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Résumé

De nombreuses traces de pieds dinosauroïdes, associées parfois avec la main, ont été récoltées depuis 1960 dans les diverses formations
gréseuses de la base du Trias de la bordure orientale du Massif Central. Les niveaux à ichnites, datés par les données palynologiques, micro-
paléontologiques et palichnologiques sont compris dans l’intervalleAnisien-Ladinien inférieur. L’interprétation paléontologique de ces emprein-
tes conduit à évoquer des Reptiles bipèdes, digitigrades, aux membres postérieurs parasagittaux, ayant des mains pentadactyles et des pieds
fontionnellement tridactyles II–IV, dont l’architecture osseuse est celle des Dinosaures Cératosaures du Trias supérieur. Les squelettes des
premiers Dinosauria, déjà bien diversifiés, sont connus au Ladinien sommital et au Carnien inférieur. Ceux de leurs ancêtres, les Dinosauri-
formes, le sont au Ladinien. Et, pour cette raison, les traces dinosauroïdes anisoladiniennes sont rapportées à ces animaux qui sont donc
apparus plus tôt, à l’Anisien voire à l’Olénékien supérieur. Les quelques traces de main chirothéroïde témoignent de leur origine « pseudo-
suchienne » ; les transformations du pied de ces Crurotarsi ayant été caractérisées par une réduction des orteils latéraux I, V et par l’acquisition
d’une articulation mésotarsale. Les empreintes dinosauroïdes du Trias moyen français ont été rangées dans les ichnoespèces Coelurosauri-
chnus perriauxi et Anchisauripus bibractensis. L’analyse discriminante réalisée uniquement à partir des traces de pied de ces ichnoespèces,
de celles du Trias supérieur et de l’Hettangien, montre que les ichnotaxons français diffèrent de manière significative de Grallator sensu Lull,
1953 mais aussi des ichnoespèces de Coelurosaurichnus de Franconie. C. perriauxi et A. bibractensis sont donc bien originales. Et il n’y avait
pas lieu, pour les auteurs, de reconsidérer leur nomenclature jusqu’à maintenant. Cependant, à la suite de l’évolution du concept de Grallator
Hitchcock, 1858 qui regroupe actuellement une grande partie des traces de pieds dinosauroïdes fonctionnellement tridactyles (II–IV), on peut
se demander s’il n’y a pas avantage à les inclure dans cet ichnogenre ou dans Atreipus, lorsque la trace de la main est présente.
© 2005 Elsevier SAS. Tous droits réservés.

Abstract

Numerous dinosauroid footprints which showing sometimes manus imprint mark were gathered, since 1960, from the lower sandstones
Triassic formations of the eastern border of the Massif Central (France). Tracks bearing levels are dated from palynological, micropalaeon-
tological and palichnological data. They belong to the period upper Anisian-lower Ladinian. The paleontological results show bipedal digiti-
grade reptiles with erected, long hind limbs, having also pentadactyl mani and (II-IV) tridactyl feet. The osteological feet inferred structure is
like that of Ceratosauria of Late Triassic age. The skeletons of first Dinosauria, diversified already well, are known in summit Ladinian and
lower Carnien and those of their ancestors, Dinosauriformes, in Ladinian. And, for this reason, the aniso-ladinian dinosauroid footprints are
ascribed to these last animals which thus appeared earlier, to Anisan even to late Olenekian. The chirotheroid hands show a “pseudosuchian”
origin which possibly took place during the late Olenekian; feet modifications of these Crurotarsi being characterized by I and V digits
reduction and a meso-tarsal joint. The Anisian-Ladinian dinosauroid footprints are ascribed to the ichnospecies Coelurosaurichnus perriauxi
and Anchisauripus bibractensis. The discriminant analysis computed from these latter ichnospecies, and others from the German Triassic,
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French and USA Hettangian indicate that C. perriauxi and A. bibractensis can not be included into Grallator sensu Lull, 1953 or Coeluro-
saurichnus of Franconie. By this way, these taxa are well original and till now, there was no reason to change their nomenclature. Nevertheless
because the numerous changes of Grallator which gathers now, most of dinosauroid footprints, it could be possible to include them into
Grallator for the feet and into Atreipus when the manus trace is connected with the foot.
© 2005 Elsevier SAS. Tous droits réservés.
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1. Introduction

Dans le Trias français, les plus vieilles traces dinosauroï-
des sensu Nopsca, 1923, ont été trouvées en 1960 par Geor-
ges et Germaine Demathieu. Elles l’ont été d’abord dans le
Mont d’Or Lyonnais puis dans l’Autunois. Il s’agissait alors
de quelques empreintes de pieds tridactyles isolées qui furent
décrites sous les noms d’Anchisauripus bibractensis Dema-
thieu, 1971 et de Coelurosaurichnus sp. (Demathieu, 1970,
1971).

À partir de 1969, l’exploitation, par Georges Gand, d’un
gîte ichnitifère de l’Autunois - la carrière de la Pissoire - per-
mit d’extraire de grandes surfaces à empreintes et de décou-
vrir de nombreuses pistes de bipèdes tridactyles qui furent
rapportées aux ichnogenres précédents (Gand, 1971 ; Dema-
thieu et Gand, 1972a, 1972b). Par la suite, les recherches
menées en Bourgogne dans plusieurs autres sites (Gand, 1971,
1979d ; Gand et al., 1973, 1976a, 1976b ; Demathieu et Gand,
1981a, 1981b, 1986) mais aussi en Ardèche (Demathieu et
Samama, 1968 ; Montenat, 1968 ; Courel et Demathieu, 1976)
en firent découvrir d’autres. Toutes ces traces dinosauroïdes
sont associées à celles de « Pseudosuchiens » = Crurotarsi et
de Lépidosauriens formant ensemble une palichnofaune
caractéristique du Trias moyen.

En se fondant sur les données palynologiques, micropa-
léontologiques et ichnologiques, les niveaux à empreintes de
pas de vertébrés de la Formation des Grés inférieurs ont été
datés du Trias moyen. Ce qui permet de considérer actuelle-
ment les traces dinosauroïdes triasiques françaises comme
les plus anciennes. D’où leur grand intérêt paléontologique
dans la mesure où elles permettent de discuter de l’origine
des dinosaures.

Leur comparaison morphométrique avec des empreintes
tridactyles plus jeunes, françaises et allemandes, permettra
aussi de rediscuter les questions de nomenclature.

2. Pistes et traces dinosauroïdes du Trias moyen

2.1. Localisation

Ces empreintes ont été récoltées dans diverses formations
de la base du Trias dites « Grès inférieurs » (Figs. 1 et 2). En
Bourgogne et dans le Lyonnais, ces Grès ont été exploités, au
19e siècle et dans la première moitié du 20e siècle, dans de

nombreuses carrières « d’arkoses » ouvertes pour la fabrica-
tion des pavés. Ce sont les gîtes ichnologiques (Courel, 1970 ;
Demathieu, 1970 ; Gand, 1971, 1979d). Plus au sud, en Ardè-
che, des galeries de mines de galène argentifère (Largen-
tière) et des affleurements naturels ont fourni aussi un grand
nombre d’empreintes (Demathieu et Samama, 1968 ; Courel
et Demathieu, 1976).

La majorité d’entre elles correspondent à des hyporeliefs
convexes. Elles sont observées dans des séquences élémen-
taires, associées à des pseudomorphoses de NaCl, des fentes
de dessiccation, des rides et à d’autres ichnotaxa attribués
pour certains à des Crurotarsi (Synaptichnium Nopsca, 1923 ;
Chirotherium Kaup, 1835 ; Isochirotherium Haubold, 1971 ;
Brachychirotherium Beurlen, 1950 et Sphingopus Dema-
thieu, 1966 : Figs. 4 et 5), pour d’autres, à des Lépidosau-
riens (Rhynchosauroïdes Maidwell, 1911), des Dinosauro-
morpha (Rotodactylus Peabody, 1948 : Fig. 3), à de petits
Cotylosauriens (Circapalmichnus Gand, 1977a ; Procolopho-
nichnium Nopsca, 1923) et à de petits microvertébrés indé-
terminés (Minutipes Demathieu, 1970 ; Longipes, Furcapes,
Paraophidichnium : tous trois de Demathieu, 1977) (Dema-

Fig. 1. Localisation des gîtes à traces dinosauroïdes du Trias moyen en
France ; Encadré 2 : Bourgogne et Lyonnais avecA = Auxois,Au = Autunois,
CC = Côte Châlonnaise et Charolais, M = Mâconnais, L = Mt d’Or Lyon-
nais ; Encadré 3 : A + G = Ardèche et Gard.
Fig. 1. Localisation of middle Triassic dinosauroid footprints in France.
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thieu, 1966, 1970, 1971, 1977 ; Demathieu et Gand, 1974 ;
Gand, 1974c, 1977a, 1977b, 1979b). L’ensemble constitue
une palichnofaune caractéristique des formations des « Grès
inférieurs » dites du Mâconnais en Bourgogne, du Lyonnais
(NW de Lyon) et du Roubreau, enArdèche. Elles ont été mises
en place au cours de la transgression du Trias moyen sur le
socle paléozoïque de la bordure orientale du Massif Central
(Courel, 1970, 1973 ; Courel et al., 1984).

