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totalement différenciées, elles ne pouvaient resserrer le tissu
des vexilles, qui restait ajouré. Les barbules ne se différen-
cierent compléetement qu’au quatrieme stade, donnant des
barbules a crochets, qui s’accrochent aux sillons des bar-
bules portées par les barbes voisines, formant la voilure de
la plume. Le quatriéme stade atteint, de nombreuses varia-
tions se produisirent ; elles sont a 1'origine des nombreuses
plumes actuelles, correspondant au cinquiéme stade.

Une constatation simple sous-tend notre théorie : les
plumes se développent de facon ordonnée, stade apres
stade. Ainsi, nous avons fait '’hypothese que les plumes
tubulaires précéderent les plumes ramifiées, parce que les
barbes furent créées par la différenciation du tube en
crétes barbaires. De méme, les touffes de barbes duveteuses
sontapparues avant la plume pourvue d’"un rachis puisque
ce dernier résulte de la fusion des crétes barbaires. Cha-
cun des stades de développement que nous avons définis
est fondé sur de tels raisonnements.

Des protéines maitres d’ceuvre

Notre théorie repose sur le fait que les plumages modernes
comportent des plumes correspondant a tous les stades de
développement. Les plumes modernes montrent que tous
les stades que nous avons définis sont présents dans les sché-
mas de développement des follicules des plumes. De sur-
croit, la biologie moléculaire a confirmé I'existence des trois
premiers stades de développement de la plume. Grace aux
techniques dont on dispose aujourd’hui, on examine si tel
ou tel gene est exprimé, c’est-a-dire si la protéine qu’il code

a été produite. Plusieurs laboratoires ont combiné ces
méthodes avec d"autres techniques expérimentales visant a
étudier les protéines produites pendant le développement
des plumes. Matthew Harris et John Fallon, de I'Université
de Wisconsin-Madison et I'un d’entre nous (R. Prum) ont
étudié deux genes qui jouent un réle important dans la for-
mation des plumes : Shh (sonic hedgehog) et Bmp2 (pour
Bone Morphogenetic Protein 2, ¢’est-a-dire le gene de la pro-
téine 2 de morphogenese des os). Chez les vertébrés, ces
genes jouent un role crucial dans la croissance des membres,
des doigts et des appendices tégumentaires, tels les poils, les
écailles, les dents ou encore les ongles. Nous avons constaté
que les protéines Shh et Bmp2 sont des molécules de signa-
lisation sans cesse réutilisées au cours de la formation de la
plume. Tandis que la protéine Shh déclenche la proliféra-
tion cellulaire, Bmp2 controle cette prolifération et stimule
la différenciation des cellules.

Les protéines Shh et Bmp2 sont d’abord produites
dansla placode, selon un gradient de concentration antéro-
postérieur. Ensuite, elles sont exprimées a la pointe du germe
pendant son élongation initiale, puis dans I'épithélium
qui sépare les crétes barbaires en formation. Ainsi, elles éta-
blissent le motif que les crétes suivront durant leur crois-
sance. Dans les plumes de contour, ces protéines de
signalisation dirigent la croissance hélicoidale des crétes
barbaires et du rachis, tandis qu’elles dessinent un plan
plus simple pour la croissance des barbes dans les plumes
du duvet. Chacun des stades du modele de développement
évoqué est caractérisé par un plan de croissance dessiné
par des concentrations particulieres en protéines Shh et

écailles, résulte de la prolifération des cellules cornées ou

I- a croissance des plumes, comme celle des poils, des ongles et des

La croissance des plumes

kératinocytes. Quand elles meurent, ces cellules forment un dépdt de
kératine. Les kératines sont des filaments protéiques qui polymérisent,
formant une matrice solide. Les plumes sont constituées de kératine béta,
uniquement produite par les reptiles et par les oiseaux. La gaine externe
d’une plume en croissance (le fourreau) est constituée de kératine alpha.
Plus molle, cette kératine est produite par tous les vertébrés. Elle constitue
la peau, les cheveux et les poils.

Le follicule (détail ci-dessous), 'organe dont est issue
- la plume, est créé par une prolifération de cellules
disposées en cercle autour du germe. La division
incessante de cellules a la base du follicule repousse
les anciennes cellules vers I'extérieur, constituant la
plume tubulaire.
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Bmp2. Sans arrét, ces deux protéines contrdlent tous les
stades qui se succedent a mesure que se déploie la plume.

