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Avant propos

Il est un jour où l'idée paraît plus crédible que la veille : rédiger son Habilitation à Diriger les
Recherches ! C'était en mai 2003. L'idée n'était pas nouvelle… Des tentatives de plans, des
brouillons, des idées avaient déjà été lancés çà et là. Mais ce mois de mai était singulier!:
l'éditeur du Journal of Biogeography acceptait mes corrections et par là même un article pour
moi central [voir p. 123] : Spatial patterns of disparity and diversity of the Recent cuttlefishes
(Cephalopoda) across the Old World. Central parce qu'il est ma première production «!en
solo!» sur les céphalopodes actuels, et ce dans une problématique au cœur de mes recherches :
la construction d'un pattern de disparité morphologique à l'échelle macroévolutive et son
interprétation (ou plutôt sa tentative d'interprétation). Il devenait alors possible de défendre —
sur la base de résultats publiés — un projet de recherches dont l'objet d'étude dépassait le seul
cadre de la paléontologie pour s'étendre à des exemples actuels : l'exploration des patterns
macroévolutifs. Les travaux appliqués aux ammonites [e.g. voir p. 107, 119 & 169] avaient
déjà permis de dégager des voies de recherches à venir dans le domaine macroévolutif, mais
je considère que les exemples actuels apportent une dimension irremplaçable à mon travail à
venir. Ainsi travailler sur des exemples actuels et fossiles est pour moi la seule méthode
efficace pour réellement aborder des questions d’évolution biologique à de grandes échelles.

Si mes travaux de recherches n’ont donc pas de restriction temporelle (j’étudie à la fois des
organismes actuels et fossiles), ils en possèdent une taxinomique. J'ai focalisé mes travaux
passés et mon projet de recherches à venir sur les céphalopodes. Il est clair que ce choix fut en
partie guidé par héritage suite à ma thèse. C’est une singularité de paléontologue que de
s’investir sur un taxon donné!; d’en connaître l’anatomie, la systématique, les méthodes
d’études usuelles. Cet investissement est apprécié de nombreux collègues qui ne sont pas des
paléontologues, lorsque le taxon objet de toutes les attentions possède un pouvoir
biostratigraphique. C'est le cas par exemple des vertueuses ammonites qui pourraient être
faussement considérées comme de simples objets propices à dater les terrains ! Sans sous-
estimer cet aspect biostratigraphique — qui est particulièrement important dans le cadre de
collaborations avec d’autres aspects des Sciences de la Terre —, il est parfaitement évident
que les ammonites sont un matériel de choix dans l’analyse des phénomènes évolutifs. Mais
cet investissement peut avoir une conséquence néfaste!: l’hyperspécialisation qui entraine une
distorsion de la vision du monde biologique et de son fonctionnement. J’espère ne pas être
tombé dans ce piège!!

Parallèlement à mes travaux sur les céphalopodes, j’avais engagé un travail de synthèse sous
forme d’un texte autour de la thématique macroévolutive et de ces aspects novateurs. C'est
ainsi que la partie "problématique" de ce mémoire est née [voir p. 11]. L'organisation du
colloque en hommage à Stephen J. Gould (Paris, Janvier 2003) qui m’avait permis de
présenter mon travail sur la biogéographie des seiches me permit également de publier cette
réflexion sur la thématique macroévolutive dans le numéro thématique des C. R. Palevol
«!Les chemins de l’évolution!: sur les pas de Stephen Jay Gould!» qui suivit le colloque. Cet
article fut proposé pour publication en Mai 2003.

Faire rimer céphalopodes avec macroévolution est le fruit d’une longue période de réflexion
qui est tout sauf personnelle… Ce sont plusieurs chercheurs du laboratoire Biogéosciences qui
ont poussé vers la thématique macroévolutive. Les céphalopodes ne sont évidemment pas
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mieux adaptés (ni moins d’ailleurs) que d'autres modèles pour l'étude des patterns
macroévolutifs. Au sein du laboratoire, d'autres développent des travaux similaires sur des
rongeurs, des échinodermes ou des gastéropodes. Les céphalopodes sont simplement
complémentaires. Cette double orientation — macroévolution / céphalopodes fut renforcée
par les savoir faire de ce laboratoire et les résultats acquis depuis de nombreuses années, déjà
bien avant mon arrivée.

Mai 2003 fut donc la date de départ concrète de ce mémoire d’HDR. La version présentée ici
se décline en sept parties principales (neuf en ajoutant les avant-propos et les références
bibliographiques).

La première partie [Curriculum vitae, p. 7] donne un aperçu bref de mon cursus et de mes
activités en dehors de la recherche. La deuxième partie [Problématique, p. 11] est également
publiée aux C. R. Palevol  (cf. ci-avant). Elle pose le problème général, sans référence
particulière au modèle d’étude choisi ici (les céphalopodes). La troisième partie [Choix des
modèles et des méthodes, p. 21] permet de dégager l’intérêt des céphalopodes pour établir et
explorer les patterns et processus macroévolutifs. Elle explicite également les méthodes
choisies dans ce type d’études. Cette troisième partie comprend la reproduction in extenso
d’un article de méthode co-publié avec l’ensemble des paléontologues du laboratoire
Biogéosciences. La quatrième partie [Résultats, p. 43] synthétise les résultats obtenus depuis
la fin de ma thèse (les résultats de la thèse sont délibérément exclus puisque déjà soutenus).
J’ai choisi de reproduire in extenso à la fin de cette partie onze articles représentatifs de mes
recherches. Les «!canons!» de construction d’une HDR prévoient en général de placer ces
articles dans un second volume du mémoire, ou au mieux en annexe d’un volume unique.
Puisque l’HDR «!sanctionne la reconnaissance du haut niveau scientifique du candidat, du
caractère original de sa démarche dans le domaine de la science, de son aptitude à maîtriser
une stratégie de recherche dans un domaine scientifique ou technologique suffisamment large
et de sa capacité à encadrer de jeunes chercheurs! » (Document de l’Université de
Bourgogne!: Habilitation à diriger les recherches), j'ai considéré mes publications comme
partie intégrante de ce mémoire. C'est la raison de leur présence au sein même du texte. La
cinquième partie [Perspective, p. 199] présente les orientations que je souhaite développer
dans les quelques années à venir. Suivent les sixièmes et septièmes parties [respectivement p.
209 et p. 217] consacrées pour la première à la liste de mes productions scientifiques, aux
missions de terrain et aux études de collections et pour la seconde à mes différentes activités
d'animation de la recherche. C'est dans cette dernière que le lecteur trouvera mes
encadrements d'étudiants de troisième cycle. J’ai longuement hésité pour savoir où devaient
figurer ces encadrements. Ils étaient initialement placés dans la partie «!Résultats!». Après
tout, former des étudiants à la recherche et publier avec eux est peut être l’aboutissement
ultime pour un enseignant-chercheur!! Cependant, cette présentation rendait le mémoire plutôt
confus. Je propose donc ici une septième partie «!Administration et animation de la
recherche!» qui est très largement consacrée à mes productions scientifiques «!humaines!».

Mes remerciements s'adressent à de nombreuses personnes (de peur d’en oublier je ne citerai
ici aucun nom…). Par avance je les adresse aux membres du jury pour leurs futures
remarques. Ils vont également à mes collègues enseignants-chercheurs, chercheurs et
doctorants du laboratoire Biogéosciences, mais aussi à ceux des laboratoires «!connexes!» liés
comme Biogéosciences à l'UFR des Sciences de la Terre de l'Université de Bourgogne.
J’adresse des remerciements spéciaux aux étudiants encadrés, de troisième cycle ou d’avant.
Ils me forcent à apprendre, à comprendre et à voir le monde d’un autre angle. Mes
remerciements vont également aux personnels techniques de différentes spécialités, toutes
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plus importantes les unes que les autres : comment faire une bonne recherche sans un service
de comptabilité hors pair dont les personnels manient avec une dexterité sans faille le concept
administratif si complexe du «!bon de commande!» ? ou encore comment faire de la bonne
recherche dans un bureau sale ? Bref merci à ceux dont le nom n'apparait pas en haut de la
page de garde ou dans les remerciements des articles. En dehors de mon environnement
proximal dijonnais, de nombreux collègues ont permis des travaux sur le terrain ou des
recherches dans des collections. Qu'ils soient ici remerciés de leur disponibilité. Au-delà des
personnes, il me faut bien sûr remercier les institutions qui ont financé directement la
recherche ou qui l’ont permise dans des conditions le plus souvent favorables : l'UMR CNRS
5561 Biogéosciences, l'UFR des Sciences de la Terre et de l'Environnement de l'Université de
Bourgogne, l'Ecole Doctorale IMON, le GDR Morphométrie, le programme CRISEVOLE et
l'INSU.

Toutes ces considérations réfléchies ne doivent pas masquer une autre réalité qui a guidé
probablement encore davantage mes orientations scientifiques dont ce mémoire est la
synthèse. Ceux qui me connaissent savent que l'aspect humain et relationnel des sciences et de
la recherche professionnelle est de loin ma première motivation!: il est des rencontres qui
orientent une carrière certainement plus fortement que la lecture d'une publication
remarquable. Je considère avant tout que la science est une activité humaine. Ces rencontres
m’ont guidé consciemment ou non sur des routes dont le bilan est présenté dans ce mémoire.
Je sais ne pas avoir besoin de nommer ces collègues pour qu’ils se reconnaissent.

Si la science est une chose, la vie en est une autre, plus belle encore… merci à mes quatre
chéries.
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I — Curriculum vitae

Pascal Neige
né le 25 novembre 1966
Marié, 3 enfants

Adresse professionnelle!:
Centre des Sciences de la Terre &
UMR CNRS 5561 Biogéosciences
Université de Bourgogne
6 boulevard Gabriel
F-21000 Dijon

Tel!: 03 80 39 63 57
Fax!: 03 80 39 63 87
e-mail!: Pascal.Neige@u-bourgogne.fr

A. Situati o n actuelle

• Maître de Conférences à l’Université de Bourgogne
— UFR des Sciences de la Terre et de l’Environnement
— attaché à l’UMR CNRS 5561 Biogéosciences

B. Cursus post-thèse

• ATER (Décembre 1995 – Août 1996), Université de Bourgogne

• ATER (Septembre 1996 - Août 1997), Université de Bourgogne

• Maître de Conférences à l’UFR des Sciences de la Terre de l'Université de Bourgogne (36ème

section)!: nomination le 1er septembre 1997!; titularisation le 1er septembre 1998, rattaché à
l’UMR CNRS 5561 «!Biogéosciences-Dijon!»

• Passage à la première classe des Maîtres de Conférences au CNU le 01/09/2000

• Reclassement dans la classe unique (fusion classe 1 et classe 2) des Maîtres de Conférences
le 01/06/2001

C. Thèse

• Thèse de doctorat soutenue le 12 janvier 1996 à Dijon!: «!Morphométrie des coquilles
d’ammonites!: applications ontogénétiques, paléobiologiques et phylogénétiques!». Mention
Très Honorable avec Félicitations du Jury.

Directeurs de thèse!: J.L. Dommergues & D. Marchand
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Rapporteurs de thèse!: Ph. Janvier (MNHN, Paris)
N.H. Landman (AMNH, New-York)

Examinateurs!: S. v. Boletzky (Laboratoire ARAGO, Banyuls-sur-Mer)
S. Elmi (Université Lyon 1)
B. Laurin (Université de Bourgogne)

• Allocataire pendant la thèse (Novembre 1993 – Novembre 1995)

• Moniteur de l’enseignement supérieur (Novembre 1993 – Novembre 1995)

D. Enseignement

Les enseignements (de la première année de DEUG au DEA) couvrent les domaines suivants!:
paléontologie, statistiques, terrain, géologie générale.

• Année 1997/1998!: 192 HETD (CM!: 0 TD!: 65 TP!: 190 ∑!: 255)
• Année 1998/1999!: 192 HETD (CM!: 6 TD!: 73 TP!: 166 ∑!: 245)
• Année 1999/2000!: 211 HETD (CM!: 19 TD!: 73 TP!: 164 ∑!: 256)
• Année 2000/2001!: 205 HETD (CM!: 29 TD!: 67 TP!: 143 ∑!: 238)
• Année 2001/2002!: 213 HETD (CM!: 40 TD!: 69 TP!: 125 ∑!: 234)
• Année 2002/2003!: 227 HETD (CM!: 32 TD!: 94 TP!: 128 ∑!: 254)
• Année 2003/2004!: 205 HETD (CM!: 38 TD!: 63 TP!: 131 ∑!: 232)

Développement d’un site internet d’enseignement (partie paléontologie)!: Vademecum en
ligne des fossiles et des microfaciès sédimentaires. En collaboration avec C. Durlet
(microfaciès sédimentaire), C. Château (anglais scientifique) et A. Godon (graphisme et
programmation du site).

Adresse du site!: http://www.u-bourgogne.fr/terre-enviro/MicroOuverture.html

E. Administration et animation de l’enseignement

1. Gestion pédagogique

• Responsable de filière : Licence des Sciences de la Terre et de l’Univers (depuis Juin 1999) :
— organisation pratique et pédagogique ;
— président du Jury.

• Porteur du projet LICENCE des Sciences de la Terre (réforme LMD) pour l’Université de
Bourgogne en co-responsabilité avec J. Thierry pour les 2 premières années.

• Membre de la commission de validité des acquis.

• Président de Jury de Bac : série scientifique, Nevers, Juin 1999.
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• Tuteur pédagogique de doctorants allocataires moniteurs.

2. Gestion des carrières

• Membre élu CSE de Dijon (35ème & 36ème section) depuis Novembre 2001.

• Membre nommé (suppléant) CSE de Lyon 1 (35ème & 36ème section) depuis Novembre 2001.

3. Gestion des structures d’enseignement

• Membre élu du Conseil d'UFR : collège Maître de conférences (UFR des Sciences de la
Terre, Dijon).
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II — Problématique

Le texte qui suit est une discussion préparée pour ce mémoire qui
permet de dégager la problématique générale. Ce texte est
également publié aux Comptes Rendus de l’Académie des Sciences ,
pour le numéro spécial P a l e v o l réalisé en hommage à Stephen J.
Gould (Vol 2, 6/7, p. 423-433), suite au colloque du 23 et 24 janvier
2003. Il y porte le titre suivant :

Le débat macroévolutif!: apports de la disparité morphologique

Le texte principal de l’article est reproduit ici sans modifications. Je
remercie Paul Alibert pour son aide dans les premiers stades de
rédaction de cet article. Mes remerciements s’adressent également
aux deux rapporteurs!: Gunther Eble et Loïc Villier pour leurs
remarques très constructives lors de l’évaluation du manuscrit.

A. Introduction

Dans le cadre initial de la théorie synthétique de l’évolution et en simplifiant quelque peu, le
fait évolutif était considéré comme la résultante de trois étapes : (1) le matériel génétique subit
des modifications (e.g. mutations) lors de sa réplication et/ou de sa transmission qui (2) sont
transcrites en une variation phénotypique entre les individus au sein des populations. Se
produit alors (3) un tri déterministe (par opposition à un tri aléatoire) par le processus de
sélection naturelle qui a pour effet de sélectionner les individus les mieux adaptés au regard
des conditions ambiantes. Ainsi à tout moment et en tout lieu, le couple mutation/sélection
conduit au phénomène d’adaptation permettant aux individus de rester le mieux adaptés
possible aux conditions environnementales du lieu où ils vivent. Dans les premières étapes de
la théorie synthétique, ces processus ont été considérés suffisants pour expliquer l’ensemble
des patterns observés dans les archives fossiles, qu’ils soient au niveau des espèces ou au-delà
(Simpson 1944). Certains auteurs, par l’analyse des données paléontologiques (e.g. Gould &
Eldredge 1977, Stanley 1979, Eldredge & Cracraft 1980, Cracraft 1981, Eldredge 1982, 1995,
Valentine & Erwin 1983, Vrba & Gould 1986, Jablonski 2000, Gould 2002,) ont critiqué cette
vision très large des effets des processus impliqués au niveau de l’individu au sein des
populations dans la théorie synthétique de l’évolution. Sous cet aspect, cette dernière fut alors
qualifiée de réductionniste puisqu’elle ne prennait pas en compte la dimension hiérarchique
du monde vivant (voir Grantham 2001). Cette vision initiale de la théorie synthétique est
enrichie si l’on tient compte de cette organisation hiérarchique, permettant de présupposer des
processus évolutifs opérant à large échelle!: à l’échelle macroévolutive. En outre, il est
intéressant de noter que d’autres données que celles issues de la paléontologie plaident pour
une prise en compte de cette hiérarchie!: la macroécologie qui associe écologie et évolution à
large échelle en est un exemple frappant (e.g. Gaston 2000, Gaston & Blackburn 2000, Nee
2002).
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D’autres processus venant enrichir la théorie synthétique de l’évolution ont également été
démontrés (e.g. au plan moléculaire, la dérive génétique est un mécanisme alternatif à la
sélection naturelle permettant d’expliquer le fait évolutif). Même si pour certains auteurs ces
aspects ne sont pas entièrement indépendants de la théorie macroévolutive (voir par exemple
les développements de Kimura (1991) qui lie la théorie neutraliste de l’évolution et la
macroévolution) seul le deuxième aspect (macroévolution) est considéré dans le présent
article!: il s’agira de retracer brièvement l’émergence et les différentes conceptions de la
théorie macroévolutive puis d’envisager en détail deux métriques (taxinomique et
morphologique) permettant de décrire et de quantifier les faits évolutifs observables à de
larges échelles, notamment dans les séries fossilifères. Finalement, nous verrons que la
comparaison entre ces métriques de description de la biodiversité offre des perspectives
importantes dans la compréhension — en termes de processus — des patterns évolutifs à large
échelle, qu’ils soient envisagés dans le temps ou dans l’espace.