2.2. Âges des ichnogîtes

2.2.1. En Bourgogne

2.2.1.1. Dans la Côte-de-Beaune, le Châlonnais
et le Mâconnais (Fig. 2(2)). La Formation des Grès infé-
rieurs est sous-jacente à la Formation des Calcaires gréseux
de Milly qui a été datée du Ladinien par une riche micro-

faune à débris de Bivalves, Gastropodes, Entroques, Bryo-
zoaires, à dents de Poissons et à Foraminifères dont Ophtal-
midium chialingchiangense Ho, 1959 (Fig. 2(2), FO, P)
(Courel, 1970, 1973 ; Courel et al., 1984 : 78–79). Mais
comme la partie sommitale de cette formation carbonatée
contient aussi une association palynologique du Ladinien
supérieur (Adloff et Doubinger, 1979), ces Grès inférieurs
sont donc antérieurs au Ladinien supérieur.

« D’après les empreintes de reptiles, les Grès inférieurs du
Mâconnais se situent dans la partie supérieure de l’Anisien
ou/et la base du Ladinien » d’après Courel in Courel et al.
(1984 : 79). Ils sont datés de l’Anisien supérieur au Ladinien
inférieur par Demathieu in Courel et al. (1984 : 64) et par
Courel et Durand in Courel et al. (1984 : 70).

2.2.1.2. Dans le Charollais et l’Autunois. La carrière des
Brosses-Thillots (Mont-Saint-Vincent, Nord-Charollais), cel-

Fig. 2. Répartition verticale et âge des traces dinosauroïdes de la Formation des Grès inférieurs du Trias de la bordure orientale du Massic Central. 1 = Autunois,
Plateau d’Antully in Gand (1979a) ; 2 = Mâconnais, log d’après le sondage MA10 ; 3 = Mont d’Or Lyonnais, 2 et 3 in Courel (1970, 1973) ; Courel et al. (1984),
un peu modifié ; 4 = Ardèche, de Crussol aux Vans ; d’après Finelle (1981) ; Courel et al. (1984, 1998) ; Gand et al. (2000) ; FORM. = Formation avec
Egdg = Ensemble grésodolomitique gris ; lithologie avec A = argilites, AB = argilites bariolées, AN = argilites noires, B = brêches, D = dolomie, CA = calcaire,
G = Grès, GC = grès conglomératiques, GB = grès blonds, Ps = pseudomorphoses de NaCl ; Gy = Gypse ; Paléontologie avec Pe = Pellatia, Ac = Avicula
contorta, T.V = traces de vertébrés, INV = invertébrés, M = flore, C = conodontes, FO = foraminifères et P = microflore.
Fig. 2. Dinosauroid footprints vertical range from oriental triassic “Grès inférieurs F” of Massif Central.
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les du Plateau d’Antully, dans l’Autunois, (La Pissoire, Pont
d’Argent notamment ; Fig. 2(1)) qui ont fourni le plus grand
nombre de traces dinosauroïdes sont plus difficiles à dater
car microflore et microfaune n’y ont pas été trouvées.

Dans ces régions, localisées à l’ouest du Mâconnais, les
Formations des Grès inférieurs du Mâconnais et des Calcai-
res gréseux de Milly sont réduites en épaisseur et n’y sont
plus clairement distinguables. Dans le secteur du Mont-Saint-
Vincent, elles ont été regroupées sous le vocable de « Grès
fin à pseudomorphoses de sel gemme et empreintes de repti-
les » (Courel, 1970 : 32 ; Courel, 1973 : 19) et dans l’Autu-
nois, sous celui de « Grès d’Antully » ou « Grès fin à emprein-
tes de Reptiles et pseudomorphoses de sel gemme » (Courel,
1970 : 47–51 ; Courel, 1973 : 24).

En se fondant sur l’association palichnologique récoltée
dans ces formations, plus riche en traces dinosauroïdes que
dans les gîtes plus orientaux (Mâconnais, Châlonnais), Dema-
thieu a daté celle de l’Autunois, les Grès d’Antully, du som-
met de l’Anisien supérieur au Ladinien inférieur compris (in
Courel et al., 1984 : 64).

2.2.2. Dans le Lyonnais (Fig. 2(3))
Les Grés inférieurs du Lyonnais sont sous-jacents aux

« Calcaires roses de la Font-Poivre » qui ont livré une faune à
dents de Vertébrés, de Lamellibranches (Myophoria), de Gas-
tropodes, de Brachiopodes et une microfaune du Ladinien
(Courel, 1970, 1973 ; Courel in Courel et al., 1984 : 81). En
se fondant sur l’association à traces de pas de vertébrés, ces
Grés inférieurs ont le même âge que ceux du Mâconnais (Cou-
rel et al., 1984 : 64 et 81 ; cf. supra).

2.2.3. En Ardèche

En Ardèche, la Formation des Grès inférieurs du Rou-
breau sensu Finelle (1981) (= Grès à empreintes in Courel et
al., 1984, = Grès du Roubreau in Razin et al., 1996 ; Courel
et al., 1998) a livré dans les environs de Largentière et de
Daüs, plusieurs niveaux à traces de vertébrés qui sont locali-
sés dans les parties inférieure et moyenne de cette formation
(Fig. 2(4)) (Demathieu et Samama, 1968 ; Montenat, 1968 ;
Courel et Demathieu, 1976, 2000 ; Courel et al., 1980 ; Finelle,
1981).

À partir de données palynologiques, des niveaux précisés
par des numéros dans la colonne F de la Fig. 2(4), ont été
datés, en 2, de l’Anisien-Ladinien (Doubinger etAdloff, 1977)
et, de 1 à 3, de l’Anisien au Ladinien inférieur compris (Fau-
connier et al., 1996). Les Conodontes (Fig. 2(4), colonne C)
précisent la base du Ladinien (Hirsh in Courel et al., 1998).

En croisant ces diverses datations, les Grés inférieurs du
Roubreau se sont donc déposés durant l’Anisien et le som-
met du Ladinien inférieur. Ils surmontent la Formation des
Grès de base à faciès Buntsandstein qui n’a pas été datée dans
ce département (Fig. 2(4)) ni d’ailleurs, plus au sud, dans le
Gard, où elle est connue sous le nom de « Formation infé-
rieure » (Perrissol, 1990).

Précisons aussi, qu’à partir de données palynologiques
(Fig. 2(4)), les niveaux 7 et 8 ont été datés du Carnien (Fau-
connier et al., 1996). Les no 5, du Ladinien supérieur, no 6 de
la limite Ladinien-Carnien et le no 7 ont été rangés dans le
Carnien inférieur, d’après Doubinger etAdloff (1977) ; 10 n’a
pas été daté.

Fig. 3. 1 = Rhynchosauroïdes petri Demathieu, 1966, Chasselay, Mont d’Or Lyonnais, (Demathieu, 1970) ; 2 = R. triangulus Gand, 1977b (Autunois, la
Pissoire, niveau EF2) ; 3 = R. sphaerodactylus Demathieu, 1971, Chasselay ; 4 = Rhynchosauroïdes lutevensis Demathieu, 1984, Formation inférieure, Lodé-
vois ; 5 = Rhynchosauroïdes majus Demathieu, 1970, Chasselay ; 6 = R. virgiliae Demathieu, Ramos et Sopeña, 1978, Pont d’Argent, Autunois (Demathieu et
Gand, 1981a, 1981b) ; 7 = Rhynchosauroïdes maximus Gand, 1974c, les Brosses-Thillots, Charollais ; 8 = Rotodactylus bessieri Demathieu, 1984, Formation
inférieure, Lodévois ; 9 = Rotodactylus lucasi Demathieu et Gand, 1973, pied, la Pissoire ; 10 = couple P-M Rotodactylus velox Demathieu et Gand, 1974, la
Pissoire ; 11 = Rotodactylus rati Demathieu, 1971, pied, Pont d’Argent ; 1-11 = holotypes ; P = pied, M = main ; pige = 1 cm.
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Fig. 4. Ichnoespèces-types de Synaptichnium, Chirotherium, Brachychirotherium et Isochirotherium ; 1. Synaptichnium priscum, Demathieu, 1970, Chasse-
lay ; 2. S. argantobrivense Demathieu et Gand, 1981b, Pont d’Argent ; 3. S. cameronensis Peabody, 1948, Pont d’Argent (Demathieu et Gand, 1981b) ; 4. S.
diabloense Peabody, 1948, carrière de Saint-Vérand, Mâconnais (Demathieu et Gand, 1986) ; 5. Chirotherium barthi Kaup, 1835, les Brosses-Thillots (Gand,
1975b) ; 6. C. mediterraneum Demathieu et Durand, 1991, Carnoulès près d’Alès, Ensemble des Argiles noires inférieures (Perrissol, 1990) = E. des Argiles
silteuses, grès à moulages (Courel et al., 1984) ; 7. Brachychirotherium tintanti Demathieu, 1971, Chasselay ; 8. B. gallicum (Demathieu, 1984), Formation
inférieure, Lodévois ; 9. B. circaparvum, Demathieu, 1971, Chasselay ; 10. B. pachydactylum Demathieu et Gand, 1973, la Pissoire ; 11. B. lorteti Lortet, 1892,
les Brosses-Thillots (Gand, 1974a). 12. Isochirotherium coureli Demathieu, 1970, Chasselay ; 13. I. felenci Courel et Demathieu, 1976, F. Grès du Roubreau,
Ardèche ; 14. I. circademathieui Gand, 1979b, Culles-les-Roches ; 15. I. demathieui Haubold, 1970, Chasselay (Demathieu, 1970) ; 16. I. comblei Gand,
1979b, la Pissoire ; 17. I. delicatum Courel et Demathieu, 1976, Pont d’Argent (Gand, 1979a) ; mire = 1 cm pour 1–4 ; = 5 cm pour 5–17 ; P = pied, M = main.
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2.3. Description

2.3.1. Présentation
Les traces dinosauroïdes ont été décrites par Demathieu

(1970) pour le Lyonnais ; par Demathieu (1970, 1971) ;
Demathieu et Gand (1972a, 1972b, 1981a, 1981b) ; Gand
(1971, 1975a, 1976, 1978b, 1979c, 1979d) ; Gand et al.
(1976b) pour l’Autunois ; Gand (1973, 1974a) ; Gand et al.
(1973) pour le Nord-Charollais ; Gand (1977a) ; Gand (1978a)
pour le Châlonnais ; Demathieu et Gand (1986) pour le
Mâconnais ; Gand et al. (1976a) pour l’Auxois et Courel et
Demathieu (1976) pour l’Ardèche. C’est au total plusieurs
centaines d’empreintes qui ont été recueillies, la plupart
d’entre elles provenant des carrières de la Pissoire et de Pont
d’Argent du Plateau d’Antully dans l’Autunois.