Ces résultats de biologie moléculaire confirment que le
développement se décompose bien en une succession de
stades, oit chacun dépend du précédent. Ainsi, I'expression
alternée des protéines Shh et Bmp2 n’a lieu qu’apres le déve-
loppement du germe des plumes tubulaires. De méme, les
variations des motifs d’expression de ces protéines pendant
la croissance des plumes de contour ne sont possibles
qu’apres la formation des ébauches des barbes longitudi-
nales. Ainsi, les résultats de I’étude moléculaire confortent
notre modele de développement des plumes, passant d'un
long tube creux a une touffe duveteuse de barbes, pour
acquérir la structure des plumes de contour.

Fossiles a plumes

Jusqu’'a présent, nous n’avons évoqué que notre modele de
développement et les résultats fournis par la biologie molé-
culaire. Il nous reste a confronter ces résultats a I'observa-
tion des fossiles. Plusieurs sites du Nord de la Chine ont livré
des fossiles de dinosaures a plumes dont les restes semblent
valider notre théorie. Une équipe de paléontologues chinois
aainsi fouillé plusieurs gisements du Crétacé inférieur (datant
de 128 a 124 millions d’années) dans la formation géologique
Yixian. Des conditions favorables ont assuré une remarquable
conservation de nombreux organismes, par exemple les
premiers mammiferes placentaires, des oiseaux anciens,

les premiéres plantes a fleurs et de nombreux dino-
saures théropodes, dont la fossilisation a pré-

La couche épidermique superficielle
forme une gaine de protection de la plume
pendant sa croissance.

La couche épidermique interne se
subdivise en une série de crétes. Ces
crétes se développent ensuite pour
engendrer les barbes de la plume.
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Dans une plume, les crétes barbaires poussent en hélice autour de I'anneau
germinal, fusionnant pour former la créte rachidienne. Les crétes barbaires
qui apparaissent ensuite fusionnent avec la créte rachidienne. La plume finit
par émerger de son fourreau, se déploie et acquiert sa forme plane. Quand
elle a atteint sa taille définitive, le collier folliculaire produit le calamus, un
tube creux a la base de la plume.

servé beaucoup de détails. Parmi ces dinosaures, certains
portent des plumes primitives, mais d’autres ont des plumes
tout a fait « modernes ». Nous en déduisons que les plumes
sont apparues chez des dinosaures carnivores bipedes et
terrestres et ont acquis les caractéristiques des plumes
modernes, bien avant que n’apparaissent les oiseaux et le vol.
Le premier fossile découvert dans cette formation est
celui de Sinosauropteryx, mis au jour en 1997. Il s’agit d'un
ccelurosaure de la taille d'un poulet dont I'épiderme por-
tait de petites structures tubulaires, peut-étre ramifiées. Puis
on a découvert un oviraptor Caudipteryx de la taille d'une
dinde. Il avait, a I’extrémité de ses membres antérieurs, des
plumes de contour d’apparence moderne, qui sont bien
conservées. Certains pensent que Caudipteryx était en fait un
oiseau coureur et pas un dinosaure, mais les analyses phy-
logénétiques le placent parmi les théropodes. Les paléon-
tologues ont aussi mis au jour des fossiles de dromaeosaures,
des dinosaures que I'on suppose avoir été proches des oiseau,
mais qui a I'évidence n’en étaient pas. Ces théropodes por-
taient aussi des plumes de contour. Ainsi, plus d"une dizaine
de dinosaures théropodes portant des plumes, mais qui
n’étaient pas des oiseaux, ont été découverts, parmilesquels,
Beipiaosaurus de la taille d’une autruche et plusieurs dro-
maeosaures, dont Microraptor et Sinornithosaurus.
L’'hétérogénéité des plumes portées par ces dinosaures
conforte la théorie développementale. Les plumes les plus
primitives connues — celles de Sinosauropteryx — sont des
structures tubulaires simples, qui correspondent au premier
stade de notre modele. Sinosauropteryx, Sinornithosaurus et
d’autres théropodes avaient des plumes de duvet laches et
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