B. Objectifs et champs d’application de la théorie macroévolutive

D’un point de vue pragmatique, l’une des critiques de la théorie synthétique fut portée par
Eldredge & Gould (1972) et Gould & Eldredge (1977) lors de la publication de la théorie des
équilibres ponctués. Comme l’a expliqué Gould (1983, 2002), cette dernière n’était pas
proposée a priori  comme une théorie biologique générale. Elle venait affirmer que les
périodes de stases dans les archives fossiles sont des faits communs, et que les événements de
modifications morphologiques correspondent à des spéciations. Cette théorie des équilibres
ponctués sous-entend en fait (1) que les espèces sont des entités qui suivent des modalités
évolutives propres et (2) que l’événement fondamental de l’évolution est la spéciation. Elle
sous-entend également que les archives fossiles sont exploitables pour analyser le fait
évolutif, dans ses rythmes et ses modalités, en particulier à une échelle large couvrant des
clades entiers. Il est à noter que les exceptions à la règle du changement graduel, trouvées
dans les archives fossiles, furent longtemps considérées comme des biais dus à la nature
même des données paléontologiques, jugées alors beaucoup trop partielles pour documenter
quelque processus évolutif que ce soit (Stanley 1979, Gould 1983). Même s’il est bien évident
que ces deux propositions ne sont pas exemptes de problèmes (voir ci-après), la théorie des
équilibres ponctués et ses implications peuvent donc être vues comme un événement
libérateur qui a permis le développement d’une théorie dite macroévolutive. Elle s’intéresse à
un niveau hiérarchique au-delà de l’espèce, par opposition à la théorie dite microévolutive où
la population est le niveau central de l’évolution. Ce développement ne signifie d’ailleurs pas
que l’échelle macroévolutive n’avait jamais été abordée avant l’apparition de la théorie des
équilibres ponctués, mais qu’elle pourra dorénavant l’être sous des aspects descriptifs
(patterns) et mécanistes (processus).

Différentes définitions de l’objectif et du champ d’application de cette théorie macroévolutive
peuvent être trouvées dans la littérature (voir Gould 2002 pour un développement). On la
qualifie généralement d’analyse des patterns et des processus évolutifs à l’échelle de l’espèce
et au-delà (Eldredge & Cracraft 1980) ou encore d’analyse de l’évolution due à la spéciation
et à la sélection entre les espèces (Stanley 1979). Dans ce cadre, l’espèce devient un niveau
opérationnel de l’évolution. Cette conception, en se fondant en particulier sur l’observation
des innovations morphologiques au cours des temps géologiques, propose que le processus de
sélection naturelle qui agit sur les individus, ne peut à lui seul expliquer le pattern évolutif
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observé dans les archives fossiles (Stanley 1979, Eldredge & Cracraft 1980). Depuis
maintenant une trentaine d’années, de nombreux aspects (en termes de patterns ou de
processus) de la macroévolution ont été documentés (voir Gould 2002, Eble 2003 pour une
bibliographie et des développements abondants)!: l’existence de tendances dans la dynamique
d’apparition et d’extinction des espèces, l’existence de radiations évolutives ou encore le
processus de sélection spécifique (Duda & Palumbi 1999). Un autre point de vue peut être
illustré par les travaux de Levinton (2001) qui, sans pour autant abandonner l’idée d’une
théorie macroévolutive, critique ces définitions. Il les juge réductionnistes puisqu’elles se
fondent sur une dichotomie a priori  entre micro- et macroévolution, alors que cette
dichotomie est pour lui inutile et infondée. Il considère que la discipline macroévolutive doit
conduire à la compréhension des processus impliqués dans les changements taxinomiques de
grande ampleur, mais il reste persuadé que les patterns macroévolutifs observés peuvent être
générés par les processus évolutifs impliqués dans la théorie synthétique.

Quelles que soient les conceptions des différents auteurs, il est clair que la théorie
macroévolutive s’intéresse au fait évolutif par l’analyse des patterns à large échelle et la
recherche des processus les ayant façonnés, que ces processus soient propres à cette échelle
ou non. C’est là l’objet classique du débat concernant les relations
microévolution/macroévolution. Au-delà de ces définitions, de nombreuses questions restent
aujourd’hui encore débattues, notamment sur l’existence même du découplage entre micro- et
macroévolution (Arnold et al. 2001, Hendry & Kinnison 2001). De nombreuses méthodes ont
été élaborées afin de mettre en évidence et d'interpréter les patterns macroévolutifs (Alroy
2000) : par exemple en étudiant les innovations morphologiques, leur histoire et leur devenir
au cours des temps géologiques, ou encore en analysant les rythmes de spéciation et
d'extinction. Depuis une dizaine d'années, et en partie grâce aux travaux de Gould (1989,
1991), le concept de disparité morphologique (qui passe par la définition d'une métrique de
diversité des organismes basée sur la morphologie) est venu élargir la palette des méthodes
efficaces pour étudier ces patterns évolutifs à large échelle. Cette métrique morphologique
vient en complément de la métrique taxinomique qui s’est longtemps imposée comme la plus
adaptée à l’analyse des fluctuations de la biodiversité au cours des temps géologiques
(Valentine 1985).

C. Une métrique établie : la diversité taxinomique

L’histoire des clades a été particulièrement étudiée à travers le système descriptif le plus
fédérateur à l’échelle du vivant!: la classification linnéenne. Ce système fondamentalement
hiérarchique permet de dénombrer les éléments contenus à un rang taxinomique et de suivre
leurs fluctuations au cours des temps géologiques (cependant d'autres types de mesures,
basées sur l'analyse des phylogénies : comptage de lignées ou de groupes monophylétiques,
peuvent être utilisées). Cette mesure de la biodiversité peut être qualifiée au sens large de
diversité taxinomique. A l’échelle macroévolutive, cette diversité a permis de mettre en
évidence des extinctions majeures ainsi que de documenter globalement les modalités
d’augmentation des espèces au cours des temps phanérozoïques (Sepkoski & Hulver 1985,
Benton 2001). Il ressort que les modalités de diversification varient selon différents
paramètres comme le milieu de vie (Benton 2001)!: la diversification continentale semble être
contrôlée par un modèle exponentiel, alors que celle en mer le serait par un modèle logistique
comportant une (ou des) phase!(s) de plateau (phase d’équilibre entre les extinctions et les
spéciations).
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Les auteurs de ces études insistent généralement sur la nature fondamentalement incomplète
et/ou biaisée de leurs données. Les patterns de diversité à l’échelle macroévolutive doivent
donc être vus comme des étapes transitoires nécessitant la prise en compte des biais lors de
leur analyse. Ces biais peuvent être regroupés en deux grands ensembles!: l’un concerne la
nature des fossiles et de leur découverte, et l’autre la nature de la taxinomie. Ceux liés à la
nature des fossiles sont par exemple le volume de sédiments à l’affleurement par tranche de
temps, ou par zone écologique (e.g. les sédiments abyssaux datés du Cénozoïque étant
rarissimes à l’affleurement, la diversité des organismes de cette zone et de cet âge sera perçue
comme étant très faible, qu’elle le soit réellement ou non), les conditions de préservation et de
partition des sédiments (Behrensmeyer et al. 2000, Holland 2000), l’intérêt paléontologique
des taxons (nombre de spécialistes contribuant à la connaissance d’un groupe, Signor 1985)
ou encore l'origine paléogéographique des organismes (certaines zones paléogéographiques
ont été largement étudiées, d'autres sont encore largement inexplorées). Puisque ces biais sont
susceptibles de modifier notre perception de la biodiversité fossile, certains auteurs se sont
clairement questionnés sur la pertinence des bases de données à large échelle construites à
partir de données paléontologiques (e.g. Benton 1999). Des résultats montrent cependant que
ces biais ne sont pas rédhibitoires et que les études à large échelle peuvent répondre de
manière pertinente à de nombreuses questions générales de l’histoire de la vie (Benton 1999,
Foote 2001). Sepkoski (1993) par exemple, a démontré que les résultats issus de sa base de
données sur les familles marines fossiles n’étaient pas significativement modifiés après dix
ans de données et d'analyses paléontologiques supplémentaires (nouvelles découvertes
paléontologiques, révisions taxinomiques et augmentation de la résolution stratigraphique).

Les biais liés à la pratique taxinomique sont d’un autre ordre!: on peut s’interroger par
exemple sur la pertinence de l’utilisation — particulièrement en paléontologie — d’une
taxinomie qui inclut de nombreux groupes paraphylétiques. Patterson et Smith (1987) par
exemple démontrent que la périodicité des extinctions envisagée par d’autres auteurs chez
différents taxons, n’est valable que pour 25 % des cas qu’ils réévaluent (des échinodermes et
des poissons). Les 75 % restants ne sont que des effets de biais dus à des pseudo-extinctions
(extinctions de groupes non monophylétiques) ou à des données imprécises. Pour tester l’effet
de l’utilisation de groupes paraphylétiques, Sepkoski et Kendrick (1993) ont d’abord simulé
des phylogénies puis des classifications (i.e. des taxons) contenant des groupes
paraphylétiques. Ils comparent ensuite les patterns de fluctuation de la diversité construits à
partir des données concernant les lignées évolutives, les taxons et les clades. Leurs résultats
montrent que les groupes paraphylétiques renferment l’information des lignées (en particulier
ils rendent bien compte des phases de diversification et d’extinction en masse), et concluent
que les genres et les familles classiquement admis dans la systématique des taxons fossiles
peuvent être utilisés tels quels, c’est-à-dire sans les redéfinir sur des bases cladistiques,
impliquant alors l’utilisation stricte de groupes monophylétiques. Ils montrent également que
différents paramètres — comme le nombre, la taille et la distribution des taxons —
introduisent des biais dans l’étude des patterns temporels de diversité. Pour Robeck et al.
(2000), en dehors même du débat monophylie vs. paraphylie, il convient d’abandonner les
échantillonnages basés sur un seul rang taxinomique. Ils estiment qu’un dénombrement
pertinent de la diversité ne peut être réalisé qu’à partir d’un échantillonnage associant
différents niveaux taxinomiques de la classification, selon la qualité de l’enregistrement
fossile.

Finalement, comme le remarque Foote (2001) il ressort que la diversité taxinomique est une
métrique parfaitement adaptée à l’analyse des données paléontologiques dans la mesure où
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ces biais sont pris en compte et quantifiés, par exemple par l’élaboration de modèles de
préservation tenant compte à la fois de la proportion de taxons préservés et de la probabilité
de préservation de ces taxons aux différents moments de leur histoire. Par contre, cette
métrique n’indique pas l’amplitude des différences morphologiques!: qu’un gisement
contienne deux fois plus d’espèces qu’un autre n’indique pas s’il possède des organismes
morphologiquement deux fois plus variés (alors que l’amplitude des différences
morphologiques est une donnée particulièrement informative, par exemple dans l’analyse des
stratégies adaptatives). Cette métrique taxinomique ne représente donc qu’une partie de
l’information véhiculée par les organismes et par leur distribution dans le temps et dans
l’espace.

D. Une métrique complémentaire!: la disparité morphologique

La contribution de Gould lors du développem ent du modèle de diversification et de
décimation (Gould 1989, 1991) porte également sur une distinction fondamentale de notre
perception de la biodiversité. Il y reprend le concept de disparité morphologique, alors
émergeant (Jaanusson 1981) et qu’il juge particulièrement fécond pour étudier l’évolution à
l’échelle macroévolutive. Pour lui, la disparité exprime les différences fondamentales entre les
plans de construction des organismes!: une forte disparité exprimera donc la présence de
nombreux plans de construction différents. Pour Gould (1989, 1991), il existe une disparité
morphologique plus importante à Burgess (i.e. au Cambrien) qu’aujourd’hui. Il synthétisa
cette observation dans son modèle évolutif de diversification et de décimation. Même si cette
proposition est largement débattue, et si diverses opinions existent (Wills et al. 1994), elle
éclipsera presque, dans l’ouvrage de Gould (1989) l’immense potentiel du concept de
disparité morphologique. En effet, ce concept (qui s'applique maintenant le plus souvent au
sein même d'un plan de construction) est aujourd’hui un support quasi incontournable à
l’analyse macroévolutive (Foote 1997, Neige et al. 1997, Gould 1991, Eble 2003) : il permet
d'exprimer des différences morphologiques, de quantifier ces différences et de suivre
précisément l’émergence, l’augmentation ou l’érosion de la diversité des formes au cours du
temps qui, comme nous l’avons dit, est l’une des composantes de la problématique
macroévolutive.

L’émergence et l’utilisation de ce concept de disparité ont largement bénéficié du
développement de la morphométrie. Cette dernière permet l’analyse précise des morphologies
et leur quantification à travers différents systèmes descriptifs. Sans entrer dans les détails nous
pouvons les regrouper en quatre familles!: (1) les descripteurs qualitatifs, qui permettent de
décrire par des termes les différentes parties des organismes ainsi que les différents états de
ces parties, (2) la morphométrie traditionnelle, qui consiste à décrire les morphologies par des
séries de dimensions (longueurs, surfaces ou volumes) ou des ratios de dimensions, (3) la
morphométrie géométrique, dont on trouvera les principes fondateurs chez D’A. W.
Thompson (1917), qui consiste à décrire la forme par le repérage de points homologues sur
l'organisme. Les positions relatives des points homologues des différents organismes sont
ensuite comparées par des techniques qui visent à quantifier la différence de forme pure entre
eux (Bookstein 1991), et enfin (4) l’analyse de contour dont le principe est de générer sur un
contour un ensemble de points descriptifs, puis d’en utiliser les coordonnées pour calculer une
fonction périodique et d’en déterminer les paramètres ou harmoniques!: c’est le principe des
analyses de Fourier (Lestrel 1997). Bien évidemment, toutes ces méthodes descriptives,
qu’elles soient quantitatives ou non, s’appuient sur des hypothèses d’homologie, ce qui
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restreint les analyses à la comparaison de formes construites selon un même plan de
construction. Pour Gould (1991) cet aspect est le problème fondamental qui empêche une
quantification de la disparité à l’échelle du vivant.

A l’échelle d’un même plan de construction, la disparité des formes ainsi décrites s’exprime
sur des espaces morphologiques, véritables cartographies quantitatives des morphologies ou
de leurs différences (Neige et al. 1997, McGhee 1999). Deux grands ensembles d'espaces
morphologiques sont classiquement distingués!: les espaces morphologiques théoriques
(McGhee 1999, Eble 2000a et voir les travaux précurseurs de Raup 1966, 1967) qui sont
basés sur des modèles mathématiques et qui intègrent en général peu de paramètres
morphologiques, et les espaces morphologiques empiriques. Pour ces derniers, le principe de
construction est de synthétiser l’information morphologique fournie par de nombreux
descripteurs morphologiques à l’aide de techniques statistiques le plus souvent multivariées.
Ces techniques permettent une projection graphique (parfois associée à une réduction du
nombre de variables) par le calcul des coordonnées des individus d’origine sur des nouveaux
axes multivariés. Ces axes expriment ainsi les principales directions de variations
morphologiques exprimées par le clade étudié. L’espace morphologique défini à partir de ces
axes peut ensuite être sérié en sous-espaces temporels (Foote 1991, Eble 2000b, Neige et al.
2001), spatiaux (Roy et al. 2001, Neige 2003) ou encore ontogénétiques (Ciampaglio 2002,
Eble 2003, Zelditch et al. 2003). L’étape suivante consiste simplement à réaliser un suivi
quantitatif de l’occupation de ces sous-espaces. Cette quantification peut être réalisée à partir
de différents paramètres (Foote 1991, 1993, Ciampaglio et al. 2001)!: indices de position (e.g.
minimum, maximum ou encore moyenne sur les axes de l’espace morphologique) ou de
dispersion (e.g. variance totale!: somme des variances des différents axes de l’espace des
formes). Les études publiées plaident pour une utilisation conjointe de plusieurs de ces
paramètres descriptifs pour cerner précisément l’ensemble des caractéristiques de
l’occupation des espaces morphologiques. Par exemple, deux assemblages morphologiques
peuvent présenter une même disparité totale, quantifiée par un paramètre de dispersion (par
exemple par la variance totale) mais peuvent être localisés dans des portions différentes de
l’espace morphologique. Dans ce cas, seule l’utilisation d’indices de position (par exemple le
minimum et le maximum des axes de l’espace) permettra de rendre compte de la différence.
Comme tout paramètre, ceux-ci n’échappent pas à certains biais qui s’y exercent plus ou
moins fortement. Le plus contraignant semble être l’effet de l’effectif sur la valeur brute du
paramètre calculé. Lorsque le paramètre est fortement influencé par cet effectif, on pourra
alors corriger ce biais par une procédure de raréfaction. Cette procédure prédit la valeur du
paramètre probablement observée pour un effectif plus faible, et peut donc être utilisée pour
éliminer l’effet de l’effectif sur la valeur du paramètre (Foote 1992). Par ailleurs l’utilisation
de technique de rééchantillonnage (bootstrap) permet d’affecter à l’ensemble de ces
paramètres une marge d’erreur quantifiée.