En se fondant sur leurs caractères morphologiques, com-
plétés souvent par une étude statistique lorsque le nombre
d’échantillons le permettait, plusieurs ichnoespèces ont été
distinguées. Il s’agit d’Anchisauripus bibractensis, Coeluro-
saurichnus perriauxi Demathieu et Gand, 1972a ; Coeluro-
saurichnus sabinensis Gand et al., 1976a ; Coelurosaurich-
nus palyssii Gand, 1976 et Coelurosaurichnus largentierensis
Courel et Demathieu, 1976. Ces traces dinosauroïdes sont
associées à d’autres ichnoespèces, schématisées sur les Figs. 3
et 4, parmi lesquelles on a toujours rencontré Sphingopus
ferox, Chirotherium barthi, Brachychirotherium circapar-
vum, Demathieu, 1971 et B. tintanti Demathieu, 1971.

Afin de tenir compte de nouvelles découvertes d’emprein-
tes survenues après la description des ichnotypes C. per-
riauxi et A. bibractensis, les échantillons ont été remesurés
en utilisant la méthode de Lull (1953). Il en résulte les
Tableaux 1 et 2 qui contiennent les paramètres statistiques de
chacun d’eux.

Dans le texte, les abréviations suivantes seront utilisées :
L = longueur, l = largeur, P = pied, M = main, E = longueur
de l’enjambée, CPM = longueur du couple pied–main. On se
reportera aussi à la légende du Tableau 1.

Après le calcul des paramètres classiques, moyenne, écart-
type, etc., nous avons utilisé le test de Cramer fondé sur l’asy-
métrie pour apprécier la distribution de chaque caractère (Van
der Waerden, 1967 ; Courel et Demathieu, 1976 ; Gand, 1987).
Celui-ci suit d’autant mieux la loi normale que la probabilité
de dépasser la variable réduite (= VR) est supérieure au seuil
5 % ; soit VR = 1,96. Pour comparer les échantillons, le test
du rapport des variances dit de Fisher ou de Snédecor et celui
de Student pour les moyennes, explicités in Monjallon (1968)
et in Moroney (1970) seront utilisés.

2.3.2. Anchisauripus bibractensis Demathieu, 1971

2.3.2.1. Les traces d’autopodes (Fig. 5(9) ; 6(1–3, 6–26) ;
7(12–21, 45–47) ; 8(7, 9, 11, 12) ; 9(11, 13, 14)). Cette
ichnoespèce est représentée par des empreintes de pieds tri-
dactyles aux doigts plutôt fins et bien séparés, comportant
des coussinets généralement bien dessinés. Les orteils II, III
et IV en montrent toujours successivement 2, 3 et 3, mais
pour IV, le coussinet digitométatarsien peut exister. C’est
néanmoins rare.

En se référant au Tableau 1(2) de mesures de l’échantillon
de référence constitué de traces issues de niveaux bien calés
dans la stratigraphie du Trias de l’Autunois (carrières de la
Pissoire et de Pont d’Argent), on voit qu’A. bibractensis cor-
respond à de petites empreintes dont la longueur est infé-
rieure au décimètre. L’angle II–IV est faible et la dimension
de l’orteil IV est presque égale à celle du III. Il en résulte que
III dépasse peu les doigts latéraux (caractère D ; L/D = 2,77)
contrairement à ce qui est noté chez des empreintes de même
taille Grallator sensu Lull (1953) ; Olsen et al., (1998). On
remarquera aussi que les coefficients de variabilité des rap-
ports sont remarquablement faibles sauf pour L/D. L’ichno-
population est, par ailleurs, homogène puisque P % > 5. Les
caractères sont corrélés deux à deux.

Nous attribuons à cette ichnoespèce deux empreintes de
mains, associées à une trace de pied plantigrade qui peut-être
rangée dans cette ichnopopulation à partir de l’Analyse Dis-
criminante (Fig. 5(13)). Dans cette hémipiste, découverte dans
le Châlonnais (Gand, 1978a), l’une des deux empreintes
d’autopodes antérieurs, nettement plus petite que celle du
pied, a un aspect typiquement chirothéroïde. Elle est ainsi
paraxonienne, pentadactyle, possédant des doigts courts et
larges, munis de fines griffes sauf pour V.

2.3.2.2. Les pistes. Elles ont été étudiées in Gand (1971) ;
Demathieu et Gand, (1972b, 1981a) ; Gand (1979d). Les plus
longues appartiennent à une surface qui a été extraite de la
carrière de la Pissoire (niveau BF2) avoisinant environ 16 m2

(Gand, 1971, 1974b, 1979d).
Les principales caractéristiques de ces pistes, dans lesquel-

les il n’y a que les traces de pied, sont les suivantes. L’angle
du pas vaut en moyenne 175° dans un intervalle 173–178° ;
E/P = 13,3, valeur comprise entre 13 et 14. L’orientation O
du pied avec l’axe de la piste égale à 1,70° avec 0° < O < –
3,3°) (Fig. 6(1–3)).

Fig. 5. 1–15. Traces Sphingopus, Coelurosaurichnus, Anchisauripus, Grallator de la Formation des Grès inférieurs (Trias moyen). 1, 2. Sphingopus ferox
Demathieu, 1966 avec 1 = piste, 2 = couple PM, niveau BF2, la Pissoire, Autunois (Gand, 1971, 1979d) ; 3–6. Coelurosaurichnus perriauxi Demathieu et
Gand, 1972a, 1972b, 3, 4, 6 = CPM, Pt d’Argent et 5 = holotype, la Pissoire (Autunois) ; 7. C. largentierensis Courel et Demathieu, 1976, holotype, Largen-
tière ; 8. C. palyssii Gand, 1976 ; 9. Anchisauripus bibractensis Demathieu, 1971, holotype, Pt d’Argent ; 10, 11, 14. Non nommé, Formation des Grès à
Orthose rose (Autunois) (Gand, 1979c) ; 12. C. sabinensis Gand et al., 1976a, Sainte-Sabine, Auxois ; 13. cf. Anchisauripus, Culles-les-Roches, Côte-
Châlonnaise (Gand, 1978a) ; 15. Grallator sp., Ardèche, (Montenat, 1968) ; 16–21. Traces dinosauroïdes du Trias supérieur ; 16, 17. C. grancieri Courel et
Demathieu, 2000, Payzac, Ardèche ; 19. Grallator andeolensis Gand et al., 2000, la Grand-Combe, Gard ; 20, 21. Eubrontes sp. Cruéjouls, Aveyron (Gand et
al., 2005) ; mire = 10 cm pour 1 et 1 cm pour 2–21.
Fig. 5. 1–15. Sphingopus, Coelurosaurichnus, Anchisauripus, Grallator footprints from Grès inférieurs Formation (Middle Triassic); 16–21. Dinosauroïdes
footprints from Upper Triassic.
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Tableau 1
Paramètres des distributions de fréquences des mesures, en mm et en degrés, des caractères et des rapports des pieds. 1 = Coelurosaurichnus perriauxi,
2 = Anchisauripus bibractensis, 3 = C. grancieri, 4 = Grallator sp. ; Légende générale valable pour les tableaux : caractères : II, III, IV = longueurs des
doigts ; D = dimension libre de l’orteil III dépassant la ligne des griffes II–IV ; L = longueur de l’empreinte et W = largeur ; T = angle entre les doigts II et IV ;
Paramètres statistiques : N = effectif, M = moyenne, B1 et B2 = Borne 1 et Borne 2 = intervalle de confiance sur la moyenne au seuil 5 %, E-T = Ecart-type,
C-T = coefficient de variation ; test de Cramer avec Asymétrie (AS), VR = variable réduite et P % = probabilité de dépasser VR en pourcentage ; CC = coefficient
de corrélation calculé ; CL = coefficient lu
Frequency distributions parameters for characters and ratios; measurements in mm and angles in degrees; Statistical parameters indicated in tables: number,
mean in mm, standard deviation, coefficient of variability, confidence interval for the mean at 5% level (= Bornes 1 and 2); Cramer’s Test with asymmetry (AS),
VR = test variable and P = probability in % to exceed VR. Characters and ratio: L = footprint length, l = its width; II, III, IV: digits lengths II–IV; D = length of
III free part; T = angle between II–IV digits.
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2.3.3. Coelurosaurichnus perriauxi Demathieu et Gand,
1972a, 1972b

2.3.3.1. Les traces d’autopodes (Fig. 5(3–6) ; 6(4, 5,
27–49) ; 7(1-7, 22–44) ; 8(1–5, 10) ; 9(2–7) ; Ta-
bleau 1(1)). Cette ichnoespèce regroupe, essentiellement, des
traces de pied II–IV qui ont été surtout observées dans l’Autu-
nois. Elles sont, un peu plus grandes (L moyen = 82,46 mm)
que dans A. bibractensis. Les orteils y sont aussi plus larges
et moins déliés avec des coussinets moins nettement dessi-
nés. Le coussinet digitométatarsien IV est plus fréquent que
dans A. bibractensis. Les dimensions des orteils III et IV sont
subégales. Avec L/D = 2,95, III dépasse peu les doigts laté-
raux.

