rhabdodon est délicate. Il n’existe aucune autapo-
morphie isolant les ornithopodes et a fortiori Rhabdodon,

au niveau de l’arrière-crâne [Benton, 1990; Sereno, 1999].
Dans ce contexte, pour attribuer les arrière-crânes MN 25 et
M4, la méthode la plus appropriée consiste à procéder par
élimination des autres taxons qui ont été retrouvés dans les
gisements du Crétacé supérieur d’Europe occidentale. Jus-
qu’à maintenant, les seuls restes d’ornithopodes signalés
dans les gisements du Crétacé supérieur du Sud de la
France, appartiennent soit à des hadrosaures, soit à Rhabdo-
don. Les ornithopodes évolués (Hadrosauridae) possèdent,
d’une part, une faible crête nuchale, et d’autre part, des
exoccipitaux qui se rejoignent pour former une barre plus
ou moins épaisse dorso-ventralement sur le bord dorsal du
foramen magnum, excluant ainsi le supraoccipital de ce
bord. L’attribution des arrière-crânes de Cruzy au groupe
des Hadrosauridae est donc récusée par l’absence de ces
deux caractères. Dans ce contexte, et compte tenu de l’ab-
sence de réels caractères diagnostiques sur les arrière-crâ-
nes MN25 et M4, il apparaît le plus parcimonieux de les
attribuer au genre Rhabdodon, d’autant plus que ce genre
est représenté dans les gisements de Cruzy par de nombreux
autres restes (dents, mâchoires, éléments post-crâniens).

DISCUSSION

A partir d’une analyse cladistique, Garcia et al. [1999] ont
montré que Tenontosaurus, un taxon nord-américain du
Crétacé inférieur, était groupe frère de Rhabdodon [voir
aussi Pincemaille-Quillévéré, 2002 ; Weishampel et al.,
2003]. Jusqu’à maintenant, cependant, aucune comparaison
des pièces crâniennes des deux genres n’avait été réalisée.
Notre étude ostéologique de Tenontosaurus s’est portée sur
un occiput particulièrement bien conservé de Tenontosaurus
tilletti (MCZ 4205 ; fig. 6), partiellement décrit et figuré par
Galton [1989]. Cette pièce présente l’avantage, d’une part,
d’être subcomplète (au contraire de Zalmoxes [Weishampel
et al., 2003], dont la morphologie crânienne a été inter-
prétée à partir de l’analyse de pièces osseuses issues de dif-
férents individus), et d’autre part, d’appartenir à un individu
juvénile (comme l’occiput M4) puisqu’elle présente de
nombreuses lignes de suture entre les différents os. L’ar-
rière-crâne MCZ 4205 est légèrement plus grand et plus
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FIG. 2. – Rhabdodon. Arrière-crâne juvénile M4 en
vue postérieure (A et B). Abréviations : co. condyle
occipital ; ex. exoccipitaux ; fm. foramen magnum ;
lscb. Ligne de suture entre le condyle occipital et le
basioccipital ; lses. ligne de suture entre les exoccipi-
taux et le supraoccipital ; lsps. ligne de suture entre
le pariétal et le supraoccipital ; pp. processus paroc-
cipital ; s. supraoccipital ; Échelle : 5 cm.
FIG. 2. – Rhabdodon. Juvenile braincase M4 in pos-
terior view (A and B). Abbreviations : co. occipital
condyle; ex. exoccipital; fm. foramen magnum; lscb.
suture between the occipital condyle and the basioc-
cipital; lses. suture between the exoccipital and the
supraoccipital; lsps. suture between the parietal and
the supraoccipital; pp. paroccipital processes; s. su-
praoccipital; Scale bar : 5 cm.



complet que l’arrière-crâne M4 étant donné que le basiocci-
pital et le basisphénoïde sont conservés, et que les proces-
sus paroccipitaux sont complets.

L’étude comparée des arrière-crânes M4 et MCZ 4205 a
permis d’isoler plusieurs caractères communs aux genres
Tenontosaurus et Rhabdodon. (1) Les exoccipitaux forment
les bordures latérales du foramen magnum, le bord ventral
étant occupé par le basioccipital. (2) Le condyle occipital

est formé en partie, et dans les mêmes proportions, par les
exoccipitaux. (3) Le supraoccipital est orienté rostralement.
(4) La ligne de suture entre le prootique et le latérosphé-
noïde est dessinée de la même façon. (5) La crête prootique
prend naissance au niveau des processus paroccipitaux et se
prolonge sur l’opisthotique. (6) La crête prootique est trans-
versale et non horizontale comme chez Ouranosaurus et les
Hadrosauridae. (7) La distribution des nerfs crâniens est ho-
mologue le long de la surface latérale de l’occiput. Néan-
moins, plusieurs points différencient le spécimen MCZ
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FIG. 3. – Rhabdodon. Arrière-
crâne juvénile M4 en vue dor-
sale. co. condyle occipital ; l.
latérosphénoïde ; lsps. ligne de
suture entre le pariétal et le su-
praoccipital ; pp. processus pa-
roccipital ; p. prootique ; s.
supraoccipital ; Échelle : 5 cm.
FIG. 3. – Rhabdodon. Juvenile
braincase M4 in dorsal view.
co. occipital condyle ; l. late-
rosphenoid ; lsps. suture bet-
ween the parietal and the
supraoccipital ; pp. paroccipi-
tal processes ; p. prootic ; s. su-
praoccipital ; Scale bar : 5 cm.