E. Un programme de recherche en macroévolution!: comparer la
diversité et la disparité

Tout l’intérêt de la métrique morphologique (i.e. la disparité morphologique) est qu’elle vient
en complément de la diversité taxinomique. Cette distinction n’est en aucun cas une question
de rhétorique. La disparité considère la morphologie pour elle-même et permet de quantifier
l’amplitude des différences entre organismes sans considérer leur position taxinomique ni
interpréter le type de ressemblance morphologique. La diversité est fondée sur un système
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fondamentalement hiérarchique (la taxinomie) et dénombre les éléments présents dans un
taxon (par exemple la richesse spécifique). Depuis une dizaine d’années, les relations entre
ces deux métriques ont été étudiées abondamment dans une perspective temporelle (e.g. Foote
1991, 1993, Wills et al. 1994, Eble 2000b, Wills 2001). Bien évidemment les deux métriques
sont partiellement corrélées, mais les analyses montrent fréquemment des découplages
importants, et il est considéré qu’elles sont suffisamment différentes pour que leur
confrontation ait un sens (Roy & Foote 1997). Par exemple, il est souvent observé que le pic
de disparité arrive plus précocement dans l’histoire d’un clade que le pic de diversité (Wills et
al. 1994, Eble 2000b), même si l’inverse existe (Foote 1993). Dans le premier cas, cela
signifie que le début de l’histoire d’un clade est marqué par la présence de taxons présentant
des morphologies bien différentes (l’espace morphologique est saturé dès le début de la
radiation). Certains de ces découplages sont liés à des biais d’échantillonnage ou de
préservation (Foote 1999), mais nombre d’entre eux sont considérés comme un reflet fiable de
l’histoire morphologique et taxinomique des clades. Certains auteurs (Jablonski 2000) ont
également insisté sur le rôle prépondérant de la répartition géographique dans l’histoire des
clades. Les rares études envisageant une comparaison diversité/disparité dans un contexte
géographique montrent clairement elles aussi des relations différentes entre les deux
métriques selon les zones biogéographiques (Roy et al. 2001, Neige 2003 pour des exemples
sur des faunes actuelles).

Les relations diversité/disparité dans le temps ou dans l’espace peuvent être modélisées
(Gould 1989, Foote 1993, Roy & Foote 1997, Neige 2003). Ces modèles permettent
d'interpréter les tendances morphologiques et taxinomiques observées dans le registre fossile
ou pour des taxons actuels notamment en retraçant précisément l’histoire des extinctions ou
des radiations qu’elles soient globales ou à l’échelle des clades. Cette démarche visant à
étudier les patterns macroévolutifs pour eux-mêmes constitue un véritable programme de
recherche en macroévolution. Pour les extinctions, il s’agira de comprendre s’il existe une
extinction sélective de certaines formes lors des phases de déclin des clades. Foote (1993)
définit quatre modèles de déclin!: (1) une contre-sélection des extrêmes morphologiques qui
conduit à une décroissance mutuelle de la disparité et de la diversité, (2) de même une contre-
sélection d’un morceau de l’espace morphologique qui conduit là encore à une décroissance
mutuelle de la disparité et de la diversité, (3) une extinction non sélective (c’est-à-dire
aléatoire dans l’espace des formes) qui conservera à peu près le même niveau de disparité
pour une décroissance de la diversité et enfin (4) une extinction des formes intermédiaires qui
se traduit par une augmentation de la disparité (par une augmentation de la variance totale due
à la création de deux sous-groupes dans l’espace des formes) et une diminution de la diversité.
Pour les phases de radiation, il s’agira de comprendre si certains pôles morphologiques sont
préférentiellement occupés par rapport à d’autres. Trois modèles sont définis par Foote
(1993)!: (1) la radiation contrainte où les extrêmes morphologiques ne sont pas exprimés et
qui conduit à une augmentation de la diversité sans augmentation importante de la disparité
(les formes restent globalement toutes similaires), (2) la radiation favorisant l’expression des
extrêmes qui se traduit par une augmentation — dès l'origine de la radiation — de la disparité
(l’espace morphologique va d’abord être occupé par les extrêmes morphologiques,
augmentant ainsi drastiquement la disparité) associée à une augmentation moins rapide de la
diversité et enfin (3) la radiation sans contraintes qui provoque une augmentation parallèle
(mais pas nécessairement au même taux) de la diversité et de la disparité. Au-delà des
modèles temporels, il est également possible de prédire la réponse du découplage
diversité/disparité par des modèles intégrant le contexte géographique, notamment en tenant
compte des possibilités d’immigration d’espèces dans une zone biogéographique (Neige
2003).
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Comme le souligne Jablonski (2000), la connexion entre ces différents modèles
macroévolutifs et la mécanique évolutive reste en partie spéculative, notamment lorsqu'il
s’agit de mettre en évidence les effets des processus propres à cette échelle. Néanmoins,
l’attendu majeur de ce programme macroévolutif (voir Foote 1997) — qui consiste à
comparer la diversité et la disparité — est de montrer s’il existe des patterns de radiation et
d’extinction des clades qui sont préférentiels, et sous quels contextes temporels et
géographiques, en dehors des considérations taxinomiques!: existe-t-il des patterns récurrents
quel que soit le taxon étudié!? Récemment, certains auteurs (Ciampaglio 2002, Eble 2003,
Zelditch et al. 2003) ont également montré le rôle important des trajectoires ontogénétiques
dans l’expression de la disparité morphologique et donc dans l’interprétation des patterns
macroévolutifs. Ces analyses des trajectoires ontogénétiques s’inscrivent dans le débat qui
vise à comprendre un pattern macroévolutif classique (voir ci-avant)!: la décroissance de la
disparité au cours des temps géologiques, que ce soit chez les métazoaires ou chez les
métaphytes (Ciampaglio 2002). Deux hypothèses permettent d’expliquer ce pattern!: (1) la
décroissance des niches écologiques disponibles au cours des temps géologiques (Valentine
1995) et (2) l’augmentation des contraintes de construction des organismes au cours des
temps géologiques (Gould 1991). Là encore, la disparité morphologique — en l’analysant au
cours de l’ontogenèse des organismes, par exemple avant et après des phases de crise de la
biodiversité — devient une donnée performante pour interpréter les patterns évolutifs
observés à large échelle.

F. Conclusions

Par la prise en compte de l’organisation hiérarchique du monde vivant, la théorie
macroévolutive offre des perspectives d’étude importante dans le domaine de l’évolution. En
particulier, elle donne à la paléontologie un cadre conceptuel et théorique majeur, largement
absent de la théorie synthétique de l’évolution (Gould 2002). Elle n’a pas pour objet de
remplacer ou de s’opposer à la théorie synthétique de l’évolution, mais au contraire, en
intégrant la hiérarchie du vivant dans l’analyse et la mise en évidence des mécanismes de
l’évolution de l’enrichir (Gould 1983, Jablonski 2000, Levinton 2001, de Ricqlès 2002)!: elle
n’est donc pas anti-darwinienne. Le point de débat le plus sensible est probablement de
démontrer l’existence de processus évolutifs agissant spécifiquement à cette échelle et qui
pourraient être exprimés sous forme de lois. Nous avons vu que les opinions sur ce point
divergent. Comme l’ont remarqué Gould (2001) et Levinton (2001) le caractère quasi unique
de chacun des événements macroévolutifs ne facilite pas l’élaboration de lois mécanistes
universelles qui pourraient expliquer les patterns observés. Pour Gould (2001) la plupart des
événements évolutifs observés en paléontologie sont ainsi contingents!: ils ne peuvent pas être
prédits par l’analyse des conditions préalables à leur avènement, mais peuvent être expliqués
seulement a posteriori par des lois générales. Ainsi, nous pourrions être conduits à considérer
que puisque chaque pattern macroévolutif est sous-tendu par des circonstances particulières, il
est illusoire de chercher à en tirer des règles générales de mise en place. Cependant, comme
nous l’avons vu, la démarche qui consiste à l’échelle des clades à découpler les composantes
morphologique (disparité) et taxinomique (diversité) conduit à la formulation de modèles de
fluctuation de la biodiversité, notamment dans les phases de radiation et d’extinction. Ce type
de recherche est clairement nomothétique (nous recherchons les aspects récurrents des
phénomènes) et devrait conduire à la formulation de règles générales de fonctionnement de la
biodiversité sous-tendant les patterns observés.
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Dans ce contexte, la paléontologie évolutive — qui se positionne à la charnière entre les
disciplines biologiques et géologiques — trouve, par le renouveau des méthodes d’étude du
registre fossile qu’elle envisage (découplage diversité/disparité), une place de premier ordre
dans les débats concernant les processus et les patterns évolutifs (voir Gould 1980, Jablonski
1999). Cette place ne devrait en aucun cas être restreinte à la simple documentation factuelle
des différentes étapes de la vie au cours des temps géologiques, même si cela restera toujours
le domaine incontournable de notre discipline.
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III — Choix des modèles et des méthodes

A. Introduction!: modèle biologique et modèle d’inférence

Deux conceptions différentes du terme ‘organisme modèle’ sont utilisées dans les sciences de
l’évolution. Pour les biologistes travaillant sur des taxons actuels, l’organisme modèle désigne
un organisme (en général une espèce) sur lequel se concentrent un grand nombre de
recherches et de laboratoires. On peut citer par exemple la drosophile Drosophila
melanogaster en génétique des populations, l’oursin Paracentrotus lividus en biologie du
développement, ou encore la seiche Sepia officinalis  pour l’analyse du comportement. Ces
modèles peuvent être désignés sous le terme de modèle biologique . Comme le précisent
Kellogg & Shaffer (1993) le choix de tel ou tel modèle biologique est contraint soit par la
disponibilité des individus dans la nature, soit par les possibilités d’élevage en laboratoire
(e.g. milieu de vie facile à reproduire, cycle de vie court, reproduction facile à maîtriser), tout
en gardant à l’esprit que l’argument majeur dans le choix d’un modèle biologique réside dans
la possibilité de généraliser les résultats d’étude à d’autres organismes. L’intérêt majeur d’une
démarche basée sur ce type d’organisme modèle est de concentrer les recherches (e.g. mise en
commun d’outils, de compétences, de bibliographie) autour d’un objet commun afin
d’accélérer la connaissance de telle ou telle question scientifique. Le principal reproche
pouvant lui être associé est donc la vision réductrice du monde vivant et des mécanismes qui
le régissent. Cette démarche est donc diamétralement opposée à celle qui est utilisée en
systématique et qui vise à étudier la diversité du vivant.

En paléontologie, un organisme modèle désigne un taxon actuel utilisé pour inférer sur les
caractéristiques inconnues d’un taxon fossile. Cet organisme modèle, nommé ici modèle
d’inférence, est choisi soit sur sa proximité phylétique avec le taxon fossile, soit sur sa
similarité fonctionnelle indépendamment du contexte phylétique (voir Bryant & Russell
1992). Dans le premier cas, les inférences se basent sur des caractères homologues qui
reflètent un ancêtre commun, alors que dans le deuxième, elles se basent sur des analogies!:
des ressemblances morpho-fonctionnelles. Bien évidemment, plus ce modèle d’inférence est
connu, meilleures seront les reconstitutions. En ce sens, le modèle d’inférence idéal du
paléontologue devrait être le modèle biologique du biologiste.

Nous pouvons ajouter un troisième type de modèle en sciences de l’évolution, plus rarement
envisagé explicitement dans la littérature et qui soutiendrait des travaux situés à l’échelle
macroévolutive!: un taxon fossile ou actuel qui possède des caractéristiques d’étude
favorables (i.e. bon fossil record, nombreux exemplaires trouvés sur le terrain, répartition
géographique variée) et dont les résultats d’étude sont généralisables. Nous pouvons citer les
bivalves dans l’analyse des contraintes géographiques (e.g. latitudinales) sur les fluctuations
de la biodiversité au cours du temps ou encore les bryozoaires dans l’analyse des rythmes de
l’évolution. Dans la section qui suit, je développe et défends l’idée que les céphalopodes
actuels et fossiles peuvent fournir de remarquables modèles biologiques et paléontologiques
dans l’étude des patterns et des processus macroévolutifs. Les intérêts et inconvénients
d’études basées sur de tels modèles macroévolutifs  sont les mêmes que pour ceux qui sont
basés sur un modèle biologique (voir ci avant).



22

B. Les céphalopodes!: un modèle en science de l’évolution

1. Diversité des céphalopodes

Seules les caractéristiques principales du groupe sont données ici.
U n e  littérature abondante permettra d’obtenir des détails
supplémentaires hors de propos dans ce mémoire.

Parmi les mollusques, les céphalopodes constituent un groupe singulier présentant un
développement direct (un nouveau-né possède déjà les caractéristiques anatomiques et
comportementales d’un adulte, dont par exemple une capacité à la nage active) et un système
nerveux central très développé associé à des yeux très similaires à ceux des vertébrés.

Certaines espèces débutent leur stade post-embryonnaire (post-éclosion) mélangées au
plancton, y compris des espèces possédant un stade adulte benthique. D’un point de vue
général, Boletzky (1977, 1992) propose que le mode de vie post-embryonnaire planctonique
soit un caractère phylogénétique primitif à l’échelle des octopodes incirrates (Jelly-like
pelagic octopuses, Argonauts and their relatives & Bottom-living (benthic) octopuses  de la
Fig. 1), et donc que le mode de vie benthique post-embryonnaire soit dérivé. Dans une
analyse expérimentale, Villanueva et al. (1995) montrent que le poulpe Octopus vulgaris — à
stade adulte benthique — passe 47 et 54 jours en phase planctonique suite à son éclosion, soit
environ 10 à 15% de sa longévité totale (données expérimentales dans des conditions estivales
Nord-Ouest méditerranéennes), lui assurant une capacité de dispersion importante. D’autres
céphalopodes actuels ne montrent pas ce type de modification importante du mode de vie au
cours de l’ontogenèse. C’est le cas par exemple des seiches (cuttlefishes de la Fig. 1) qui sont
inféodées au fond marin tout au long de leur vie (sans y être toujours strictement à proximité),
y compris à l’état embryonnaire (œufs fixés) et dans les premières phases post-
embryonnaires. Pour Young et al. (1998) cette absence de stade planctonique limite leur
dispersion. A l’opposé, certains calmars ont un mode de vie entièrement séparé du fond
marin!: œufs insérés dans des capsules pélagiques flottantes ou mélangées individuellement
au plancton (e.g. Enoploteuthidae, voir Sweeney et al.  1992) et mode de vie post-
embryonnaire nectonique.

Au-delà de ces quelques exemples, il est d’usage de considérer les céphalopodes actuels
comme étant largement diversifiés au sein du domaine marin (e.g. morphologie, distribution
géographique, profondeur de vie, durée de vie, stratégie de reproduction, capacités
migratoires, voir Boletzky 1999 et Fig. 1).

A partir du plus ancien représentant connu (Plectronoceras au Cambrien), l’histoire des
céphalopodes se présente comme un remarquable cas de radiation lié au développement d’un
système de flottabilité (voir House 1981), permettant à ces organismes de s’affranchir (plus
ou moins nettement selon les groupes) des commodités du fond marin. Si la coquille
cloisonnée est le symbole anatomique de cette adaptation, il ne faut pas oublier que de
nombreux céphalopodes actuels (et probablement nombre de leurs ancêtres) assurent leur
flottabilité par d’autres adaptations qui ne nécessitent pas la présence d’une coquille. Pour
Clarke (1988) quatre adaptations permettent ainsi d’assurer une flottabilité neutre!:
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1. la présence de gaz piégé dans une coquille (cas des nautiles, des spirules et des seiches
mais aussi des ammonites et des bélemnites pour les représentants fossiles)!;

2. le remplacement des sels métalliques par des sels ammoniacaux moins denses dans les
cellules du corps!;

3. la séquestration de substances huileuses dans le foie!;
4. le remplacement dans le corps de l’animal d’ions sulfates par des ions chlorés moins

denses.