Dans la Formation des Grès inférieurs, la plus grande lon-
gueur de C. perriauxi ne dépasse pas 109 mm, excepté dans
le Nord-Charollais où quelques-unes d’entre elles atteignent
142 mm (Fig. 8)

La trace de la main est très rarement associée à celle du
pied. Nous l’avons notée dans 4 % des cas et seulement dans
la carrière de Pont d’Argent (Autunois) (Figs. 5 et 9(3–5)).
Lorsqu’elle est complète (Fig. 5(3–6) et 7(37)), elle est aussi
d’aspect chirothéroïde, pentadactyle avec des doigts courts
et larges, peu griffus. I est assez réduit, II et III sont subégaux
et V est petit mais plus long que I.

Dans un autre cas, elle est aussi tétradactyle mais par
absence du V (Fig. 7(37)). Dans deux autres cas, elle apparaît
tridactyle avec IV nettement moins long que I~II. Cette der-

nière morphologie est aussi et régulièrement observée chez
Coelurosaurichnus grancieri Courel et Demathieu, 2000.

2.3.3.2. Les pistes. Les plus nombreuses et complètes pro-
viennent aussi de la carrière de la Pissoire (Gand, 1974b).
Elles ont été surtout observées sur les niveaux AF1 (Gand,
1978b) et BF2 (Gand, 1971, 1979d ; Demathieu et Gand,
1972b).

L’angle du pas vaut en moyenne 173° compris entre 161 et
180° ; le rapport longueur du pied/longueur de l’enjambée
(L/E) est égal à 11,9 dans un intervalle 8,5–14,66 avec
n = 12 et l’axe du pied/axe de la piste est égal à –4,5 (inter-
valle –7,5 °; +10°).

2.3.4. Coelurosaurichnus sabinensis Gand et al., 1976a,
Coelurosaurichnus palyssii Gand, 1976
et Coelurosaurichnus largentierensis Courel et Demathieu,
1976

Les deux premières ichnoespèces correspondent à quel-
ques traces de pied tridactyle II–IV, la troisième à deux pistes
observées au toit d’une galerie de mines de Largentière (Ardè-
che).

La valeur de l’angle T discrimine clairement (Fig. 10(1))
C. sabinensis des autres ichnoespèces (Fig. 9(9, 12)). Ce n’est
pas le cas de C. palyssii (Fig. 9(8)) et de C. largentierensis
qui ont été fondées en utilisant la clé de détermination pro-
posée par Baird (1957).

Tableau 2
Paramètres des distributions de fréquences des mesures, en millimètre et en degrés, des caractères et des rapports des pieds. 1 = Coelurosaurichnus de Fran-
conie ; 2 = Grallator variabilis.
Frequency distributions parameters for characters and ratios; measurements in mm and angles in degrees.
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2.4. Interprétation

Les données précédentes relatives aux pistes et aux traces
de pied Coelurosaurichnus perriauxi et Anchisauripus bibrac-
tensis concourent à évoquer des reptiles bipèdes quasi per-
manents aux pieds fonctionnellement tridactyles et ayant des
membres postérieurs allongés et bien redressés. En se fon-
dant sur l’orientation de leurs pieds par rapport à l’axe de la
piste, Demathieu et Gand, (1972b) évoquèrent pour les auteurs
de C. perriauxi des animaux à démarche assez lourde, peut-
être à aspect de Carnosaurien et, pour ceux d’A. bibractensis,
des reptiles plus légers et mobiles. Les tailles des premiers
furent estimées entre 2,50 et 3 m de longueur et celles des
seconds, entre 1,40 et 2,50 m (Demathieu et Gand, 1972b,
1981a ; Gand, 1975a, 1979d).

Toutes les structures osseuses pédieuses déduites des tra-
ces les mieux conservées aboutissent à la même organisation
de l’acropode qui était fonctionnellement tridactyle II–IV avec
II légèrement inférieur à IV, ce dernier étant moins grand que
III. Du II au IV, la formule phalangienne de chaque orteil
était respectivement 3, 4 et 5. C’est en somme une formule
banale et typique qui est courante chez les Dinosaures bipè-
des du Trias supérieur : les Cératosauriens (ex. « Coelurosau-
riens ») tels ces Coelophysis Cope, 1889 des États-Unis, du
Mexique et d’Afrique du Sud, plus jeunes que les Procomp-
sognathus triassicus Fraas, 1913 et Halticosaurus liliens-
terni Huene 1908, tous deux du Keuper (Norien) allemand
(Wurtemberg et Thuringe) (Piveteau, 1955 ; Steel, 1970 ; Hau-
bold, 1989). Pour cette raison, les auteurs de Coelurosauri-
chnus perriauxi et d’Anchisauripus bibractensis furent rap-
prochés, sinon attribués régulièrement à des
« Coelurosauriens » par Demathieu et Gand (1972b, 1981a,
1986) ; Gand (1975a, 1979d) ; Demathieu (1985, 1989) avec,
néanmoins, la possibilité que les premiers puissent être aussi
des Paléopodes sensu Colbert (1964) (Demathieu et Gand,
1972b). Mais comme il existe un décalage temporel impor-
tant entre les Cératosauriens du Trias supérieur (Norien) et
les traces dinosauroïdes anisoladiniennes françaises, il est
vraisemblable que ces animaux n’ont pas pu être les auteurs
de ces ichnites. Les découvertes de reptiles survenues dans le
Trias moyen d’Argentine et du Brésil ont permis progressi-
vement d’y voir plus clair et de mieux appréhender l’origine
des Dinosaures.

Dans la Formation de los Chañares d’Argentine, datée du
Ladinien ont été ainsi trouvés des « Thécodontes » (Bona-
parte, 1993), groupe artificiel (Sereno, 1991) qui contient
actuellement les Crurotarsi Sereno et Arcucci, 1990 ainsi que
les Dinosauromorpha Benton, 1985. Ce dernier phyllum com-

prend Lagerpeton Romer, 1971 ; Sereno etArcucci, 1993 ainsi
que des Dinosauriformes Novas, 1992 (Novas, 1996) dans
lesquels, ce dernier auteur, distingue Marasuchus, Sereno et
Arcucci, 1994 (= Lagosuchus talempayensis), Pseudolago-
suchus et les Dinosauria. Les dinosaures primitifs sont repré-
sentés par Staurikosaurus Colbert, 1970 de la Formation de
Santa-Maria du Brésil (Carnien basal ou Ladinien supérieur-
Carnien inférieur), Herrerasaurus Reig, 1963 et Eoraptor
Sereno et al., 1993, de la Formation d’Ischigualasto (Argen-
tine) d’âge Carnien moyen (Carroll, 1988 ; Haubold, 1989 ;
Norman, 1991 ; Bonaparte, 1993 ; Cuny, 1993). Staurikosau-
rus semble être le plus ancien reste de dinosauria. Et bien
qu’il lui manque les membres antérieurs et les pieds, à partir
des caractères des autres parties du squelette, il est considéré
comme un animal bipède à os creux, véloce, ayant des affi-
nités avec Herrerasaurus attribué à un théropode.

Actuellement, il semble admis que les Dinosauriformes,
apparus à la fin du Ladinien (Bonaparte, 1982) constituent le
groupe souche des Dinosauria (Sereno et Arcucci, 1994 ;
Novas, 1996). Ce dernier groupe est représenté par plusieurs
squelettes incomplets de petits animaux, longs d’une tren-
taine de centimètres qui partagent plusieurs synapomorphies
avec les Dinosauria aux niveaux du crâne, de la colonne ver-
tébrale, de l’acétabulum et des membres ; le tarse présentant
une articulation mésotarsale.

D’après les reconstitutions in Carroll (1988 : 272), le pied
est pentadactyle mais avec une masse tridactyle II–IV dino-
sauroïde prédominante. Ces animaux avaient aussi des mains
pentadactyles dont les doigts IV et V étaient très réduits (in
Carroll, 1988) comme ils le sont également chez Eoraptor
(Cuny, 1993). Ces Reptiles à longs membres postérieurs,
adaptés à la course et à la prédation étaient des quadrupèdes
occasionnellement bipèdes pour Bonaparte (1978), Carroll
(1988) ou plutôt exclusivement des bipèdes pour Bonaparte
(1993 : 30).