FIG. 4. – Rhabdodon. Arrière-crâne ju-
vénile M4 en vue antérieure. fo. fora-
men magnum ; l. latérosphénoïde ; pp.
processus paroccipital ; s. supraoccipi-
tal ; Échelle : 5 cm.
FIG. 4. – Rhabdodon. Juvenile brain-
case M4 in anterior view. fo. foramen
magnum; l. laterosphenoid; pp. paroc-
cipital processes; s. supraoccipital;
Scale bar : 5 cm.

FIG. 5. – Rhabdodon. Arrière-crâne adulte MN25 en vue postérieure. co.
condyle occipital ; pp. processus paroccipital ; Échelle : 5 cm.
FIG. 5. – Rhabdodon. Adult braincase MN25 in posterior view. co. occipi-
tal condyle; pp. paroccipital processes; Scale bar : 5 cm.

FIG. 6. – Tenontosaurus tilletti. Arrière-crâne juvénile MCZ 4205 en vue
latérale gauche (A), en vue antérieure (B) et en vue dorsale (C). Abrévia-
tions : bo. basioccipital ; bs. basisphénoïde ; co. condyle occipital ;
cp. crista prootica ; ex. exoccipital ; fm. foramen magnum ; l. latérosphé-
noïde ; lses. ligne de suture entre les exoccipitaux et le supraoccipital ;
lsob. ligne de suture entre l’opisthotique et le basioccipital ; lspl. ligne de
suture entre le prootique et le latérosphénoïde ; lsps. ligne de suture entre
le pariétal et le supraoccipital ; o. opisthotique ; p. prootique ; pp. processus
paroccipital ; s. supraoccipital ; Echelle : 5 cm.
FIG. 6. – Tenontosaurus tilletti. Juvenile braincase MCZ 4205 in left lateral
(A), anterior (B) and dorsal (C) views. Abbreviations : bo. basioccipital;
bs. basisphenoid; co. occipital condyle; cp. crista prootica; ex. exoccipital;
fm. foramen magnum; l. laterosphenoid; lses. suture between the exoccipital
and the supraoccipital; lsob. suture between the opisthotic and the basiocci-
pital; lspl. suture between the prootic and the laterosphenoid; lsps. suture
between the parietal and the supraoccipital; o. opisthotic; p. prootic;
pp. paroccipital processes; s. supraoccipital; Scale bar : 5 cm.



4205 (Tenontosaurus) du spécimen M4 (Rhabdodon). (1)
Les exoccipitaux se réunissent dorsalement, excluant le su-
praoccipital de la marge dorsale du foramen magnum. (2)
Deux petits bourrelets dorsaux sont présents au niveau de la
suture des exoccipitaux. (3) L’exclusion du supraoccipital
de la marge dorsale du foramen magnum confère à cet os
une forme triangulaire. (4) Les processus paroccipitaux, qui
semblent complets, sont courts, aplatis latéralement, donnant
une morphologie en forme d’aile, et orientés plus médio-
dorsalement que chez Rhabdodon. (5) La crête prootique
suit une ligne concave et se termine sur le prootique au ni-
veau de l’orifice du nerf trijumeau [Weishampel et Bjork,
1989]. (6) La courbure vers l’extérieur des latérosphénoïdes
est plus prononcée. (7) La ligne de suture entre le basiocci-
pital et l’opisthotique est très nette.

Norman [1984] a établi une classification morpho-fonc-
tionnelle au sein des ornithopodes d’après la morphologie
de l’occiput. Le clade des « fabrosauroïdes » et celui des
« hypsilophodontoïdes », possèdent un supraoccipital relati-
vement développé dont le bord ventral participe à la marge
dorsale du foramen magnum. Par contre, les clades des
« iguanodontoïdes » et des « hadrosauroïdes » possèdent un
supraoccipital réduit qui porte une crête nuchale peu déve-
loppée. Ce sont les exoccipitaux qui se rencontrent au ni-

veau du foramen magnum, qui excluent le supraoccipital de
la marge dorsale du foramen magnum et forment ainsi une
barre renforçant cette région du crâne. D’après Norman
[1984], ce renforcement accompagné d’autres adaptations
sur le crâne, permettrait de réduire le stress occasionné par
une mastication plus élaborée. Rhabdodon apparaîtrait donc
comme appartenant au clade à mastication plus primitive
des « hypsilophodontoïdes ».

On peut préciser que chez Tenontosaurus tilletti [ce tra-
vail] ainsi que chez Tenontosaurus dossi [voir Winkler et
al., 1997], la bande formée par la réunion des exoccipitaux
est beaucoup moins étendue dorso-ventralement que chez
les « iguanodontoïdes » ou les « hadrosauroïdes ». Tenonto-
saurus semble donc former un groupe intermédiaire entre le
clade des « hypsilophodontoïdes » et celui des « iguanodon-
toïdes ».
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