Figure 1 (d’après Norman 2000). Principaux groupes de céphalopodes actuels.
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2. Phylogenèse des céphalopodes et des taxons étudiés

Les céphalopodes sont traditionnellement étudiés par deux communautés scientifiques qui
interagissent dans de rares cas. Un cas spectaculaire d’interaction fut celui qui concerne
l’étude du nautile actuel, réalisée dans les années 1980 par les biologistes en collaboration
avec des paléontologues spécialistes d’ammonites (voir par exemple Saunders & Landman
1987 et Ward 1988), pour pallier les manques de connaissances de cet organisme alors
relativement peu étudié. En outre, il n’est pas éxagéré de considérer que les céphalopodes
actuels et les céphalopodes fossiles (ou tout au moins ceux qui sont fossilisés) représentent
deux ensembles morphologiquement bien distincts (mis à part le groupe des nautiles à
morphologie fortement conservatrice). Le paléozoïque et le mésozoïque incarnent la période
des céphalopodes à coquille bien développée (groupes primitifs, ammonites et bélemenites),
la période actuelle incarne les céphalopodes à coquille réduite ou absente (calmars, poulpes),
malgré une exception notable (seiches). Le cénozoïque incarne paradoxalement la quasi-
absence de céphalopodes (voir Doyle 1993) (ce qui pourrait suggérer en fait que les
céphalopodes à coquilles réduites ou absentes soient bien développés dès le début du
cénozoïque mais qu’ils n’y sont pas — ou peu — fossilisés). Ce renouvellement parmi les
céphalopodes accentue davantage cette absence d’interaction entre biologistes et
paléontologues. En conséquence, il n’est pas étonnant que les classifications qui concernent
les céphalopodes actuels et celles qui concernent les céphalopodes fossiles soient le plus
souvent indépendantes (et ceci alors que ces classifications traitent des même taxons d’ordre
supérieur).

Traditionnellement les paléontologues divisent les céphalopodes en trois grands ensembles
(c’est le cas par exemple dans The fossil record II de Benton 1993), en général considérés
comme des sous-classes!:

1. les Nautiloidea, qui regroupent la «!lignée!» qui aboutit au nautile actuel mais également
de nombreux autres groupes paléozoïques!;

2. les Ammonoidea, qui regroupent les ammonites au sens large et incluent parfois le sous-
ordre des Bactritina!;

3. les Coléoïdea, qui regroupent tous les céphalopodes actuels hormis le nautile (e.g.
seiches, calmars, poulpes), leurs ancêtres et quelques groupes exclusivement fossiles
dont les bélemnites.

La phylogénie complète la plus pertinente disponible actuellement me semble être celle de
Jacobs & Landman (1993). Elle exprime les relations de parentés classiquement admises à
l’échelle des grands groupes de céphalopodes actuels et fossiles mais dans un contexte de
formulation cladistique (Fig. 2).

Cette vision des relations de parentés modifie considérablement les points de vue antérieurs.
On notera par exemple la proximité phylétique entre ammonites et coléoïdés, qui sont les
taxons sur lesquels s’appuient mes travaux. On notera également que dans ce contexte
l’ancien groupe des Nautiloïdea peut être mis en équivalence avec la classe des céphalopodes
dans son ensemble.
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Figure 2. Relations phylogénétiques chez les céphalopodes (d’après Jacobs & Landman 1993). Selon
cette représentation, la relation proche entre coléoïdés et ammonites apparait clairement. Par ailleurs,
la sous-classe des Nautiloïdea ("N" sur la figure), traditionnellement utilisée, apparait équivalente à la
classe des céphalopodes dans sa globalité.

a. Ammonoidés

Les ammonites constituent un groupe monophylétique (Engeser 1996, Klofak et al. 1999)
connu depuis le Dévonien jusqu’à la fin du Crétacé. Leurs principales apomorphies sont!:

1. des lignes de suture plissées. Ce caractère sera poussé à son paroxysm e chez les
ammonites mésozoïques!;

2. un tube siphonal en position marginale (en principe ventral). Ce caractère est exprimé
plus ou moins précocement au cours de l’ontogenèse!;

3. une prosuture possédant une selle dorsale!;
4. une morphogenèse de la coquille embryonnaire non-accrétionnaire. Cette caractéristique

est envisagée par Klofak et al. (1999) qui la considèrent comme une apomorphie
supplémentaire du groupe.

La classification de House (1985) est l’une des plus complètes et synthétiques (Fig. 3).
D’autres classifications plus récentes existent, mais ne s’intéressent qu’à une partie de
l’histoire des ammonites (Becker & Kullmann 1996, Page 1996). Celle de House (1985)
reflète bien le caractère très particulier de la systématique supra-spécifique chez les
ammonites, qui contient de nombreux groupes paraphylétiques (45 % à l’échelle des super-
familles d’après Rouget 2002, en se basant sur la classification de House 1985).

Au sein des ammonites, les grandes lignes de la systématique (et de la phylogénie) se fondent
sur l’analyse des lignes de sutures et des modes d’enroulement. A une échelle plus fine
(famille, genre, espèce) un poids prépondérant est en général donné à la succession
stratigraphique, dans un contexte de ressemblance morphologique, et seules de rares études
envisagent des relations de parentés fondées sur des critères morphologiques seuls (e.g. par
une analyse cladistique).
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Figure 3 (d’après House 1985). Relations phylogénétiques au sein des ammonites.

b. Coléoïdés

Ces coléoïdés regroupent l’ensemble des céphalopodes actuels (excepté le nautile), leurs
ancêtres directs ainsi que quelques groupes strictement fossiles dont les bélemnites. Ce
groupe présente ses premiers représentants dès le Carbonifère (Young et al. 1998). Les
principales synapomorphies des coléoïdés sont!:

1. une coquille interne, qui peut être bien développée, ou disparaître secondairement!;
2. un manteau musculeux!;
3. une couronne brachiale à 10 «!bras!» tous identiques à l’origine du groupe. La

quatrième paire (bras ventraux-latéraux) est différenciée en tentacules chez les
décapodes (Boletzky 1999). Pour Young et al. (1998) cette transformation représente la
seule apomorphie des décapodiformes (e.g. seiches, calmars, sépioles). La deuxième
paire (bras dorso-latéraux) est différenciée en filaments rétractiles chez les
vampyromorphes ou définitivement supprimée chez les octopodes (Boletzky 1999)!;

4. une poche à encre (Young et al. 1998).

Les coléoïdés actuels (seiches, sépioles, spirules, calmars, poulpes) constituent un groupe
extrêmement diversifié (voir Fig. 1). Ils regroupent entre 750 et 800 espèces et sous-espèces
réparties en 50 familles environ (Sweeney & Roper 1998 et voir la ressource Internet
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suivante!: http://www.mnh.si.edu/cephs/newclass.pdf pour un inventaire et une classification
mis à jour régulièrement). Les relations phylogénétiques au sein du groupe sont globalement
encore assez peu contraintes (Fig. 4).

Figure 4 (d’après Young et al. 1998). Relations phylogénétiques au sein des coléoïdés actuels.

2. Application à l’étude des phénomènes macroévolutifs

Je considère que les ammonites sont de bonnes candidates au titre de modèle
paléobiologique!: leur fossil record  est excellent, elles montrent des variations
morphologiques quasi permanentes au cours des temps géologiques, leur histoire est parsemée
de crises et de radiations, elles sont abondantes dans les couches géologiques.

J'utiliserai donc les ammonites principalement comme modèle
paléobiologique dans l'analyse des patterns macroévolutifs.

Pour reconstituer certaines caractéristiques biologiques des ammonites, il sera nécessaire de
se baser sur un modèle d'inférence, même si l'analyse des coquilles d'ammonites seules
permet déjà d'en reconstituer certaines (voir les résultats présentés ici sur l'ontogenèse des
ammonites). Ceci permettra par exemple de mieux cerner leurs capacités migratoires et ainsi
de mieux comprendre leurs patterns paléogéographiques.

Depuis longtemps (et pour différents objectifs) les auteurs ont cherché un modèle d’inférence
pour reconstituer les caractéristiques inconnues des ammonites (i.e. milieu et mode de vie,
type de reproduction). Même si différents céphalopodes actuels ont initialement joué le rôle
de modèle d’inférence (voir Makowski 1962), on note dans la bibliographie que les auteurs se
focalisent assez précocement sur le nautile (voir Moore 1957). Trueman (1941), par exemple,
fait explicitement référence aux nautiles pour reconstituer les tailles des chambres
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d’habitation et les positions de vie des ammonites. Cette référence est parfaitement valide
puisqu’il s’agit pour lui de reconstruire des caractéristiques directement contraintes par la
présence d’une coquille externe spiralée. L’utilisation du modèle d’inférence nautile était
devenu un paradigme dans l’étude des ammonites.

Jacobs & Landman dans leur article de 1993 viendront dénoncer ce paradigme (voir Fig. 2). A
partir d’une formulation cladistique des relations de parentés classiquement admises à
l’échelle des grands groupes de céphalopodes actuels et fossiles, ils vont montrer la relation
phylétique proche (groupes frères) entre ammonites et coléoïdés et par là même montrer la
distance phylétique importante entre les nautiles et les ammonites. Ce schéma phylétique était
déjà largement connu (e.g. House 1981, Engeser 1990) mais la publication de Jacobs &
Landman (1993) prend une importance particulière en dénonçant explicitement ce paradigme.
La réponse de Saunders & Ward (1994) à cet article illustre parfaitement la difficulté de la
communauté des ammonitologues à accepter ce changement de modèle d’inférence (et voir la
réponse à ces derniers par Jacobs & Landman 1994). Jacobs & Landman (1993) proposent
alors d'utiliser les coléoïdés pour reconstituer différentes caractéristiques inconnues des
ammonites. Cette proposition est illustrée dans leur article par une réinterprétation du mode
de nage et de déplacement des ammonites à la lumière du nouveau modèle d'inférence. Le
déplacement des ammonites pourrait alors être lié à une contraction importante des muscles
du manteau, comme les coléoïdés actuels, leur conférant de bien meilleures capacités de nages
que celles qui étaient envisagées auparavant par une comparaison avec les nautiles.

Un autre exemple de réinterprétation du mode de vie des ammonites peut être illustré par la
découverte récente d’un «!conflit» plus ou moins intense entre les systèmes respiratoire et
locomoteur chez Nautilus lié à un déplacement des branchies pendant l’expulsion d’eau
permettant le déplacement (Bizikov 2002). Ce déplacement — en retour — freine la fonction
respiratoire qui ne permet donc pas l’intensification de la fonction d’expulsion d’eau. D’après
Bizikov (2002) la réponse apportée par le nautile à ce conflit (the dilemna «!to breathe or to
move!», Bizikov, 2002, p. 28) est le développement d’un mode respiratoire particulier associé
à un mode de nage lent (les jets d’eau permettant le déplacement sont alors provoqués par un
déplacement de la tête de l’organisme dans la cavité du manteau). Une organisation
anatomique interne différente permet aux branchies des coléoïdés de fonctionner quels que
soient les activés de l’organisme en particulier lors de déplacements intenses et continus.
L’interprétation du mode de déplacement des ammonites pourrait ainsi être fondamentalement
différente selon le modèle d’inférence envisagé!: nage lente par référence au nautile versus
nage rapide par référence aux coléoïdés.

J'ai choisi d'utiliser les coléoïdés comme modèle d'inférence dans la
reconstitution des caractéristiques biologiques inconnues des
ammonites. Mon approche se base soit sur l'analyse des données de
la littérature, soit sur des recherches originales perm ettant une
meilleure compréhension des variations morphologiques de
diverses parties anatomiques des organismes (becs, statolithes,
s é p i o n ) .

Quoi qu’il en soit, proposer d'utiliser les coléoïdés comme modèle d'inférence n'est pas un
aboutissement, simplement parce qu'il n'est pas possible de transposer directement des
caractéristiques biologiques d’un organisme actuel sur un fossile. En outre, les coléoïdés (voir
Fig. 2) constituent un groupe qui est largement diversifié, rendant de fait encore plus difficile
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l’inférence sur les caractéristiques biologiques des ammonites. La présence d'une coquille
cloisonnée chez les ammonites a favorisé l'utilisation d'un coléoïdé actuel à coquille
cloisonnée (en particulier pour tenir compte de la spécificité de cette coquille, impliquant des
particularités de mode de déplacement ou de capacité migratoire). Deux groupes
monophylétiques sont disponibles : le genre Spirula et les seiches. Le genre Spirula est
monospécifique, peu connu, difficile à maintenir en aquarium (Boletzky 1977) et présente un
mode de vie très particulier (aire de répartition circum-tropicale et mode de vie macro-
planctonique, voir Boletzky 1999). A l'inverse, les seiches sont biologiquement assez
connues, présentent de nombreuses espèces de formes variées et sont couramment élevées en
aquarium (Boletzky & Hanlon 1983, Boletzky 1989). Par contre, et c'est un paradoxe,
l'analyse des variations morphologiques de leur coquille interne (le sépion) n'est encore que
peu étudié par des méthodes morphométriques modernes permettant une comparaison avec
les ammonites. Il n'est donc pas possible d'utiliser les seiches comme modèle d'inférence
uniquement en se servant de la littérature.

J'ai donc choisi de développer des recherches plus particulièrement
sur les seiches par les mêmes méthodes que celles qui sont
envisagées dans l'analyse des patterns anciens afin d'établir un
pattern macroévolutif actuel de référence.

Ces recherches ont abouti à des résultats généraux (par exemple
d a n s  l'analyse des contraintes géographiques dans la
diversification d'un groupe) en dehors de toutes considérations
d'inférence sur les ammonites. Les seiches seront donc également
considérées ici comme un modèle dans l'analyse des patterns
macroévolutifs.

C. Méthodes d’étude

Etudier les patterns macroévolutifs sous-entend d’établir au
p r é a l a b l e  un système descriptif de la biodiversité. Bien
évidemment, différents systèm es com plém entaires existent (e.g.
diversité, disparité, voir II. Problématique).

Nous expliciterons ici, les méthodes d’études utilisées concrètement
dans le cadre d’applications aux céphalopodes actuels et fossiles
(les parties plus conceptuelles concernant ces méthodes peuvent
être trouvées dans II. Problématique).
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1. Base de données

L’un des points essentiel pour établir un signal à l’échelle macroévolutive est
l’échantillonnage (voir Benton 1999). On trouve dans la littérature plusieurs approches. L’une
consiste à agglomérer des informations de terrain, de publications ou de collections pour
constituer la base de données de référence (Foote 1993). L’intérêt est la relative rapidité de
constitution de la base. Un des risques d’une telle approche est d’omettre certains taxons ou
certaines formes. Le risque principal est d’utiliser des clades dont la systématique n’est pas
homogène!: certains auront fait l’objet d’une révision, d’autres non (voir II, 3. Une métrique
établie!: la diversité taxinomique). L’autre approche consiste à établir un échantillonnage
exhaustif de l’information taxinomique pour ensuite en tirer une base de données homogène
(même niveau de révision des espèces). Cette deuxième approche a été préférée, même si elle
est relativement plus lente.

Pour mes travaux sur les ammonites et sur les seiches, deux bases de données ont été réalisées
(voir Fig. 5, 6). Elles permettent une gestion de l’information taxinomique (nom d’auteur,
année de création du nom d’espèce, de genre, …), mais également des informations
stratigraphiques et iconographiques pour les ammonites. Le développement des bases de
données sera explicité en perspectives.

Figure 5. Exemple d'utilisation de la base de données "Sepiidae" pour comparer le nombre d'espèces
valides (gris) et d'espèces nominales (noir) de seiches actuelles au cours des temps historiques.
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Il est bien évident que des biais affectent les données compilées à large échelle (voir différents
aspects chez Patterson & Smith 1987, Foote 1992, Jablonski et al. 2003). Les effets de ces
biais ont fait l’objet d’analyses détaillées (voir Résultats).

2. Morphométrie et disparité morphologique

a. Descriptions morphologiques

Diverses techniques de description des morphologies ont été appliquées à la description des
coquilles d’ammonites, des statolithes et des becs de coléoïdés et des os des seiches. Je ne
reviendrais pas ici sur le détail d’utilisation des méthodes morphométriques dans les divers
travaux réalisés (les choix, avantages, inconvénients et les détails techniques des méthodes
utilisées peuvent être trouvés directement dans mes publications).

Figure 6. Exemple d'utilisation de la base de données "Ammonites" pour analyser le rythme de
création des noms d'espèces d'ammonites du Toarcien et de l’Aalénien au cours des temps
historiques (en noir : moyenne lissée à plus ou moins 10 ans, en gris!: moyenne lissée à plus ou
moins 20 ans).
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Pour les ammonites, les méthodes descriptives fondées sur la reconnaissance de points
homologues et développées pendant ma thèse (e.g. Neige & Dommergues 1995) n’ont pas été
réutilisées par la suite. Elles se révèlent inadaptées à l’exploration de signaux macroévolutifs
chez les ammonites parce qu’elles ne s’appliquent que pour décrire des morphologies
proches. Par contre ces méthodes se sont révélées particulièrement adaptées à la description
des os de seiches, des statolithes et des becs de coléoïdés chez qui ces structures sont
construites selon des caractéristiques anatomiques assez proches.