En se fondant sur les caractères précédents et sur leur âge,
ces reptiles ont-ils pu être les auteurs d’Anchisauripus bibrac-
tensis et de Coelurosaurichnus perriauxi ? C’est anatomique-
ment et chronologiquement possible bien que les traces dino-
sauroïdes françaises soient plus anciennes (cf. supra).
Néanmoins, si c’était le cas, ces Dinosauriformes seraient
apparus à l’Anisien et auraient été nettement plus grands et
plus diversifiés que ne le laissent penser les squelettes connus.
La découverte d’une trace dinosauroïde tridactyle II–IV dans
l’Anisien de la « Valle di Non », en Italie (Avanzini, 2002)
conforte cette hypothèse.

La trace de la main pentadactyle, de structure chirothé-
roïde, associée à quelques empreintes de pieds Anchisauri-

Fig. 6. Anchisauripus bibractensis et Coelurosaurichnus perriauxi de la carrière de la Pissoire (Autunois), Formation des Grès d’Antully ; Anchisauripus
bibractensis Demathieu, 1971 : 1–3, 6–26 ; niveau BF2, 1, 13–17 = piste M ; 2, 9–12 = piste B ; 6–8 = piste A, 26 = isolé ; niveau CF2, 3, 18–21 = piste ;
niveau AF1, 22 ; niveau EF1, 23, 24 ; EF4, 25 ; Coelurosaurichnus perriauxi Demathieu et Gand, 1972a, 1972b : 4, 5, 27–49 ; niveau AF1, 27–29 = piste A ;
30, 31 = piste B ; 32, 33 = piste D ; 34 = piste F ; niveau BF2, 35 = piste E ; 5, 36–40 = piste O ; 41–44 = piste X ; 4, 45–48 = piste Y1 ; 49 = piste Y3 ;
mire = 10 cm pour 1–5 et = 5 cm pour 6–49 ; collection Gand, Muséum d’Histoire Naturelle d’Autun.
Fig. 6. Anchisauripus bibractensis and Coelurosaurichnus perriauxi footprints coming from successive down-up AF1-EF4 levels in la Pissoire quarry, Antully
Plateau, Autunois, Grès d’Antully F.
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pus bibractensis et Coelurosaurichnus perriauxi (Fig. 5) mon-
trent que leurs ichnopoïètes ont pu avoir une origine
ornithosuchienne qu’il est possible de préciser lorsqu’on les
compare avec Sphingopus ferox. Cette ichnite qui leur est

contemporaine est représentée par des empreintes de pied et
de main pentadactyles, aux doigts I et V réduits, suggérant
l’existence d’une articulation crurotarsale. Elle a été attri-
buée à des Ornithosuchiens (Demathieu, 1967, 1970) princi-

Fig. 7. 1–7. Coelurosaurichnus perriauxi, carrière de la Pissoire (Autunois) suite : niveau BF2, 1, 2 = piste Y3 ; 3 = piste Y2 ; niveau EF1, 4 ; niveau EF3, 5 ;
6 isolé ; 7 = carrière des Grolliers, isolé ; 12–47. Coelurosaurichnus perriauxi et Anchisauripus bibractensis de la carrière de Pont d’Argent (Autunois)
(Demathieu et Gand, 1981a, 1981b) ; 12–21, 45–47. Anchisauripus bibractensis ; 22–44. Coelurosaurichnus perriauxi ; mire = 10 cm pour 44-47, = 5 cm pour
1–43 ; collection Gand, Museum d’Histoire Naturelle d’Autun.
Fig. 7. Anchisauripus bibractensis and Coelurosaurichnus perriauxi footprints coming from la Pissoire, les Grolliers, Pont d’Argent quarries, Antully Plateau,
Autunois, Grès d’Antully F.
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palement bipèdes, aux membres bien redressés (Gand, 1971,
1979d) dont pourraient être issus les auteurs d’Anchisauri-
pus bibractensis et de Coelurosaurichnus perriauxi. Leur
émergence aurait pu se faire à l’Anisien inférieur voire durant
l’Olénékien supérieur. Elle a été caractérisée par une forte
réduction des doigts latéraux et par l’acquisition d’une arti-
culation pédieuse mésotarsale qui ont donné une grande vélo-
cité à des Reptiles qui devaient être « dinosauriformes ».

Une telle hypothèse « ornithosuchienne » est différente de
celle de Haubold et Klein (2000) qui considèrent les auteurs
des traces dinosauroïdes allemandes du Ladinien-Carnien
issus de Dinosauromorpha comme Lagerpeton Romer, 1971.

3. Réévaluation de la nomenclature

3.1. Comparaisons morphométriques

3.1.1. Les ichnites concernées
Le choix des ichnoespèces a été dicté par la nature des

caractères qui est utilisée par les palichnologues et par l’exis-
tence de séries de mesures ou/et de données statistiques ; assez
rares dans la littérature.

La méthode de mesurage suivie dans cette étude est celle
de Lull (1953). Les comparaisons morphométriques concer-
neront :
• Anchisauripus bibractensis Demathieu, 1971 ; Coeluro-

saurichnus perriauxi Demathieu et Gand, 1972a, 1972b ;
C. palyssii Gand, 1976 ; C. sabinensis Gand et al., 1976a
et Coelurosaurichnus largentierensis Courel et Dema-
thieu, 1976 (Fig. 5) (Trias moyen français) ;

• les diverses ichnoespèces de Grallator (Hitchcock, 1858)
Lull, 1904 de l’Hettangien du bassin d’Hartford (Massa-
chusetts, USA) ;

• Grallator variabilis de Lapparent et Montenat, 1967 du
Sinémurien des Causses (France) in Demathieu et al.
(2002) ;

• les ichnoespèces de Coelurosaurichnus de Franconie mesu-
rées par GD au Geologisches Institut of Erlangen. Il s’agit
de C. metzneri Heller, 1952 (Steigerwald F., Ansbacher
Sandstein, Carnien moyen), de C. ziegelangernensis Kuhn,
1958 (Formation semionotensanstein, Carnien), de C. kehli
Beurlen, 1950 (Formation Coburger Sandstein, Carnien
supérieur) et de quelques Coelurosaurichnus sp. Toutes
ces ichnoespèces correspondent à des traces de pied sauf
C. metzneri qui est un couple Pied–Main ;

• Coelurosaurichnus grancieri Courel et Demathieu, 2000
et Grallator sp. qui ont été trouvés par Max Grancier dans
les environs de Payzac, au SW de Largentière (Ardèche,
France). D’après Courel et Demathieu (2000), les niveaux
fossilifères sont localisés dans le tiers inférieur de l’Ensem-
ble grésodolomitique gris (Egdg), compris entre « la Barre
carbonatée médiane » et la Formation bariolée d’Ucel
(Fig. 2(4)). Leur âge est Carnien inférieur d’après les asso-
ciations palynologiques provenant des horizons notés sur
la Fig. 2 (4) (Doubinger et Adloff, 1977 ; Fauconnier et
al., 1996).

3.1.2. Étude statistique : analyse discriminante (AD) ;
tests t de Student et F de Snédecor

3.1.2.1. Méthodes utilisées. L’AD a été réalisée avec le logi-
ciel Statistica (Anonyme, 1997). Elle a concerné, successive-

Fig. 8. Coelurosaurichnus perriauxi, C. sabinensis et Anchisauripus bibractensis du Charolais (carrière des Brosses-Thillots = BT ; Gand, 1974a, 1975b), du
Mâconnais et du Châlonnais (carrière de Culles-les-Roches = CR et de St-Vérand = SV ; Gand, 1977a, 1978a ; Demathieu et Gand, 1986) ; C. perriauxi : 1–5,
10 : BT ; C. sabinensis Gand et al., 1976a : 6, BT ; A. bibractensis : 7, 9, 11, 12 ; cf A. bibractensis : 8, BT ; collection Gand, Museum d’Histoire Naturelle
d’Autun.
Fig. 8. Coelurosaurichnus perriauxi, C. sabinensis and Anchisauripus bibractensis from Grès inférieurs Formation of Charolais and Mâconnais.
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ment, les variables-caractères (données brutes = L, W, I, II,
III, D, T) et certains de leurs rapports. Nous avons indiqué
sur les graphiques R1/R2, les meilleurs caractères, ou rap-
ports, discriminants, dans un ordre décroissant et précisé les
valeurs propres en pourcentage de chaque racine.

L’AD a été aussi complétée, selon les ichnoespèces, par le
test de Student (comparaison des moyennes) et par celui de
Snédecor (comparaison des variances).

3.1.2.2. Analyse des graphiques R1/R2 et des Tableaux 3
et 4 ; discussion nomenclaturale. L’analyse de la Fig. 10(1,
2) montre d’abord que les ichnoespèces sont mieux discrimi-
nées par les données brutes que par leurs rapports puisque la
valeur de ces derniers minimise beaucoup les effets de l’allo-
métrie de croissance ou de taille. Il en résulte aussi que C.
sabinensis et Anchisauripus sensu Lull, 1953 forment deux
groupes nettement séparés entre eux et des deux autres : celui
à A. bibractenis et à C. perriauxi et l’autre, à Grallator
(G + Gv) contenant les Coelurosaurichnus de Franconie
(Aal). Ces deux derniers groupes ou nuages sont plutôt bien
discriminés puisque les valeurs de classification sont de 85 %
pour C. perriauxi et 93 % pour G. variabilis.

C. perriauxi et A. bibractensis semblent beaucoup s’inter-
pénétrer mais la valeur de classification de 78 % pour la
seconde ichnoespèce suggère que ces deux ichnopopulations
sont séparées de manière significative. Cette interprétation
est confortée par les résultats des tests de comparaison entre
les moyennes et les variances puisque pour tous les rapports
considérés, t calculé est supérieur à t lu au seuil de 5 %
(Tableau 3(1)).

L’AD obtenue à partir des rapports, pour les raisons indi-
quées plus haut, montre que les différences entre les quatre
groupes de traces sont un peu atténuées mais celles-ci restent
significatives, notamment entre le nuage Grallator (G + Gv)
et celui constitué par C. perriauxi et A. bibractensis
(Fig. 10(2)). La valeur de classification de cette dernière ich-
noespèce est faible : 49 % mais les différences entre C. per-
riauxi et A. bibractensis restent significatives, pour plusieurs
rapports (III/II, L/W) et le caractère T, au niveau des moyen-
nes et des variances (Tableau 3(2)). Ces diverses analyses sta-
tistiques confortent donc la validation de ces deux ichnoes-
pèces qui diffèrent aussi par des caractères morphologiques
(Demathieu, 1971, 1985 ; Demathieu et Gand, 1972a, 1972b).

3.1.3. Conséquences nomenclaturales
Si on se réfère aux résultats précédents, donc en se fon-

dant sur les seules considérations morphométriques des tra-

ces de pied, il apparaît que les diverses ichnoespèces de Coe-
lurosaurichnus de Franconie peuvent être rangées dans
l’ichnogenre Grallator sensu Lull, 1953 et de Lapparent et
Montenat, 1967 (nuage G + Gv, Fig. 10). Mais comme ce n’est
pas le cas de la grande majorité des spécimens de C. per-
riauxi et d’A. bibractensis, il nous a semblé logique de conser-
ver ces binômes. Néanmoins, on va voir que de nouvelles
observations concernant les ichnogenres Anchisauripus
(Olsen et al., 1998) et Coelurosaurichnus (Leonardi et Loc-
kley, 1995) amènent à reconsidérer leur utilisation.

3.1.3.1. Anchisauripus. Anchisauripus a été défini successi-
vement et, de la même manière, par Lull (1904, 1915, 1953)
comme un ichnogenre qui regroupe des traces de pieds dino-
sauroïdes à masse tridactyle II–IV dominante avec l’empreinte
régulière de la griffe du hallux (orteil I). Mais devant sa fré-
quente absence et les difficultés qu’il y a à distinguer certai-
nes ichnoespèces d’Anchisauripus et de Grallator, Baird
(1957 : 470–471) imagina de les discriminer à partir de « cha-
racters...which reflect the bony structure ». Ceci en se fon-
dant sur les positions relatives des coussinets digitaux, les
longueurs relatives des orteils qui diffèrent nettement entre
Anchisauripus, Grallator et Eubrontes sensu Lull, 1953. Ses
nouvelles diagnoses permirent de distinguer assez facile-
ment des traces de longueur proche et de les attribuer à partir
d’une clé de détermination à Anchisauripus sensu Baird, 1957
ou à Grallator sensu Lull, 1953, selon le cas.

C’est cette méthode qui conduisit GD à attribuer une par-
tie des traces dinosauroïdes du Trias moyen français (cf. supra)
dans l’ichnogenre Anchisauripus (Demathieu, 1971). Alors
pourquoi les avoir ensuite rangées dans Grallator avec le tri-
nôme Grallator (Anchisauripus) bibractensis (Demathieu,
1989 : 203 ; Courel et Demathieu, 1995 : 88) ? Cela en raison
de la présence très irrégulière (voire absente) du hallux chez
Anchisauripus et aussi à la suite des observations d’Olsen
(1980) qui suggéra de ne conserver que l’ichnogenre Gralla-
tor (« senior name ») après avoir remarqué que certains carac-
tères de Grallator, d’Anchisauripus et d’Eubrontes, sensu
Lull, 1953, étaient liés par une allométrie de croissance. Olsen
et Galton (1984) ont suivi cette suggestion pour y inclure les
16 ichnogenres définis par Ellenberger (1972, 1974) à partir
des ichnites dinosauroïdes du Trias supérieur d’Afrique du
Sud.

Le concept simplificateur d’Olsen (1980) semble avoir été
accueilli favorablement mais il est juste de préciser qu’il avait
été précédé par la démarche de Lapparent et Montenat (1967)
qui généralisèrent l’emploi de Grallator pour nommer des

Fig. 9. 1 = pied Sphingopus ferox, niveau BF2, la Pissoire ; 2–7 : Coelurosaurichnus perriauxi avec 2 = holotype, pied, niveau AF1, la Pissoire, 3, 4, 5 = cou-
ples PM, Pag 15, Pag 52, Pag 50 de Pont d’Argent, 6 = pied, GL1, les Grolliers ; 7 = pied, Pag 56, Pont d’Argent ; 8 : Coelurosaurichnus palissyi, holotype,
Rg2, Repas ; 9, 12 : Coelurosaurichnus sabinensis, 9 = holotype, pied, St Sg1, Sainte-Sabine ; 12 = pied, BT4, les Brosses-Thillots ; 10 : Coelurosaurichnus sp.
avec écailles, SVg1, Saint-Vérand ; 11, 13, 14 : Anchisauripus bibractensis, pied avec 11 = Cp5, Culles-les-Roches, 13 = niveau BF2, la Pissoire, 14 = piste,
niveau CF2, la Pissoire ; 15 : cf. Anchisauripus, Cg3, couples PM, Culles-les-Roches ; mire = 1 cm ; collection Gand conservée au Muséum d’Histoire Naturelle
d’Autun.
Fig. 9. Sphingopus ferox, Coelurosaurichnus perriauxi, C. palissyi, C. sabinensis, Anchisauripus bibractensis from Grès inférieurs Formation and Grès
d’Antully F of Burgundy; scale bar = 1 cm; Gand’s collection stored in Autun Natural History Museum.
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traces tridactyles II–IV atteignant une trentaine de centimè-
tres de longueur. Et c’est ainsi que progressivement le concept
de Grallator Hitchcock, 1858 sensu Lull, 1904, 1953 s’est
beaucoup modifié avec Grallator sensu Baird (1957) ; Gral-
lator sensu de Lapparent et Montenat (1967) ; Grallator
(Anchisauripus et Eubrontes) sensu Olsen (1980), sensu Olsen
et Galton (1984) ; Grallator (Anchisauripus) sensu Dema-
thieu (1989) ; Grallator (Eubrontes) sensu Weems (1992) ;

Grallator (Anchisauripus et Eubrontes) sensu Gierlinski
(1994) ; Grallator sensu Olsen et al. (1998).

Devant cet imbroglio, en partie dû au manque de mesures,
à l’hétérogénéité des méthodes de mesurage et à l’absence de
traitements statistiques des données, la tendance générale sub-
jective est actuellement à la simplification. C’est-à-dire à l’uti-
lisation de Grallator pour nommer des traces de pied tridac-
tyle II–IV, petites à moyennes, aux doigts plutôt assez fins ou

Fig. 10. Analyse discriminante concernant les ichnopopulations Coelurosaurichnus perriauxi (CP), C. sabinensis (CS), Anchisauripus bibractensis (AB) de la
Formation des Grès inférieurs (Trias moyen), les diverses ichnoespèces de Coelurosaurichnus de Franconie (Aal), de Grallator (G) et d’Anchisauripus (A)
sensu Lull (1953) et Grallator variabilis (Gv) ; 1, 2 : successivement analyse des dimensions des caractères puis de leurs rapports.
Fig. 10. Discriminant analysis of several ichnospecies mentionned above from characters-dimensions and their ratio.

740 G. Gand, G. Demathieu / Geobios 38 (2005) 725–749



pas trop larges !, dont l’angle II–IV est peu ouvert ; l’angle
du pas étant proche de 180°. Eubrontes est réservé à de gran-
des empreintes dinosauroïdes aux doigts larges et épais. Vu
sous cet angle, les traces de pieds Coelurosaurichnus per-
riauxi, C. grancieri, Anchisauripus bibractensis pourraient
être rangées dans Grallator. C’est ce qui a été fait pour A.
bibractensis.

3.1.3.2. Reste le cas de Coelurosaurichnus qui a été établi
par Huene (1941) à partir de l’espèce-type C. toscanus. Elle
est représentée par une seule empreinte figurée par un schéma
qui suggère une trace de pied dinosauroïde. Cet ichnogenre a

été ensuite utilisé pour nommer de nombreuses ichnoespè-
ces. Kuhn (1963 : 86–87) en inventoriait dix auxquelles il
faut ajouter celles de la bordure triasique du Massif Central
(cf. supra) dont Coelurosaurichnus perriauxi Demathieu et
Gand, 1972a, 1972b. Et c’est ainsi que devant la stabilité et
l’usage fréquent de cet ichnogenre, précisé par une courte
diagnose in Demathieu (1985 : 57), il nous a semblé logique
de continuer de l’utiliser pour nommer les traces dinosauroï-
des bourguignonnes de notre travail. Mais, en rattachant à C.
perriauxi, les taxa C. palyssii et C. largentierensis que nous
jugeons synonymes de l’ichnoespèce précédente puisqu’ils
sont contenus morphométriquement dans le nuage C. per-
riauxi (Fig. 10).