Les paramètres qualitatifs ont autorisé une description précise des morphologies chez les
ammonites, en particulier des caractères ornementaux (e.g. côtes, carène, tuberculation). Si
ces paramètres semblent a priori moins contraints que des méthodes fondées sur des mesures
quantitatives, ils se révèlent parfaitement adaptés si on les accompagne d’une analyse
anatomique détaillée. La taille des ammonites a été déterminée par un volume calculé à partir
de dimensions linéaires.

b. Disparité morphologique et disparité des tailles

Les techniques permettant de quantifier la disparité morphologique ont été longuement
développées dans la deuxième partie de ce mémoire [voir II. Le débat macroévolutif!: apports
de la disparité morphologique, et page 35!: Neige et al. 1997, Geobios]. Je ne rappellerai ici
que les principales étapes!:

1. description des morphologies!:
2. calcul d’espaces morphologiques (en général par des techniques statistiques

multivariées) proposant une vision ordonnée et quantifiée des ressemblances
morphologiques. Ces espaces expriment la disparité morphologique sous forme
graphique. Ils peuvent être sériés en sous-espaces temporels, géographiques ou
ontogénétiques!;

3. quantification de l’occupation de ces sous-espaces par divers paramètres statistiques!:
paramètres de position (e.g. moyenne, minimum, maximum) ou de dispersion (e.g.
variance totale, volume occupé). Ces paramètres peuvent êtres assortis d’un calcul
d’erreur par des techniques de rééchantillonnage (e.g. Bootstrap)

3. Diversité taxinomique et phylogénie

Il est clair que la systématique des ammonites n’est pas une systématique phylogénétique,
mais qu'elle est au contraire largement «!éclectique!». Ce constat simple est lourd de
conséquences lorsque nous cherchons à établir un pattern de diversité taxinomique pour en
étudier les fluctuations dans le temps ou dans l’espace. Ainsi, utiliser des genres ou des
familles pour établir des patterns de biodiversité reviendrait alors à étudier les fluctuations des
noms taxinomiques et pas nécessairement celles de clades monophylétiques. Pour certains
auteurs, cet état de fait biaise clairement les résultats, pour d'autres non (voir II. 3. Une
métrique établie : la diversité taxinomique). Que ce soit pour les ammonites ou pour les
seiches, j’ai principalement utilisé le rang espèce qui n’est pas affecté par la structuration
taxinomique, pour établir un pattern de diversité taxinomique.
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Quoi qu'il en soit, il est clair qu'une classification phylogénétique serait plus informative que
l'actuelle classification dans l'analyse des patterns macroévolutifs. Ainsi, différents travaux
spécifiques à la reconstitution des phylogénies chez les ammonites ont été menés, par une
démarche cladistique (voir IV. Résultats). Pour les seiches, la monophylie du groupe complet
(sous-famille des Sepiinae) est bien acceptée et soutenue par la présence d’une coquille
interne, mais il n’existe en fait que peu de tentatives d’analyses phylogénétiques à l’intérieur
même du groupe constitué de 111 espèces valides pour l’instant réparties en trois genres (mais
voir Khromov 1987). Les sous-genres proposés (ou species complex , voir Khromov et al.
1998) ne sont probablement pas tous monophylétiques. Un projet d’analyse phylogénétique
des seiches sera explicité en perspectives.

D. Publications

Publication reproduite in extenso ci-après!:

Neige, P., Chaline, J., Chone, T., Courant, F., David, B., Dommergues, J.L., Laurin, B.,
Madon, C., Magniez, F., Marchand, D. & Thierry, J. 1997. La notion d'espace
morphologique, outil d'analyse de la morphodiversité des organismes. Geobios, mémoire
spécial 20, 415-422. p. 35
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IV — Résultats

Je présente ici les résultats acquis depuis mon recrutement (septembre 1997). Ces résultats
s’appuient principalement sur les publications déjà parues. Pour alléger la lecture et éviter des
redondances inutiles, j’ai choisi de reproduire les publications les plus importantes in extenso.
Dans ces cas, seuls des rappels très brefs sont ajoutés dans ce mémoire. Des paragraphes
encadrés sont ajoutés après certains résultats. Ils correspondent à des perspectives et sont
développés dans la partie V qui suit. Cette présentation m’est apparue intéressante pour
montrer les continuités (ou les ruptures) entre les travaux déjà réalisés et les perspectives de
recherches développées dans le cadre de cette HDR.

A. Ontogenèse et processus hétérochroniques

L’ontogenèse de la coquille des ammonites est maintenant bien connue depuis les stades
embryonnaires jusqu’aux stades adultes (e.g. Landman et al. 1996, Neige 1997). Pourtant il
n’existe que très peu d’analyses de la variabilité intraspécifique des structures embryonnaires.
Pour pallier cette absence de données et pour tester l’effet de la variabilité embryonnaire sur
la croissance post-embryonnaire, j’ai développé des recherches en collaboration avec Isabelle
Rouget dans le cadre de son DEA (DEA Pal & Sed, Université de Bourgogne). Isabelle a ainsi
démontré qu’il existe en fait une très grande variabilité dans la taille des structures
embryonnaires chez les ammonites, ce qui n’était pas (ou peu) envisagé jusque-là [voir
page!63, Rouget & Neige 2001, Palaeontology, et voir une étude similaire récente sur des
ammonites du Crétacé (Tanabe et al. 2003)]. Cette variabilité pourrait présenter des effets
importants sur la suite de la croissance.

La reconnaissance de processus hétérochroniques ont connu un fort développement en
paléontologie dans les années 1970 et 1980 (e.g. Gould 1977, Alberch et al. 1979,
Dommergues et al. 1986, McNamara 1986, 1995, McKinney et al. 1990). A l’échelle
macroévolutive, les processus hétérochroniques ont des effets particulièrement visibles (1)
lorsqu’ils agissent dans la durée (péramorphoclines ou paedomorphoclines), modifiant alors
durablement l’aspect morphologique des organismes au cours des temps géologiques, (2)
lorsqu’ils conduisent à la sélection de formes «!juvéniles!» permettant un renouveau
morphologique, ou encore (3) lorsqu’ils conduisent à l’expression d’innovations
morphologiques.

Dans mes travaux, l’effet des processus hétérochroniques a été envisagé à la fois chez des
ammonites et chez des coléoïdés actuels. Pour les ammonites, il s’agissait de comprendre les
processus conduisant à l’expression d’une morphologie extrême (enroulement
scaphitomorphe) associée à une très petite taille des individus (phragmocone adulte moyen de
9,5 mm avec un minimum à 4,5 mm) chez des ammonites de l’Oxfordien (Jurassique
supérieur). Une progenèse complexe (sensu Landman et al. 1991) pourrait expliquer le pattern
observé!: réduction de taille et troncation du développement associé à l’apparition de
caractères adultes nouveaux (e.g. l’enroulement scaphitomorphe) [voir page!75!: Neige,
Marchand, Rossi & Lance 1997, C. R. Acad. Sci. Paris].
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L’analyse sur les coléoidés a été menée en collaboration avec Sigurd von Boletzky (DR
CNRS, Banyuls-sur-Mer) et Jean-Louis Dommergues (DR CNRS, Dijon). Nous avons
observé une dissociation morphologique des statolithes chez les sépioles (Sepiolidae, Fig. 7)
associée à une convergence morphologique entre certaines sépioles (Fig. 7!: Sepiolinae) et des
calmars (Fig. 7!: Teuthoidea). Sans véritablement pouvoir expliquer cette dissociation, nous
avons envisagé l’existence d’une relation entre la taille des statolithes et leur différenciation
morphologique. Ainsi, une paedomorphose agissant sur les statolithes conduirait pour ce
caractère à un «!mimétisme!» morphologique pour des groupes phylétiques distincts, alors
qu’une péramorphose conduirait à une différenciation morphologique au sein d’un groupe
monophylétique [voir page!79!: Dommergues, Neige & Boletzky 2000, The Veliger].

Figure 7 (in Dommergues, Neige & Boletzky 2000, The Veliger). Arbre phénétique construit sur les
ressemblances et dissemblances des statolithes de céphalopodes actuels.

La dissociation morphologique des sépioles a également été observée lors de l’analyse des
becs [voir page!91!: Neige & Dommergues 2002, Abhandlungen der geologichen
bundesanstalt]!: ces dernières ont des becs supérieurs proches de ceux des seiches, et des becs
inférieurs proches de ceux des calmars (Fig. 8). Là encore les résultats désignent le caractère
singulier de ces céphalopodes montrant globalement une taille plus petite que les autres
groupes.
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Figure 8 (in Neige & Dommergues 2002, Abhandlungen der geologichen bundesanstalt ). Arbres
phénétiques des becs supérieurs (en bas) et inférieurs (en haut) chez des coléoidés actuels de
méditerranée.

En résumé —
• la variabilité intraspécifique embryonnaire des ammonites a été largement

sous estimée dans la littérature. Les conséquences de cette variabilité sur
la croissance post-embryonnaire sont à évaluer!;

• les processus hétérochroniques de type pédomorphique conduisent chez
les céphalopodes à des morphologies qui ne sont pas de simples répliques
juvéniles des ancêtres, mais qui possèdent leur propres associations de
caractères.
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En perspective —
• l’étude de l’ontogenèse trouve actuellement un renouveau pour identifier

la cause du pattern de décroissance (ou de stagnation) de la disparité des
clades au cours des temps géologiques, pattern le plus souvent observé
dans les données paléontologiques. Deux hypothèses sont avancées!: (1) la
décroissance des niches écologiques disponibles au cours des temps
géologiques (e.g. Valentine 1995) et (2) l’augmentation des contraintes de
construction des organismes au cours des temps géologiques (e.g. Gould
1991).

• un test possible consiste à étudier la dynamique ontogén étique de la
disparité morphologique (voir Ciampaglio 2002, Eble 2003, Zelditch et al.
2003 pour des exemples), notamment avant et après des crises majeures.

B. Les biais en macroévolution

Il existe des fortes présomptions pour affirmer que les données macroévolutives sont biaisées
(par exemple par le nombre d’auteurs qui étudient tel ou tel taxon, ou par les conditions de
fossilisation de tel ou tel milieu, voir II. Problématique). Quiconque ayant étudié des bases de
données à large échelle devrait admettre que ces présomptions sont fondées. Par contre, la
question essentielle, maintenant de plus en plus étudiée (e.g. Benton, 1999, Foote & Sepkoski,
1999, Jablonski et al.  2003), semble être la suivante!: ces biais influencent-ils
significativement les patterns observés de fluctuation de la biodiversité!?

La première analyse des biais agissant à l’échelle macroévolutive a été menée en
collaboration avec Serge Elmi (Université Lyon 1) et Louis Rulleau (chercheur libre). Elle
concerne le renouvellement faunique important observé vers la limite Jurassique
inférieur/Jurassique moyen (limite Toarcien/Aalénien). Si l’on se réfère aux listes
taxinomiques des ammonites (voir par exemple O’Dogherty et al. 2000), on pourra établir que
ce renouvellement s’exprime à l’échelle des espèces, des genres (e.g. extinction de Pleydellia,
apparition de Leioceras) et plus discrètement à l’échelle des familles. Il sous-entend
l’existence d’une crise à la fin du Jurassique inférieur et d’une radiation au début du
Jurassique moyen. Nous avons testé l’existence de cette crise en faisant l’analyse de la
disparité morphologique au passage Jurassique inférieur/Jurassique moyen [voir page!99!:
Neige, Elmi & Rulleau 2001, Bull. Soc. Géol. France]. Les résultats indiquent que cette limite
ne s’inscrit pas dans une crise en termes d’expression morphologique, mais qu’elle s’inscrit
au contraire dans un évènement de grande ampleur caractérisé par un accroissement important
et progressif de la disparité morphologique. Même si ces deux résultats ne sont pas
incompatibles (une crise de la diversité n’est pas nécessairement accompagnée d’une crise de
la disparité), dans ce cas précis, il est clair que cet antagonisme pose la question de la validité
des évènements reconnus à travers une taxinomie éclectique, comprenant de nombreux
groupes paraphylétiques.

Un deuxième test a concerné l’effet des biais liés à l’histoire de l’étude taxinomique et
morphologique des clades. J’ai proposé, en co-encadrement avec Isabelle Rouget, un sujet de
DEA (DEA GEE – Université de Bourgogne), réalisé sur des ammonites du Toarcien
(Hildoceratinae) par Elise Nardin, et soutenu en juin 2003. Il ressort que la disparité est plus
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rapidement appréhendée que la diversité au cours de l’histoire de l’étude des clades!: par
exemple en 1915 (après environ 130 ans d’études), l’espace morphologique connu
aujourd’hui est déjà connu à 80% alors que seulement 40% des espèces valides reconnues
aujourd’hui sont nommées. Ce déphasage indique que les paramètres de disparité sont biaisés
pendant un temps plus court que la richesse spécifique (Fig. 9).

Figure 9 (d’après Nardin, Neige & Rouget, in prép.). Fluctuations des courbes de diversité et de
disparité au cours de l’histoire de l’étude des Hildoceratinae. A gauche la géométrie de la coquille, à
droite les caractéristiques ornementales et la forme du ventre et du mur ombilical.

En résumé —
• les renouvellements fauniques établis sur la métrique taxinomique ne

correspondent pas nécessairement à des renouvellements
morphologiques. Les premiers pourraient être de purs artéfacts liés à la
nature de la taxinomie chez les ammonites!;

• les biais liés à l’effort d’échantillonnage perdurent plus longtemps sur le
signal de diversité que sur celui de disparité au fur et à mesure de
l’accroissement de connaissance!;

En perspectives —
• un travail de recherches axé sur l’effet de la localisation géographique des

recherches sur notre lecture de la biodiversité des ammonites et des
seiches sera développé en perspectives!;

• une comparaison des usages taxinomiques (taux d’invalidation et de
revalidation d’espèces) entre paléontologistes et néontologistes sera
menée!;

• enfin un autre axe de recherche sera développé sur les contraintes des
régimes de fossilisation (rôle des biais géologiques).
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C. Dynamique macroévolutive

L’histoire de la biodiversité est parsemée d’événements. A côté du flux d’extinctions et de
spéciations permanents, il existe des événements bien marqués comme les extinctions en
masse et les phases de radiations majeures. Comme le souligne entre autres Jablonski (1999),
le couple extinction/radiation peut être vu comme une expérimentation naturelle. Les
modifications environnementales provoquent une crise (une extinction massive) qui est suivie
d’une radiation à la faveur de la «!place!» laissée vacante par l’extinction qui la précède.

L’ensemble de ces phénomènes (e.g. extinctions, spéciations, radiations), qu’ils soient
brusques ou pas, provoquent des fluctuations de la biodiversité visible à l’échelle
macroévolutive, et sont donc contraints par différents facteurs extrinsèques (e.g.
environnementaux, climatiques) et intrinsèques (e.g. dynamique de reproduction, capacités
migratoires). Les étudier offre donc la possibilité de tester l’existence de patterns récurrents
de fluctuation de la biodiversité, et ainsi de mieux comprendre la dynamique macroévolutive.

J’ai mené des travaux abordant différents aspects des fluctuations de la biodiversité et à
différentes échelles de temps et d’espace. J’ai choisi de présenter ci-après mes résultats en
trois parties!: (1) radiations et crises, (2) pattern macroévolutif et environnement et (3) pattern
macroévolutif et géographie. Ce découpage est nécessairement en partie superficiel (nombres
d'analyses présentées ci-après pourraient entrer dans chacune des trois catégories), mais il
permet de dégager les principaux résultats.

1. Radiations et crises

L’analyse des radiations s’est basée sur deux exemples. Le premier concerne la radiation des
Cardioceratidae (Bajocien supérieur au Callovien, Jurassique moyen) qui se déroule dans le
bassin arctique en quasi-absence de compétition avec d’autres ammonites. Cette radiation est
donc analogue à celles se déroulant suite à une crise!: les organismes peuvent coloniser des
niches écologiques vacantes.

Cette étude a été menée dans le cadre du DEA de Nicolas Navarro, co-encadré avec Didier
Marchand. Les résultats montrent que la disparité morphologique du groupe augmente
d’abord progressivement pour ensuite atteindre un plateau. Les phases d’augmentation de la
disparité peuvent être reliées (1) à des transgressions fauniques (des représentants du clade
atteignent la plate-forme russe et nord-ouest européenne et subissent une diversification
morphologique) et (2) à une diversification morphologique in situ (dans l’aire de répartition
initiale du groupe) interprétée par les auteurs comme une marque de dimorphisme sexuel. Des
phases de diminution ou de modification de la disparité peuvent être liées à l’arrivée
d’ammonites nouvelles dans l’aire de répartition géographique des Cardioceratidae. Cette
analyse montre ainsi clairement que les modalités de radiation d’un clade sont
particulièrement liées aux fluctuations du contexte géographique dans lequel il évolue.

Le deuxième exemple de radiation concerne le groupe des Hammatocerataceae. Ces
ammonites du Jurassique moyen ont des représentants dès la fin du Jurassique inférieur
(Toarcien) et présentent une remarquable phase de diversification à la limite
Aalénien/Bajocien mais également pendant le Bajocien et le Bathonien (la diversification est
reconnue à travers les taxons d’ordre supérieur, voir House 1989). Ce groupe est en fait
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paraphylétique, puisqu’il semble donner l’ensemble des Ammonitina post-aaléniennes,
classées sous d’autres noms (voir ci-après!: D. Phylogénie). La particularité de la radiation est
de se dérouler dans un contexte global ne montrant pas de crise majeure. Ces travaux ont été
menés en grande partie en collaboration avec des étudiants de troisième cycle!:

1. Frédéric Gaudry (DEA GEE, co-encadré avec Serge Elmi, Université Lyon 1)!;
2. Sébastien Moyne (doctorat, co-encadré avec D. Marchand).

Nous avons testé les aspects taxinomiques, morphologiques et phylogénétiques (voir ci-
après!: D. Phylogénie) de cette diversification. La composante morphologique n’a été pour
l’instant abordée que pour le début de l’histoire du groupe (DEA de Frédéric Gaudry, voir les
résultats ci-après et voir!: 3. Patterns macroévolutifs et géographie). La suite est en cours
d’étude par Sébastien Moyne dans le cadre de sa thèse.

Figure 10 (d’après Gaudry, Neige & Elmi, in prép.). Disparité morphologique (somme des variances)
des Hammatocerataceae au cours du temps (02 à 07!: Toarcien, 08 à 11!: Aalénien, 12!: Bajocien). La
baisse observée dans la zone 06 (zone à Pseudoradiosa) est un événement qui affecte l’ensemble
des ammonites (voir Neige et al. 2001).

Les résultats préliminaires (pour le début de la radiation, avant la phase de diversification
majeure de l’Aalénien supérieur) indiquent que la disparité morphologique présente un
pattern associant (1) une phase d’augmentation (diversification morphologique) intense et
rapide jusqu’à la fin du Toarcien (avec cependant un événement de nette décroissance un peu
avant), suivie (2) d’une phase de plateau pendant l’Aalénien (Fig. 10). La comparaison avec la
composante taxinomique (diversité spécifique) montre clairement que cette dernière
n’augmente pas aussi rapidement (elle n’atteint son premier pic de diversité qu’au milieu de
l’Aalénien, soit avec environ 4 millions d’années de retard). La prise en compte des
descendants du groupe dans l’analyse devrait préciser si ce plateau constitue déjà le maximum
de disparité (donc atteint avant la radiation taxinomique majeure de la fin de l’Aalénien) ou
seulement une phase de transition.
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En parallèle aux analyses morphologiques et taxinomiques, j’ai développé en collaboration
avec Jean-Louis Dommergues (DR CNRS, Dijon) et Sophie Montuire (MCF EPHE, Dijon)
une analyse des fluctuations temporelles de la taille des ammonites. L’exemple s’appuie sur la
radiation des ammonites suite à la crise Trias/Jurassique [voir page!107!: Dommergues,
Montuire & Neige 2002, Paleobiology]. Cette radiation est caractérisée par une récupération
spectaculaire de la disparité morphologique (Dommergues et al. 1996). Nous avons suivi les
variations de la taille des coquilles tout au long du Jurassique inférieur, soit sur environ 28
millions d’années. La taille moyenne des ammonites par biozone fluctue tout au long des 22
biozones étudiées, sans pouvoir être reliée à une tendance particulière (e.g. il n’y a pas de
«!loi de Cope!»). Par contre, le début de la radiation (environ 5 millions d’années) est
caractérisé par une augmentation particulièrement marquée de la disparité des tailles (Fig. 11).
Nous avons interprété cette tendance comme l’expression de la colonisation de nouvelles
niches écologiques (en particulier sur les mers épicontinentales) laissées libres suite à la crise
de la fin du Trias. Cette augmentation de la disparité semble correspondre à une radiation
phylétique puisque toutes les ammonites du Jurassique basal dérivent d’un petit groupe
d’espèces homogènes et de taille moyenne. Dans de telles conditions (peu d’espèces initales
de tailles moyennes et disponibilité de niches écologiques), la tendance à l’accroissement de
la disparité des tailles peut être compris comme un système passif!: la disparité des tailles
augmente parce que les changements de taille sont possibles dans deux directions (plus petit
et plus grand) par rapport à la taille moyenne des espèces initiales, sans l’intervention de
contraintes environnementales.

Figure 11 (in Dommergues, Montuire & Neige 2002, Paleobiology). Coefficient de variation de la taille
des coquilles d’ammonites au cours du Jurassique inférieur.
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2. Pattern macroévolutif et environnement

Trois exemples sur les ammonites ont été explorés. Le premier a consisté à tester le rôle des
variations eustatiques chez des ammonites du Callovien (Jurassique moyen) dans un contexte
transgressif et sur une durée de 2 millions d’années [voir page!119!: Neige, Marchand &
Bonnot 1997, Geological Magazine]. Pour minimiser les biais taxinomiques sur le signal de
biodiversité, nous avons quantifié un signal morphologique par un échantillonnage
représentatif des prélèvements sur le terrain (ainsi l’effectif de chaque espèce dans l’analyse
est directement contraint par sa proportion d’individus récoltés sur le terrain). Les résultats
montrent que les variations eustatiques influencent le type de morphologie dominante
(serpenticone versus oxycone), mais n’influence que très peu l’étendue des formes vivant
dans le milieu (les formes serpenticones et oxycones sont toujours présentes quel que soit le
contexte eustatique).

Un deuxième exemple [Lachkar, Dommergues, Meister, Neige, Izart & Lang 1998, Geobios]
a permis l’exploration des relations entre les morphologies d’ammonites et le taux d’argilosité
des séries du Sinémurien supérieur du Jebel-Bou-Hamid (Haut-Atlas Central, Maroc). Les
résultats montrent un parallélisme entre le pôle morphologique dominant et l’argilosité!:
morphologies sphaerocônes et oxycônes dominantes en période de forte argilosité,
morphologies platycônes en période d’argilosité modérée, suggérant là encore une relation
entre les morphologies dominantes chez les ammonites et le contexte environnemental.

Le rôle des variations eustatiques a également été envisagé lors de l’analyse des tailles des
ammonites à une échelle et un pas de temps plus grand (28 millions d’années, à l’échelle de la
biozone) dans le contexte de la radiation des ammonites suite à la crise Trias/Jurassique [voir
ci-avant et voir page!107!: Dommergues, Montuire & Neige 2002, Paleobiology]. Les
résultats montrent l’absence de parallélisme entre la taille moyenne ou la variabilité de taille
des ammonites et le signal eustatique.

3. Pattern macroévolutif et géographie

Depuis de nombreuses années, biologistes et paléontologues ont montré l’existence d’une
structuration géographique à grande échelle de distribution de la biodiversité (e.g. hotspots,
coldspots, gradients latitudinaux). Ces patterns sont maintenant de mieux en mieux connus
que ce soit dans le domaine marin ou sur le continent, mais trouver les mécanismes qui les ont
façonnés reste un problème largement non résolu (Gaston 2000, Gaston & Blackburn 2000).
La très grande majorité de ces travaux est basée sur l’analyse des distributions de taxons (en
général des espèces) dans l’espace, mais il existe peu d’exemples traitant spécifiquement de la
structuration morphologique. Mes travaux dans ce domaine ont été menés à la fois sur des
ammonites et des coléoidés (seiches), et en se focalisant principalement sur la composante
morphologique de la biodiversité.

Une analyse spatiale de la disparité morphologique, a été menée sur les seiches actuelles
(Sepiidae) [voir page!123!: Neige 2003, Journal of Biogeography]. Après avoir établi une liste
d’espèces considérées valides, j’ai effectué une compilation des distributions géographiques à
partir de la bibliographie (dont la synthèse récente sur la biogéographie des céphalopodes
actuels!: Voss et al. 1998). Pour chaque zone biogéographique (Fig. 12), j’ai calculé deux
paramètres de biodiversité!: la diversité spécifique et la disparité morphologique du sépion.
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Ces deux paramètres ont alors été analysés indépendamment puis confrontés. Les résultats
montrent (1) l’absence de gradients latitudinaux et longitudinaux, que ce soit pour la diversité
ou la disparité (tests de pentes des régressions linéaires avec correction de Bonferroni), (2) la
présence de hotspots différents pour les composantes taxinomiques et morphologiques et (3)
l’absence de corrélation entre les deux métriques. Deux zones géographiques présentent des
patterns particuliers!: (1) le pourtour Sud-africain, toujours caractérisé par une forte disparité
morphologique, quelle que soit la diversité taxinomique, et (2) la zone est-indienne toujours
caractérisée par une forte diversité mais associée à une disparité morphologique relativement
faible (Fig. 13). A titre d’hypothèse, je suggère que ces deux patterns résultent de processus
de vicariance et de dispersion!:

1. la fermeture de la Téthys occidentale à la fin de l’Eocène provoque une modification
drastique des voies de migration possible pour les seiches (par la fermeture du corridor
méditerranéen). Ceci aurait pu produire deux ensembles d’espèces phylogénétiquement
distincts!: l’un en Europe et le long des côtes Ouest africaines et l’autre dans l’Océan
Indien. Le mixage de ces deux ensembles pourrait provoquer le pattern observé en
Afrique du Sud!;

2. un centre d’origine dans la zone est-indienne.

Figure 12 (in Neige 2003, Journal of Biogeography). Distribution géographique des Sepiidae et unités
biogéographiques sélectionnées (A à N).
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Figure 13 (in Neige 2003, Journal of Biogeography ). Valeurs du ratio disparité/diversité par unité
biogéographique (voir Fig. 12).

Le pattern de distribution géographique des faunes d'ammonites au cours du temps a été
analysé à partir de deux exemples tirés de la radiation majeure des Hammatocerataceae (voir
ci-avant)!:

1. l'un se focalise sur le début de la radiation au Jurassique inférieur et moyen, pour
retracer l'histoire de sa dispersion (pendant environ 13 millions d’années). Ce travail a
été l’objet du DEA de Frédéric Gaudry!;

2. l'autre traite l'ensemble du groupe au Jurassique moyen (de la fin de l’Aalénien à la fin
du Bathonien, soit environ 15 millions d’années) pour dégager des ressemblances et
dissemblances entre les différentes zones paléogéographiques et explorer la dynamique
spatio-temporelle de diversification taxinomique. Ce travail fait partie intégrante de la
thèse de Sébastien Moyne, et est mené en collaboration avec Jacques Thierry (Pr,
Dijon).

Figure 14 (d’après Gaudry, Neige & Elmi, in prép.). Carte paléogéographique (Jurassique inférieur,
d’après Owen 1983) et unités paléogéographiques sélectionnées (A à K).
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Dans les premières étapes de l’histoire du groupe différents patterns de fluctuations de la
disparité existent selon l’unité paléogéographique analysée (Fig. 14, 15). Les principaux
patterns sont!: (1) phase précoce d’augmentation de la disparité avec ou sans crise pendant la
zone à Pseudoradiosa (Fig. 15!: respectivement South of the N-W european platform et North
Iran), suivie d’une phase de plateau, (2) phase d’augmentation unique et progressive de la
disparité (Fig. 15!: Apennins, center of Italy) ou encore (3) pattern discontinu (Fig. 15!: East
Pacific) probablement lié à des lacunes d’enregistrement. Ces patterns sont générés en
particulier par des phases d’immigrations différentes (en termes de taxons et d’âges) mais
également par le devenir in situ des faunes et montrent donc — là encore — l’importance de
la structuration géographique dans l’histoire initiale du groupe.

Figure 15 (d’après Gaudry, Neige & Elmi, in prép.). Disparité morphologique au cours du temps pour
8 zones paléogéographiques. Les triangles indiquent la présence d’un seul morphotype d’ammonite
(la disparité est nulle car la variance est nulle). L’absence de figuré indique l’absence d’ammonites
dans le registre fossile (la disparité est nulle par absence de données).
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Figure 16 (d’après Moyne, Neige, Marchand & Thierry, Bull. soc. géol. France , sous presse).
Variations de la biodiversité totale au cours du temps pour chaque province paléogéographique. Pour
chaque province les valeurs sont normalisées!: les chiffres grisés correspondent au nombre d’espèces
de la biozone ayant le maximum de diversité (A!: Nord du seuil méditerranéen, B!: Seuil
méditerranéen médian, C!: Marge Sud téthysienne africaine, D!: Bordure Sud de la Téthys, E!:
Amérique du Sud et Antarctique, F!: Amérique centrale, G!: Amérique du Nord, H!: Japon et Est de la
Russie, I!: Tibet et Asie du Sud-Est, J!: Bordure Nord-Est téthysienne, K!: Bordure Nord téthysienne,
L!: Sud de la plate-forme Nord-Ouest européenne, M!: Bassins atlantiques, N!: Nord de la plate-forme
Nord-Ouest européenne, O!: Boréal, P!: Australie).

La diversification majeure au passage Aalénien/Bajocien est étudiée à partir d’une analyse
taxinomique. Deux études croisées ont été réalisées!: (1) l’analyse de la dispersion
géographique des ammonites et l’exploration des voies de communications possibles entre
provinces et (2) l’analyse des fluctuations de la composition taxinomique par province
paléogéographique et la comparaison entre les provinces. Les résultats montrent que diverses
voies de communication ont probablement joué un rôle dans le pattern observé (e.g. corridor
hispanique, Sud du Gondwana). Néanmoins, certains patterns de distribution restent
largement incompris.

Le suivi de la diversité totale au cours du temps est exprimé par le comptage des espèces
répertoriées pour chaque biozone. Un signal global est obtenu, puis il est subdivisé par
province paléogéographique (Fig. 16). La comparaison des signaux taxinomiques montre des
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différences de fluctuation de la diversité entre les provinces, en particulier pour les pics de
maximum de diversité qui sont souvent diachrones (e.g. Bajocien inférieur en Amérique du
Nord, Bajocien supérieur sur la plate-forme Nord-Ouest européenne). Les ressemblances
entre les provinces sont abordées à travers l’analyse de la richesse spécifique des 23 sous-
familles d’ammonites répertoriées (Fig. 17). Les provinces Nord-Ouest téthysiennes ont de
fortes similitudes entre elles et avec les provinces de la marge Sud-Ouest de la Téthys
(Maghreb), les provinces du Circum Pacifique sont regroupées entre elles et les provinces
Boréal et Sud-Téthys sont chacune isolées.

Figure 17 (d’après Moyne, Neige, Marchand & Thierry, Bull. soc. géol. France , sous presse).
Classification ascendante hiérarchique réalisée à partir de la matrice du nombre d’espèces par sous-
famille et par province paléogéographique. (mêmes provinces que dans la figure 17).

En résumé —
• les histoires taxinomiques et morphologiques des radiations ne sont pas

identiques, ni dans le temps, ni dans l’espace!;
• les fluctuations du cadre paléogéographique des ammonites est une

composante essentielle des modifications de la biodiversité. Elles
permettent l’émergence de nouvelles morphologies par l’accès à de
nouvelles zones géographiques (i.e. de nouvelles conditions
environnementales) ou au contraire la réduction des morphologies
exprimées dans un clade par la mise en concurrence avec des faunes
immigrantes!;

• certaines tendances observées à l’échelle macroévolutive en début de
radiation ne sont pas contraintes par une modification des conditions
environnementales mais par les caractéristiques fauniques du début de la
radiation!;

• les fluctuations de l’environnement proximal des ammonites jouent plus
sur les proportions relatives des différents morphotypes de coquilles que
sur la présence ou l’absence de ces morphotypes.
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En perspectives —
• les différents résultats obtenus et résumés ici montrent que la métrique

morphologique de la biodiversité (disparité) est une composante
particulièrement informative pour étudier et explorer les patterns de
fluctuations de la biodiversité. Elle n’est pas redondante, mais est au
contraire complémentaire, de la métrique taxinomique.

• la disparité morphologique doit s’imposer comme métrique
complémentaire à la diversité taxinomique d’étude de l’histoire des clades
dans le temps, mais également comme outil d’analyse de la répartition des
organismes actuels!;

• la disparité morphologique doit permettre d’explorer le rôle de processus
évolutifs envisagés à l’échelle macroévolutive.

D. Phylogénie

La méthode cladistique est encore peu utilisée chez les ammonites. Deux arguments
indépendants me semblent impliqués dans cette "frilosité" :

1. l'importance accordée aux données stratigraphiques (impliquant le rejet de toute
hypothèse phylogénétique en désaccord avec une succession stratigraphique) ;

2. l'acceptation a priori que les coquilles sont particulièrement sujettes aux homoplasies
(impliquant l'idée que l'analyse cladistique ne saurait résoudre des problèmes de
phylogénie chez les ammonites).