Dans les critiques de notre contribution, Umberto Nicosia
(Université de Rome) affirme que Coelurosaurichnus « is
invalid not because it lacks in type species but due to the only
specimen of the type species (C. toscanus) is most probably
nothing and thus it is a nomen vanum ». Il considère aussi
que « Subsequent addiction of many ichnospecies can not be
considered validation of an invalid taxon » ; « Changes in

Tableau 3
Comparaisons statistiques entre les moyennes (t calculé = test de Student) et
les rapports des variances (F calculé = test de Snédecor) des caractères (1) et
des rapports pédieux (2) de Coelurosaurichnus perriauxi (CP) et d’Anchi-
sauripus bibractensis (AB) ; t lu 5 % (1 %) = valeurs de t = test de Student
lues aux seuils de 5 % et de 1 %, F lu 5 % (1 %) = valeurs du rapport des
variances lues aux seuils de 5 % et de 1 %
Statistical comparisons between means (« t calculé » = Student’s test) and
variances ratios (« F calculé » = Snédecor’s test) for several characters and
ratios concerning ichnospecies mentioned.

Tableau 4
Comparaisons statistiques entre les moyennes (t calculé = test de Student) et
les rapports des variances (F calculé = test de Snédecor) des rapports pédieux
(1) de Coelurosaurichnus grancieri (Cg) et de Grallator sp., niveau F1, Pay-
zac (GP) ; (2) de C. grancieri et de C. perriauxi (CP)
Statistical comparisons between means (« t calculé » = Student’s test) and
variances ratios (« F calculé » = Snédecor’s test) for several ratios concer-
ning ichnospecies mentioned.
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Coelurosaurichnus diagnosis by Demathieu (1985) can not
be considered a formal revision ».

Par son refus d’utiliser Coelurosaurichnus, U. Nicosia
rejoint ainsi la proposition de Leonardi et Lockley (1995) qui
ont préconisé d’abandonner l’usage de Coelurosaurichnus.
Mais il n’approuve pas les auteurs précédents pour leur sug-
gestion de le synonymiser avec Grallator Hitchcock, 1858
car U. Nicosia nous précise « I believe that to invalidate Coe-
lurosaurichnus as done by Leonardi et Lockley, without exa-
mining the position of the many species (more than 17) inclu-
ded was a mistake, but this real problem can not be solved
maintaining an already invalidated ichnotaxon. Thus the
author’s suggestion can not be applied. Moreover an opinion
of the international zoological comity needs a formal ques-
tion to must be posed ». Et U. Nicosia de nous dire qu’une
thèse est en cours sur la révision de Coelurosaurichnus.

Pour ce qui nous concerne, nous rappelons (cf. supra) qu’à
la suite de notre AD (Fig. 10) nous venons de proposer de
ranger in Grallator plusieurs ichnoespèces de Coelurosauri-
chnus de Franconie, rejoignant ainsi les déterminations de
Haubold et Klein (2000). Ce qui ne nous autorise pas à reje-
ter, pour autant, Coelurosaurichnus dont l’invalidation
actuelle est évidente pour certains mais non établie pour les
auteurs de ce travail. Tout dépend de la lecture qui est faite du
code de nomenclature.

De toute manière, comme nous l’avons précisé dans le
paragraphe précédent, le concept de Grallator a été tant rema-
nié à la suite de plusieurs synonymies et diagnoses que cet
ichnogenre regroupe actuellement la grande majorité des tra-
ces de pied dinosauroïdes fonctionnellement tridactyles II–IV.
Morphométriquement, C. perriauxi pourrait ainsi en faire par-
tie si on se fonde sur les résultats de l’AD puisque les points-
empreintes de cette ichnoespèce sont mélangés avec ceux d’A.
bibractensis (Fig. 10) qui a été rangé dans cet ichnogenre
(Demathieu, 1989).

3.2. Remarques sur Atreipus Olsen et Baird, 1986

En 1986, Olsen et Baird ont décrit l’ichnogenre Atreipus
de la manière suivante « Habitually quadrupedal ichnites; pes
tulip-shaped with digit three longest; manus small, digitigrad
tridactyl or tetradactyl ». En plus des anciennes ichnoespèces
américaines A. Anchisauripus milfordensis Baird, 1957 ; Gral-
lator sulcatus Baird, 1957 et une nouvelle Atreipus acadia-
nus Olsen et Baird, 1986, toutes du « late Carnian to early
Norian », les auteurs ont ajouté « l’exception européenne »
Coelurosaurichnus metzneri Heller, 1952. Mais dans leur tra-
vail, C. perriauxi pourtant figuré par quelques couples pied–
main in Demathieu et Gand, (1981a), redéfini par Demathieu
(1985), est purement et simplement oublié ! En comparant
les traces de main des diverses ichnoespèces d’Atreipus avec
celles de C. perriauxi, c’est Thulborn (1993) qui signalera
ces mains bourguignonnes, tout en suggérant de les ranger
dans Atreipus. Ce qui paraît correct puisque la trace de pied
C. metzneri est incluse dans le nuage Grallator Hitchcock,
1858 sensu Lull, 1904, 1953 (G, Fig. 10), ichnogenre qui a
priorité sur Coelurosaurichnus.

Mais, outre ces quelques couples pied–main du Trias
Moyen, en France, il en existe un grand nombre d’autres dans
le Trias supérieur ardéchois de Payzac dont l’âge et l’origine
géographique sont précisés plus haut. Le matériel paléonto-
logique a été recueilli dans trois niveaux compris dans un
intervalle d’1 m. Le plus ancien, le niveau F1, a fourni une
grande dalle de plusieurs métres carrées (no 18 A–C) sur
laquelle n’existent que des traces de pieds tridactyles II–IV,
aux doigts fins dont les coussinets bien marqués sont souvent
séparés. L’angle II–IV est faible (29°). L’orteil III dépasse
assez nettement ses voisins (L/D = 2,8) (Fig. 12(13–22) ;
Tableau 1(4)) et, pour cette raison, nous les avons appelées
Grallator.

Sur les deux autres niveaux E et F2, on rencontre majori-
tairement Coelurosaurichnus grancieri : empreintes de pieds
tridactyles II–IV associées à celles de la main. Elles sont
exclusives sur E (Fig. 11(3–40)) et accompagnées de quel-
ques Grallator sensu Lull sur F2 (Fig. 12(9–12).

Une trentaine des premières ichnites du niveau E ont servi
à définir C. grancieri (Courel et Demathieu, 2000) mais
comme le matériel alors disponible par ces auteurs s’est beau-
coup enrichi depuis leur étude, nous avons mesuré un nouvel
échantillon de cette ichnoespèce provenant seulement du
niveau E (Tableau 1(3)). Il apparaît ainsi que les pieds
C. grancieri sont un peu plus petits que ceux des Grallator
du niveau F (85 mm de L contre 110 mm en moyenne)
mais les valeurs de l’angle II–IV, les rapports de longueur
digitales III/II, III/IV et IV/II, L/D sont très proches. À tel
point, que les tests de Student et de Snédecor, calculés au
seuil 5 %, ne sont pas significatifs entre ces deux ichnopopu-
lations. Seul III/D l’est pour les moyennes (t cal-
culé = 2,49 pout t lu = 1,96 au seuil 5 % (Tableau 4(1)) avec
une valeur plus élevée pour Grallator du niveau F1 que pour
C. grancieri.

L’AD permet de préciser ce qui précède (Fig. 13(1, 2)).
Pour les données brutes, la majorité des points-Grallator du
niveau F1 sont contenus dans le nuage Grallator (G + Gv) et
ceux de C. grancieri sont surtout des A. bibractensis. Mais
lorsqu’on considère les rapports, les Grallator de Payzac sont
un peu plus des A. bibractensis que des Grallator (G + Gv)
alors que les C. grancieri sont à la fois des A. bibractensis/C.
perriauxi et des Grallator (G + Gv). En définitive, compte
tenu du trinôme Grallator (Anchisauripus) bibractensis
adopté par (Demathieu, 1989), toutes ces traces de pied ardé-
choises peuvent être considérées comme des Grallator sensu
lato.

Mais Coelurosaurichnus grancieri apparaît surtout
caractérisé par l’existence de la main : tridactyle II–IV, petite
avec LP/LM = 4, aux doigts larges, courts et peu griffus avec
IV < III ~II et présente dans 66 % des cas, si on considère les
traces de pied individuellement et dans 82 % des cas si on les
observe seulement dans les pistes. Comme les diagnoses suc-
cessives de Grallator (cf. supra) ne concernent que les
empreintes de pieds, l’emploi d’Atreipus est nécessaire pour
nommer ces couples pied–main avec l’inconvénient d’être
amené à utiliser le couple Grallaror/Atreipus pour les pistes
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Fig. 11. Traces dinosauroïdes de l’Ensemble gréseux dolomitique gris (Egdg), figure 2(4), Carnien inférieur ; Grallator sp. : 1 = piste A, niveau F1, la Salindre,
Payzac, Ardèche ; Coelurosaurichnus grancieri Courel et Demathieu, 2000 : niveau E, la Salindre, 2 = piste A, GR15, 3, 4 = pistes GR6, 5 = piste GR1,
6–40 = sur dalles SalEGR1, 3–5, 7–10, 12–15, 17, 19–23, 36–37 ; mire = 10 cm pour 1–5 et = 5 cm pour 6–40.
Fig. 11. Dinosauroid footprints from “Ensemble gréseux dolomitique gris” (lower Carnian, Payzac, Ardèche); 1 = Grallator sp., 2–40 = Coelurosaurichnus
grancieri.
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selon que l’empreinte de la main est présente ou non. Ce biais
pourrait être facilement levé si on précisait son existence
possible dans une nouvelle diagnose du genre Grallator qui
de fait et à la suite des nombreuses synonymies regroupe
maintenant la grande majorité des traces de pieds dinosauroï-
des.