Des exemples montrent cependant qu'il est possible de proposer des hypothèses
phylogénétiques fondées sur une analyse cladistique n'impliquant pas nécessairement de
fortes divergences avec les données stratigraphiques (Monks 1999, 2000).

Des travaux préliminaires ont concerné la comparaison entre une phylogénie cladistique et
une phylogénie traditionnelle (essentiellement basée sur l’acceptation de la succession
stratigraphique) chez des ammonites!:

1. la thèse d’Isabelle Rouget, co-encadrée par Jean-Louis Dommergues et moi-même.
Cette thèse a été soutenue le 13 décembre 2002!;

2. une double analyse phylogénétique (cladistique et traditionnelle) chez des ammonites
du Toarcien [voir page!137!: Rulleau, Bécaud & Neige 2003, Geobios].

Les travaux d'Isabelle Rouget avaient pour objectifs : (1) de tester l'analyse cladistique sur un
groupe d'ammonites (le genre Dayiceras du Jurassique inférieur) et de rechercher les
éventuelles congruences ou conflits entre les hypothèses phylogénétiques déduites des
analyses cladistiques et éclectiques et (2) d'évaluer l'adéquation entre les arbres
phylogénétiques construits à partir de la méthode cladistique et l'enregistrement fossile.

Les résultats de l'analyse cladistique montrent à la fois des cohérences et des incohérences
avec l'hypothèse éclectique pré-établie. Deux questions sont alors soulevées : (1) l'évolution
des Dayiceras est-elle restreinte au bassin lusitanien comme nous le pensions jusqu'ici!? et (2)
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l’enregistrement fossile des Dayiceras est-il aussi complet que nous le supposions!?
L’estimation de l’ajustement entre les cladogrammes et les données de l’enregistrement
fossile a été réalisée à partir des indices de cohérence stratigraphique (e.g. Gap Excess Ratio,
Manhattan Stratigraphic Measure ). Les résultats montrent que les cladogrammes sont
relativement cohérents avec les données stratigraphiques par rapport à l’ensemble des
hypothèses phylogénétiques possibles pour les données des Dayiceras.

Il existe au Toarcien un ensemble d’ammonites caractérisé par des lignes de suture à
morphologies «!simplifiée!». Ces ammonites ont été traditionnellement rangées dans un même
taxon (Bouleiceratinae), mais récemment Macchioni & Venturi (2000) ont proposé sur des
bases d’analyses morphologiques et stratigraphiques de scinder ce groupe en deux. La
synthèse phylogénétique et taxinomique que j’ai menée sur ce groupe, en collaboration avec
Louis Rulleau et Marc Bécaud (chercheur libre) est en partie le fruit du hasard!! Nous avons
indépendamment (Louis et Marc d’un côté et moi de l’autre) initié une série d’analyses sur
cette problématique!: respectivement (1) à partir d’une analyse de terrain et d’un repérage
biostratigraphique et paléogéographique des taxons et (2) à partir d’une analyse de parcimonie
des caractères morphologiques seuls (Fig. 18). Il nous est apparu essentiel de comparer nos
résultats et de les publier dans un même article [voir page!137!: Rulleau, Bécaud & Neige
2003, Geobios]. Les deux approches convergent quant au caractère polyphylétique des
Bouleiceratinae. Certains points divergent, notamment pour l’origine des Paroniceratinae
(Hildaites pour l’approche classique, Tauromeniceras pour l’approche cladistique).

Figure 18 (in Rulleau, Bécaud & Neige 2003, Geobios). Phylogenèse supposée des genres rangés
traditionnellement dans les Bouleiceratinae (approche cladistique!: arbre de consensus strict).
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Une analyse cladistique des Hammatocerataceae et de leurs descendants a été menée en
collaboration avec Sébastien Moyne [voir page!169!: Moyne & Neige, Geological Magazine].
Ce travail s’inscrit dans le cadre de la thèse de Sébastien Moyne. Là encore les arbres de
parcimonie obtenus permettent de proposer des relations de parentés qui ne sont pas en
désaccord flagrant avec les données stratigraphiques. La topologie de l’arbre indique que la
radiation des Hammatocerataceae résulte en fait de la diversification de deux groupes
phylétiques (Fig. 19) séparés dès le Toarcien.

Figure 19 (d’après Moyne & Neige, Geological Magazine ). Arbre de consensus strict. Valeurs de
bootstrap (carrés) et de Bremer (ronds). Les outgroups sont en caractères gras.

En résumé —
• la méthode cladistique est parfaitement applicable aux ammonites. Son

application entraine des remises en cause profondes de leur systématique!;
• les reconstructions phylogénétiques ainsi formulées ne sont pas

nécessairement en désaccord profond avec les données stratigraphiques.
Lorsqu’ils existent, ces désaccords peuvent être vus comme de nouvelles
données à explorer.

En perspectives —
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• l’objectif principal de mes travaux de recherches étant l’analyse des
patterns macroévolutifs, il est clair que les résultats de mes travaux doivent
dépasser le cadre de la communauté des spécialistes d’ammonites ou de
céphalopodes actuels (même si ceux-ci peuvent apporter la validation des
spécialistes)!;

• si les phylogénies éclectiques semblent assez proches des phylogénies
cladistiques, il n’est cependant maintenant plus acceptable (pour des
raisons de validité de la démarche scientifique) de fonder des travaux
macroévolutifs sur des phylogénies éclectiques qui — en outre — ne
seraient pas acceptées par les autres paléontologues ou biologistes!;

• en conséquence, il est nécessaire de développer des analyses cladistiques
visant à démontrer les liens de parenté et à réévaluer la classification des
ammonites, mais également des seiches actuelles.

E. Biostratigraphie

Des résultats plus spécifiques aux ammonites ont été publiés. Il s’agit essentiellement
d’analyses d’ordre biostratigraphique et/ou monographique suite à des missions de terrain.
Ces travaux ne sont pas détaillés ici, ce qui ne sous-entend pas qu’ils soient moins importants.
Ils le sont évidemment tout autant puisqu’ils représentent une part des informations utilisées
dans les analyses macroévolutives. Mon expertise dans le domaine biostratigraphique est pour
l’instant liée aux ammonites du Toarcien et de l’Aalénien (Jurassique).

Les callages biostratigraphiques, en dehors même de permettre le tracé de lignes temps et de
proposer des corrélations participent également à l’analyse des patterns macoévolutifs. Ce
sont en particulier les bancs non datés dans les coupes (Fig. 20) qui renvoient à une question
encore relativement peu étudiée (mais voir Kidwell & Holland 2002)!: quelles sont les causes
des hiatus paléontologiques (i.e. existe-t-il — et si oui quelle est l’intensité — des biais dans
le signal biostratigraphique!?)!:

1. les bancs ne sont pas datés car nous n’y avons pas encore trouvé les ammonites pourtant
présentes. Dans ce cas, le signal biostratigraphique obtenu est incomplet. Le biais est lié
à l’effort d’échantillonnage!;

2. les bancs ne sont pas datés car les ammonites n’y ont pas été conservées. Le biais est lié
aux processus diagénétiques et de fossilisation!;

3. les bancs ne sont pas datés car aucune ammonite n’était potentiellement présente aux
conditions de temps et d’espace des dépôts étudiés.

Si le premier biais devrait être minimisé, les deux suivants ne peuvent qu’être constatés. Leur
analyse peut fournir des données précieuses dans l’interprétation du signal macroévolutif.
D’autres processus peuvent compliquer le signal, notamment lorsqu’il existe un non dépôt lié
au régime de partionnement des sédiments, ou encore une érosion post-dépôts. Dans les trois
cas, la présence de biais met à mal les méthodes phylogénétiques fondées sur l’utilisation du
critère de la précédence géologique [voir page!179!: Neige & Rouget 2002, Geodiversitas].
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Figure 20 (in Neige & Rouget 2002, Geodiversitas). Coupe de Chantonnay (Vendée, France),
interprétation biostratigraphique (les lignes pointillées indiquent les limites minimales d’extension des
zones, sous-zones et horizons). Noter l’importance des bancs non datés…

Les travaux biostratigraphiques et monographiques publiés auxquels j’ai participé sont les
suivants (les références complètes des articles cités ci-dessous peuvent être trouvées dans la
partie VI de ce mémoire)!:

1. Thierry et al. 1997 (Cahiers de l’Université Catholique de Lyon)!: biostratigraphie des
formations bajociennes du Nord-Ouest de la Bourgogne!;

2. Bonnot et al.  1999 (Annales de Paléontologie )!: monographie des Oppeliidae
(Ammonitina) du Callovien supérieur de Côte-d’Or!;

3. Durlet et al. 2001 (Géologie Méditerranéenne)!: biostratigraphie (Toarcien – Aalénien)
du transect d’Amellago (Haut-Atlas Central, Maroc)!;

4. Gaudry & Neige 2002 (Bulletin scientifique de Bourgogne )!: biostratigraphie et
ammonites du Toarcien du Charollais et du Brionnais (Bourgogne)!;

5. Neige & Rouget 2002 (Geodiversitas)!: biostratigraphie et ammonites du Toarcien de
Chantonnay (Vendée).

En résumé —
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• les ammonites permettent de dater les terrains!!
• les absences d’ammonites dans certains bancs constituent des données à

explorer.

En perspectives —
• des collaborations avec des problématiques sédimentologiques et/ou

stratigraphiques seront développées via une expertise biostratigraphique
(ammonites du Toarcien et de l’Aalénien)!;

• des travaux de recherches visant à explorer  les relations entre les
fluctuations paléoclimatiques et paléoenvironnementales et les
fluctuations de la biodiversité complèteront ces collaborations.
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V — Perspectives

Le choix des thématiques de perspectives développées est une conséquence directe des
résultats obtenus depuis mon recrutement.

Les thématiques de ce projet de recherches s’articulent autour de
deux grandes orientations!:

• la première est en interaction avec des thématiques développées en Sciences
de la Vie, et clairement tournée vers des problématiques évolutives!: la
caractérisation des patterns et l’analyse des processus évolutifs à l’échelle
macroévolutive. Cette thématique sera abordée sur des exemples tirés des
céphalopodes actuels et fossiles!;

• la deuxièm e est à l’interface avec des problém atiques développées en
Sciences de la Terre!: les relations paléoenvironnement / paléobiodiversité à
l’échelle macroévolutive . Les exemples abordés se fonderont sur des
ammonites au cours du Jurassique.

J’accorde par avance au lecteur de ce mémoire la critique de l’aspect en partie artificiel de ce
découpage!: j’aurais pu en choisir en autre, centrée sur les projets d’études, chacun faisant
émerger ces deux grandes orientations. Il m’est cependant apparu plus constructif de mettre
en évidence et d’analyser en profondeur les patterns macroévolutifs avant de les confronter
aux données paléoenvironnementales.

J’accorde également par avance au lecteur de ce mémoire la critique de la répétition de
thématiques plus anciennes nommées contraintes internes de l’évolution  et contingences
externes de l’évolution. Mon projet présente cependant des particularités qui le rendent — je
crois — original. Ce projet se focalise sur l’échelle macroévolutive, à partir de la
quantification puis de l’analyse de la disparité morphologique, vue ici a priori comme une
propriété émergente des clades, au même titre par exemple que la variation géographique
(voir Grantham 2001 et II. Problématique, p.!9).

La variation des formes au sein d’une espèce ou d’un clade n’est donc plus seulement
envisagée comme une conséquence «!observable!» de l’évolution mais devient un objet
d’étude à part entière qui joue un rôle potentiel dans l’évolution à grande échelle (Fig. 21).
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Figure 21. Patterns et processus de l'évolution. L'évolution est un fait observé, mais les mécanismes
impliqués sont sujets à débats. A. Les observations indiquent une organisation non aléatoire et
hiérarchique du monde vivant (les niveaux présentés ici - sous forme de triangles - sont des exemples
non-exhaustifs). Nous désignons cette propriété sous le terme de pattern. Selon la théorie
hiérarchique (voir une revue dans Grantham 1995, 2001) certains niveaux hiérarchiques possèdent un
pattern basé sur au moins une propriété émergente du niveau. Par exemple la propriété émergente
d'une population est de posséder une variabilité entre les organismes. Cette propriété émergente n'est
pas portée par le niveau hiérarchique inférieur (dans notre exemple les organismes). La
microévolution désigne l'analyse des patterns et des processus évolutifs jusqu'au niveau des
populations, la macroévolution s'intéresse aux niveaux hiérarchiques au-delà. B. Les processus sont
les mécanismes qui génèrent les patterns. Différentes théories sont en compétition pour expliquer les
patterns observés (la liste présentée ici n'est pas exhaustive). Ces théories diffèrent par les processus
et par les niveaux hiérarchiques qu'elles envisagent. Si les auteurs s’accordent en général sur
l’existence de ces différents processus, ils sont en désaccord sur leur importance relative.



201

A. Boite à outils

Les outils nécessaires au développement de ces orientations sont divers [voir III. Choix des
modèles et des méthodes, C. Méthodes d’étude], l’outil central étant la morphométrie. Je
rappèlerai ici les points mis en évidence dans la partie Résultats de ce mémoire!:

1. la métrique morphologique de la biodiversité (disparité) est une composante
particulièrement informative pour étudier et explorer les patterns de fluctuations de la
biodiversité. Elle n’est pas redondante, mais est au contraire complémentaire, de la
métrique taxinomique et doit donc s’imposer comme métrique complémentaire d’étude
de l’histoire des clades dans le temps, mais également dans l’espace. Elle doit permettre
d’explorer le rôle de processus évolutifs envisagés à l’échelle macroévolutive!;

2. la gestion des données doit se faire au moyen de bases de données informatisées. Ces
bases seront rendues disponibles à la communauté scientifique une fois les travaux
publiés, via différents vecteurs (bases de données institutionnelles ou autre). Si cette
gestion informatisée s’impose comme la seule possible dans l’analyse du grand nombre
de données que nécessitent les études macroévolutives, elle reste cependant
relativement longue à mettre en place. En effet, la saisie des données nécessite
l’expertise des chercheurs eux-mêmes, simplement parce que les auteurs publient les
données dans différents standards taxinomiques, stratigraphiques et paléogéographiques
qu’il est nécessaire d’interpréter avant la saisie. En conséquences, une base de données
ne peut être considérée que comme un outil qu’il est nécessaire de faire «!vivre!» en
permanence!;

3. un calibrage du temps par les données biostratigraphie mais également par la prise en
compte des durées absolues des événements utilisant la géochronologie isotopique est
nécessaire. Pour la biostratigraphie, la bibliographie permet déjà un calage précis et des
corrélations entre les différents domaines paléogéographiques. En retour, les travaux de
terrain effectués dans le cadre de tels projets permettront de continuer à développer
l’outil biostratigraphique à partir des ammonites.

B. Explorations ontogénétiques, géographiques et temporelles de la
d i s p a r i t é

L’analyse de la littérature fait clairement apparaître la nécessité d’une meilleure
compréhension de ce qu’est une disparité morphologique. L’analyse classique consiste à
étudier une disparité d’un assemblage temporel (en général à l’échelle globale) à partir des
morphologies (en général adultes) des organismes qui le composent. Cette vision est
fondamentalement statique. Elle était nécessaire dans le cadre de la mise en place des
méthodes et a permis «!d’élever!» la disparité au rang de métrique standard dans l’analyse des
patterns macroévolutifs. Deux problématiques complémentaires ont été timidement explorées
jusqu’à maintenant, et feront l’objet principal de mes recherches à venir!:

1. la mise en place de la disparité au cours des ontogenèses . Les enjeux d’une
exploration ontogénétique de la disparité sont multiples. L’un d’entre eux est
d’identifier la cause du pattern de décroissance (ou de stagnation) de la disparité
des clades au cours des temps géologiques, pattern le plus souvent observé dans les
données paléontologiques. Deux hypothèses sont avancées!: (i) la décroissance des
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niches écologiques disponibles au cours des temps géologiques (e.g. Valentine 1995) et
(ii) l’augmentation des contraintes de construction des organismes au cours des temps
géologiques (e.g. Gould 1991). Un test possible consiste à étudier la dynamique
ontogénétique de la disparité morphologique (voir Ciampaglio 2002) avant et après des
crises majeures. Un autre enjeu consiste à déterminer l’impact des contraintes de
développement sur l’expression morphologique et la disparité associée, au cours
d’une ontogenèse (voir Zelditch et al. 2003), c’est-à-dire comment la variation au cours
du développement influence l’évolution des formes adultes (Eble 2003) . Une telle
problématique pourra être explorée en comparant les différentes disparités exprimées au
cours des ontogenèses pour différentes espèces. Pour ce faire, Eble (2003) propose de
comparer deux types d’espaces morphologiques!: les developmental morphospaces
(ceux qui reflètent directement le développement) et les nondevelopmental
morphospaces (ceux qui reflètent une disparité adulte). Comme le remarque Eble
(2003), cet enjeu peut être vu comme un mariage de la macroévolution et de la biologie
évolutive du développement!;

2. la partition géographique de la disparité [voir Roy et al. 2001 et Neige 2003 (p.!123)
pour des exemples actuels]. Les organismes fossiles permettent l’étude de la
biodiversité sous son aspect le plus dynamique, en donnant accès à la dimension
temporelle (prise en compte des successions fossilifères)!: les fluctuations de cette
biodiversité pouvant être suivies pas à pas. Mais il est clair maintenant que le cadre
paléogéographique est essentiel à l’interprétation des fluctuations de la biodiversité. De
nombreux travaux ont déjà exploré la partition géographique de la diversité taxinomique
au cours du temps (voir par exemple Jablonski 1987), mais la composante
morphologique est largement négligée par les auteurs. L’enjeu principal consiste à faire
entrer les contraintes géographiques et leurs effets dans l’analyse des patterns
macroévolutifs basés sur une métrique morphologique . Un test possible consiste à
étudier les relations entre la disparité morphologique et la diversité taxinomique au
cours du temps, tout en tenant compte de la partition géographique des espèces et donc
de ces deux composantes.