Quoi qu’il en soit, d’ores et déjà, l’usage d’Atreipus pour
nommer les couples pied–main de C. grancieri et de C. per-
riauxi impose que sa répartition verticale (Carnien-Norien
d’après Lockley et Hunt, 1995), comprenne en plus, la période
Anisien supérieur-Ladinien inférieur.

4. Suggestion phylogénétique (Fig. 14)

Coelurosaurichnus grancieri partage des caractères mor-
phométriques avec les groupes C. perriauxi/A. bibractensis
du Trias moyen et Grallator de l’Hettangien et du Sinému-
rien pris comme référence. Ceci est plus net pour les rapports
que pour les données brutes (Fig. 13).

Une telle constatation n’est pas sans suggérer une filiation
possible entre les auteurs de ces empreintes. En somme, à
partir des résultats de l’AD, il semble logique de déduire, à
titre d’hypothèse, que les ichnopoïètes de C. grancieri pour-

Fig. 12. Traces dinosauroïdes de l’Ensemble gréseux dolomitique gris (Egdg) (suite) ; Coelurosaurichnus grancieri, niveau F2, la Salindre, 1–8, sur dalles
SalFGR 26-28, 33–34, 37 ; Grallator sp., niveau F2, 9–12 sur dalles SalFGR 27, 30–32 ; niveau F1, 13–22 sur dalles 18 A–C.
Fig. 12. Dinosauroid footprints from “Ensemble gréseux dolomitique gris” (following).
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raient être issus des Dinosauriformes qui ont laissé C. per-
riauxi et A. bibractensis. Cette évolution aurait été caractéri-
sée, pour ce que nous pouvons en apercevoir à partir des traces,
par un allongement progressif de l’orteil III et par la régres-
sion généralisée des doigts I et V.

Y’a t-il eu aussi retour à la quadrupédie puisque les auteurs
de C. perriauxi et A. bibractensis sont essentiellement des
bipèdes. La fréquence des empreintes de main C. grancieri
semble l’indiquer. Mais lorsqu’on examine la position de la
main dans les couples pied–main, on s’aperçoit qu’elle est
fort variable relativement au pied. Comme elle est, par ailleurs,
très petite, Courel et Demathieu (2000) ont pensé, avec juste
raison, qu’elle ne devait pas jouer un rôle prépondérant dans
la locomotion. La quadrupédie de ces reptiles aurait donc pu
être occasionnelle et dépendre beaucoup des conditions envi-
ronnementales.

Comme nous l’avons précisé plus haut, en dessous du
niveau F2 à C. grancieri, il en existe aussi un autre à Gralla-
tor sp., sans trace de la main, dont l’extension horizontale
mériterait d’être confirmée. Si tel était le cas, cet ichnogenre
témoignerait de l’existence de reptiles exclusivement bipè-

des dès le Carnien basal. Etaient-ils déjà des Dinosauria ?
C’est tout à fait possible si on se réfère aux documents ostéo-
logiques du Ladinien supérieur et du Carnien qui sont attri-
bués à ces animaux (Bonaparte, 1993 ; Cuny, 1993 ; Sereno
et Arcucci, 1994).

Dans le reste du Trias supérieur français (Formation bario-
lée d’Ucel sensu Courel et al., 1998) (Fig. 2(4)), les traces
dinosauroïdes sont prépondérantes et deviennent de plus en
plus grandes et nombreuses à partir du Norien inférieur, pas-
sant d’une dizaine de centimètres de longueur, à la base du
Carnien, à 20–30 cm au Norien moyen (Ellenberger et al.,
1970 ; Gand et al., 2000), pour atteindre 50 cm au Rhétien
(Gand et al., 2005). Leurs auteurs semblent donc s’être rapi-
dement développés à partir du Norien inférieur au détriment
des Crurotarsi dont les traces n’ont pas été trouvées en France ;
contrairement à d’autres régions des USA (Lockley et Hunt,
1995).

Un tel bilan palichnologique recoupe les grandes lignes
de celui qui a été établi à partir des données ostéologiques
(Cuny, 1993). Il précise qu’à la fin du Carnien, la faune ne

Fig. 13. Analyse discriminante concernant les ichnopopulations Coelurosaurichnus perriauxi (CP), Anchisauripus bibractensis (AB) de la Formation des Grès
inférieurs (Trias moyen), les diverses ichnoespèces de Coelurosaurichnus de Franconie (Aal), de Grallator (G) sensu Lull (1953), Grallator variabilis (Gv),
Coelurosaurichnus grancieri (CG) et Grallator sp. (GP) ; 1, 2 : successivement analyse des dimensions des caractères puis de leurs rapports.
Fig. 13. Discriminant analysis of several ichnospecies mentionned above from characters-dimensions and their ratio.
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comportait que 2 % de Dinosauria et 80 % au Norien termi-
nal, dix millions d’années plus tard.

5. Conclusions

Dans la formation des Grès inférieurs de la bordure orien-
tale du Massif Central, datée de l’Anisien supérieur–Ladi-
nien inférieur, il a été récolté de nombreuses traces dinosau-
roïdes. Leur interprétation conduit à évoquer des reptiles
bipèdes digitigrades aux membres postérieurs parasagittaux,
ayant des mains pentadactyles et des pieds tridactyles II–IV
dont l’architecture osseuse est semblable à celle des Dinosau-
res Théropodes. Comme les squelettes de ces animaux n’appa-
raissent que dans le sommet du Ladinien supérieur ou/et dans
le Carnien inférieur, les empreintes anisoladiniennes ont été
attribuées à leurs ancêtres probables, les Dinosauriformes,
dont on retrouve des squelettes dans le Ladinien d’Amérique
du Sud.

Les mains chirothéroïdes des auteurs des ichnites françai-
ses témoignent d’une origine « pseudosuchienne » qui peut

remonter à l’Olénékien supérieur ; les transformations du pied
ayant été caractérisées par une réduction des orteils latéraux
(I, V) et par l’acquisition d’une articulation mésotarsale.

La grande majorité des empreintes dinosauroïdes du Trias
moyen français (pieds tridactyles II–IV parfois associés à cel-
les de mains), a été rangée dans les ichnoespèces Coeluro-
saurichnus perriauxi et Anchisauripus bibractensis. L’ana-
lyse discriminante réalisée uniquement à partir des traces de
pied de ces ichnoespèces, de celles du Trias supérieur et de
l’Hettangien montre que les ichnotaxons français diffèrent
de manière significative de Grallator sensu Lull, 1953 mais
aussi des ichnoespèces de Coelurosaurichnus de Franconie
dont certaines montrent aussi la main, épisodiquement.

Coelurosaurichnus perriauxi et Anchisauripus bibracten-
sis sont donc bien originales et nous pourrions continuer de
ranger certaines d’entre elles dans l’ichnogenre Coelurosau-
richnus si Leonardi et Lockley (1995) n’avaient pas proposé
d’invalider Coelurosaurichnus en raison d’un ichnotype très
mal conservé ; cas, d’ailleurs général pour beaucoup d’autres.
Ce problème nomenclatural est complexe et ne concerne fina-

Fig. 14. Phylogénèse possible des ichnopoïètes (Dinosauriformes) des traces dinosauroïdes du Trias moyen français. Comparaisons avec les traces du Trias
supérieur français (Rhétien et/ou Hettangien) et avec divers squelettes ; abréviations : S. a = Synaptichnium argantobrivense, S. p = S. priscum, E. c = Euparkeria
capensis, C. b = Chirotherium barthi, C. m = C. mediterraneum, S. p = Sphingopus ferox, C. p = Coelurosaurichnus perriauxi, C. s = C. sabinensis, A.
sp = Anchisauripus sp., A. b = A. bibractensis, C. g = C. grancieri, G. sp = Grallator sp, G. a = Grallator andeolensis, E. v = Eubrontes veillonensis, E.
sp = Eubrontes, G. m = G. minusculus, G. v = G. variabilis, A. p = Anatopus palmatus, S. i = Saltopoides igalensis = G. o = G. olonensis.
Fig. 14. Possible trackmakers (Dinosauriforma) phylogenesis of french middle triassic footprints. Comparisons with french upper triassic footprints.
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lement et en partie que C. perriauxi puisque dans une concep-
tion élargie de Grallator, il est de fait possible, actuellement,
de ranger la majorité des traces de pieds dinosauroïdes tridac-
tyles II–IV dans ce dernier ichnogenre. Haubold et Klein
(2000) l’ont déjà fait pour les Coelurosaurichnus de Franco-
nie mais en utilisant le couple Grallator/Atreipus. Ce qui est,
sans doute logique, mais peu parcimonieux puisqu’il faut deux
ichnogenres pour nommer les empreintes de pied d’une piste
selon que celui-ci est, associé ou non, à la main.

Les résultats de l’analyse discriminante de ce travail sug-
gèrent qu’il soit possible aussi d’inclure C. largentierensis
dans le groupe Grallator/Atreipus et, à un moindre degré, C.
perriauxi. Quant à Anchisauripus bibractensis, une synony-
mie déjà ancienne, attribue cette ichnoespèce à Grallator.
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