Deux autres points d’études connexes à l’analyse des patterns macroévolutifs seront
développés. Sans constituer le corps central de mes perspectives ils restent néanmoins
incontournables!:

1. les biais du registre fossile. Une analyse de la localisation géographique des recherches
sur notre lecture de la biodiversité des ammonites et des seiches sera développée. Il
semble en effet que la forte reprise de création des noms d’espèces chez les ammonites
du Toarcien dans les années soixante (voir Fig. 6) soit liée à l’exploration de nouvelles
zones paléogéographiques. Il semble donc important d’explorer ce biais et d’estimer son
impact sur notre lecture de la biodiversité. De même, une comparaison des usages
taxinomiques (taux d’invalidation et de revalidation d’espèces) entre paléontologistes et
néontologistes sera menée. A première vue, la systématique des seiches semble
beaucoup plus stable que celle des ammonites (une espèce nominale de seiche invalidée
aura une probabilité très faible d’être réutilisée ultérieurement par un auteur, ce qui n’est
pas le cas chez les ammonites). Enfin, un autre axe de recherche sera développé sur les
contraintes des régimes de fossilisation (rôle des biais géologiques, voir Kidwell &
Holland 2002). Là encore, il ne s’agira pas de déterminer si ces biais existent, mais
plutôt de tester s’ils ont un impact significatif sur les patterns observés. Une demande de
bourse post-doctorale a été déposée auprès de la Région Bourgogne pour qu’un
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doctorant vienne travailler sur cette problématique au sein de notre groupe!: «!testing for
geological and phylogenetic biases on ammonoid diversity patterns!»!;

2. les patterns phylogénétiques. Il est nécessaire de développer des analyses cladistiques
(morphologiques et/ou moléculaires pour les groupes actuels) visant à établir les liens
de parenté et à réévaluer la classification des ammonites, mais également des seiches
actuelles. Cette nécessité est sous-tendue (i) parce que les phylogénies éclectiques
généralement construites chez ces organismes ne sont ni heuristiques ni opérationnelles
et (ii) parce que la structuration phylétique est un élément important dans
l’interprétation des patterns macroévolutifs. A terme, ces travaux devraient permettre de
tendre vers une taxinomie directement utilisable dans l’analyse des patterns
macroévolutifs (voir Cracraft 1981). L’un des points particuliers étudiés sera le
réexamen systématique des relations phylogénétiques des ammonites du Jurassique à la
faveur des différents travaux envisagés.

1. Disparité ontogénétique et conséquences macroévolutives!

Lorsque l’on étudie les seiches dans leur globalité, on peut être frappé par la variabilité
relativement importante des tailles adultes (voir Fig. 22). Les espèces les plus petites (e.g.
Sepia robsoni ) mesurent environ 20 mm à maturité (mesure normée de la longueur du
manteau) et les plus grandes plus de 50 cm (e.g. Sepia apama), soit un rapport de 1 à 25. Ces
variations sont loin d’être spectaculaires comparées à certains autres céphalopodes ou à
d’autres organismes, mais il faut rappeler ici que cette amplitude des tailles se produit au sein
d’un groupe à morphologie très conservatrice et probablement très contrainte notamment par
la présence d’une coquille interne. Des variations morphologiques de grande ampleur ont
également été mises en évidence, par exemple concernant le sépion [voir IV. Résultats, p.!43].
Par ailleurs, Boletzky (1974) a montré que sous des conditions expérimentales extrêmes
(sous-nutrition), Sepia officinalis  présente une taille à maturité plus faible que dans des
conditions sauvages (de l’ordre de 80 mm au lieu de 300 mm). A ces modifications de taille
sont associées des modifications morphologiques du sépion (voir Neige & Boletzky 1997
pour une analyse morphométrique). Bien évidemment, ces dernières sont en partie sous-
tendues par de simples allométries, mais les observations (Boletzky 1974) et les analyses
morphométriques préliminaires (Neige & Boletzky 1997) montrent que la morphologie du
sépion des individus élevés dans les conditions les plus extrêmes est relativement particulière
comparée aux différentes morphologies exprimées au cours de la séquence ontogénétique des
individus sauvages.

Que ce soit par l’intermédiaire d’allométries ou par des innovations morphologiques, il est
donc clair que l’ontogenèse peut être perçue comme un réservoir de phénotypes pour une
espèce mais également de disparité morphologique pour un clade. Parallèlement, les
modifications de taille des individus matures impliquent d’autres différences importantes
entre espèces, telles que – pour les réductions drastiques de taille - des cycles de vie courts et
une fécondité individuelle réduite (Boletzky 2003). Pour Jablonski (2000) ces caractéristiques
du mode de développement des espèces de tailles réduites pourraient provoquer des taux
importants de spéciation et d’extinction à l’échelle des clades. Ainsi les modifications des
ontogenèses (via des hétérochronies par exemple) provoqueraient des modifications
morphologiques mais également des modifications dans la dynamique évolutive des clades à
large échelle (voir Jablonski 2000).
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Figure 22. Tailles à maturité chez les seiches actuelles classées de l’espèce la plus petite à l’espèce
la plus grande (valeur moyenne estimée intraspécifique en ln de la longueur du manteau).

Tester l’effet du «!potentiel ontogénétique!» en macroévolution n’est pas aisé.Comme le
remarque Jablonski (2000) la question essentielle semble être de montrer dans quelle mesure
l’ontogenèse individuelle peut prédire l’étendue de la diversification morphologique des
individus des clades descendants. Deux composantes doivent alors être caractérisées pour
étudier cette problématique!: (i) la séquence ontogénétique en termes de disparité et (ii) les
relations de parentés entre espèces.

Trois tests seront menés. La méthode générale consiste à comparer des disparités d’espèces
plus ou moins apparentées afin de déterminer s’il existe des similitudes plus fortes entre
espèces proches qu’entre espèces éloignées.

1. les coléoidés actuels permettront un test à large échelle de ces potentialités
ontogénétiques. Il s’agira d’explorer les fluctuations de la disparité morphologique au
cours de l’ontogenèse via la constitution d’espaces morphologiques. Des descripteurs
simples par exemple liés aux proportions relatives des différentes parties anatomiques
du corps (voir Roper & Voss 1983) devraient permettre ces explorations. L’abondante
littérature explicitant les caractéristiques morphologiques juvéniles et adultes de ces
céphalopodes actuels assurera un échantillonnage précis de l’ordre du genre ou de la
sous-famille (voir par exemple Sweeney et al. 1992). L’exploration pourra être menée à
l’échelle la plus large!: quelles sont les différences entre les espaces morphologiques
juvéniles et adultes à l’échelle des coléoidés!? ou à des échelles plus fines!: les grands
groupes de céphalopodes ont-ils des réponses identiques en termes de potentiel
ontogénétique!? Dans ce cas, il pourra être particulièrement intéressant de comparer ces
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différentes trajectoires à la position «!évolutive!» des groupes (via un temps «!évolutif!»
évalué à partir d’hypothèses phylétiques). Ce projet sera mené avec différents
collaborateurs dont Gunther Eble (CR CNRS Dijon) qui en est l’initiateur intellectuel!;

2. à une échelle plus fine, les seiches actuelles pourraient offrir l’intérêt de
l’expérimentation!: il sera alors possible d’étudier le potentiel de modification
ontogénétique, par exemple en reprenant la série de travaux réalisés par Boletzky
(1974). Comme nous l’avons déjà remarquée, la sous-nutrition prolongée chez Sepia
officinalis provoque une modification drastique de la taille adulte (Boletzky 1974) mais
également de la forme (Neige & Boletzky 1997). La trajectoire ontogénétique pourrait
alors fournir des indications précieuses dans la compréhension des différences
morphologiques adultes observées. Cette analyse nécessitera là encore des hypothèses
phylogénétiques pour comparer des espèces plus ou moins proches. Contrairement aux
coléoïdés dans leur ensemble, il n’existe pas d’hypothèse phylogénétique précise au sein
des Sepiidae. Il sera donc nécessaire de l’établir (par des analyses moléculaires et/ou
morphologiques). Cet examen ontogénétique de la disparité pourra également s’inscrire
dans la suite de l’analyse biogéographique déjà publiée [voir page!123!: Neige 2003,
Journal of Biogeography].!;

3. les ammonites offriront l’intérêt de l’extension temporelle!: il sera alors possible de
visualiser le devenir d’espèces à trajectoires ontogénétiques contrastées. Des exemples
complémentaires seront choisis notamment dans des contextes de radiations et de crises
(voir ci-après C.1.). Les données traitées décriront directement les morphologies
juvéniles et adultes ou les allométries de croissance pour passer du stade juvénile au
stade adulte. Mes travaux antérieurs (Neige 1997, Rouget & Neige 2001) concernant la
variabilité des stades embryonnaires chez les ammonites (et les bases de données
associées) attestent d’un savoir faire précieux (e.g. préparation des échantillons, prises
de mesures) pour ce type de comparaison juvéniles/adultes.

2. Gradients latitudinaux chez les ammonites

Différents cas d’étude seront abordés de manière à explorer en profondeur et à différentes
échelles temporelles les patterns géographiques de la biodiversité des ammonites. L’intérêt
majeur tient — en particulier — dans le pas temporel de l’ordre du million d’années qu’il est
possible d’envisager par l’utilisation des ammonites, et qui est rarement envisagé dans le
fossile ancien (en dehors du quaternaire) et dans le milieu marin.

Un premier cas est en cours d’étude avec Jean-Louis Dommergues. Il concerne l’analyse de la
variation de la diversité (à l’échelle spécifique) et de la disparité en contexte latitudinal
variable!: le transect domaine boréal – marge Sud téthysienne. Dix-sept unités
paléobiogéographiques sont définies plus ou moins selon des gradients latitudinaux (depuis le
pôle Nord jusqu’à une paléolatitude d’environ 15° Nord). La période étudiée couvre le
Pliensbachien et le Toarcien. La succession temporelle est contrainte par un découpage en 14
biozones. Outre le suivi temporel et spatial de la biodiversité des ammonites, ce projet
permettra de tester si l’évènement anoxique du Toarcien inférieur perturbe différemment la
biodiversité des ammonites selon le contexte paléolatitudinal.
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C. Relations environnement/biodiversité à l’échelle macroévolutive

L’histoire de la paléobiodiversité montre clairement des phases de radiations majeures
entrecoupées de crises «!majeures!». Il existe également un grand nombre d'autres événements
biologiques qui sont le résultat d’interactions multiples et complexes, mais il n’y a plus de
doute aujourd’hui pour les mettre en relation — au moins en partie — avec des changements
de la paléogéographie globale et surtout avec des fluctuations importantes du paléoclimat.
Cependant, identifier les chaînes de mécanismes qui lient les modifications climatiques et
environnementales aux changements de la biodiversité reste encore problématique.

Je propose de centrer l’un des objectifs post-HDR autour de l’analyse de cette relation
environnement / biodiversité à l’échelle macroévolutive. Cet axe de recherche ne pourra se
concrétiser que par des collaborations avec des spécialistes de la reconstitution des
paléoenvironnements et des paléoclimats. Ma contribution dans une telle collaboration est
double!: (1) dégager des signaux de biodiversité permettant l’analyse des relations
biodiversité / environnement et (2) utiliser les ammonites comme marqueur biostratigraphique
(dans mon cas pour les étages Toarcien et Aalénien).

La démarche envisagée consiste à quantifier puis à comparer différents proxis (biologiques,
sédimentaires et géochimiques). Ces proxis permettent la description de la biodiversité et la
reconstitution des paléoenvironnements et des paléoclimats. La confrontation entre les
signaux permettra de dégager d’éventuelles relations de causalités. Une telle démarche est
nécessairement le fruit de collaborations entre paléontologues, sédimentologues et
géochimistes.

L’exploration dans le temps des fluctuations de la biodiversité nécessite une définition
préalable précise de la mesure de la biodiversité. Deux proxis principaux peuvent être utilisés
(diversité, disparité). Leur confrontation permet de mieux comprendre les modalités de
fluctuation de la biodiversité à l’échelle macroévolutive (voir I)!:

1. le dénombrement de taxons (= richesse taxinomique), ou la proportion relative des
taxons en termes d’individus, en corrigeant les différences d’échantillonnages par
diverses méthodes de standardisation (e.g. raréfaction). Cette métrique est la plus
intégrative notamment lorsqu’elle s’appuie sur la richesse spécifique!;

2. la disparité morphologique, qui s’appuie sur la dimension morphologique et quantifiée
de la biodiversité. Le double intérêt d’une telle méthode réside (1) dans la description
plus standardisée des faunes et flores (pas de présuppositions taxinomiques), et (2) dans
l’expression des résultats qui sont quantifiés et qui ne nécessitent pas les connaissances
des noms de taxons, connus seulement des spécialistes.

La «!signature!» des paléoenvironnements et des paléoclimats dans les roches est lisible à
travers les fluctuations au cours du temps de proxis géochimiques maintenant de mieux en
mieux cernés (e.g. Hesselbo et al., 2000) et par la succession des caractères lithologiques et
faciologiques des sédiments qui apportent des indications sur les conditions
paléoenvironnementales locales (e.g. profondeur de dépôt, hydrodynamisme, luminosité). Les
techniques d’investigation utilisées sont basées sur des analyses des macrofaciès sur le terrain
(e.g. stratonomie, figures sédimentaires) puis sur des analyses des microfaciès en laboratoire.
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1. Modifications biotiques et accumulation de la matière organique en réponse
aux changements climatiques!: exemples jurassiques (Toarcien, Jurassique
supérieur)

Ce projet fait l’objet d’une demande de financement (en cours) auprès du programme
ECLIPSE II. Les points d’explication ci-dessous sont repris de notre projet — dont je suis le
coordinateur — en réponse à l’appel d’offre. Les participants à ce projet constituent une
équipe pluridisciplinaire regroupant les laboratoires suivants!: UMR CNRS 5561, Université
de Bourgogne (Dijon), FR CNRS 32, Université Pierre et Marie Curie (Paris), UMR G2R
7566, Université Henri Poincaré (Nancy), UMR 6019, Université de Provence (Marseille),
Department of Earth Sciences, University of Oxford, Département de géologie et
paléontologie, Muséum d’Histoire Naturelle, Ville de Genève, Museum für Naturkunde,
Humboldt Universität, Berlin

Le Toarcien (Jurassique inférieur) et le Jurassique supérieur présentent de fortes
accumulations de matières organique sous-tendues par des modifications climatiques plus ou
moins globales et dans des contextes paléogéographiques contrastés. Alors que le Toarcien est
marqué par une crise biologique de grande ampleur et à l’échelle mondiale, le Jurassique
supérieur ne l’est pas.

L’analyse et la comparaison des modifications climatiques, environnementales et biologiques
de ces deux périodes nous paraissent alors pertinentes pour explorer les thématiques
suivantes!:

1. quelle chaîne de mécanismes provoque les modifications environnementales et
climatiques, en particulier les événements anoxiques et les accumulations de matière
organique!? (e.g. déstabilisation des stocks de méthanes)!;

2. quels patterns (rythme et modalités) de fluctuation de la biodiversité sont observés
(notamment dans le cas de crises), suite aux modifications environnementales et
climatiques induites ?

3. quel est le rôle de la structuration paléogéographique dans la continuité des
modifications climatiques et donc dans les réponses biologiques (e.g. comparaison de
zones latitudinales différentes)!?

La démarche consiste à étudier de nombreux proxis géologiques (e.g. cortèges argileux,
matière organique, géochimie isotopique) et biologiques (diversité taxinomique et disparité
morphologique) sur des sites de référence (qui s’étendent du Nord de la plate-forme
européenne à la marge Sud téthysienne) puis à les confronter. L’attendu général du projet est
d’évaluer l’impact des variations climatiques sur la biosphère en termes de modalité, de
vitesse et de continuité.

2. Modifications biotiques en réponse aux changements de l’environnement
proximal!: exemple des ammonites du transect d’Amellago (Haut-Atlas, Maroc)

Le transect d’Amellago situé dans le Haut-Atlas marocain offre l’opportunité d’un suivi de
terrain d’une rampe carbonatée sur environ 35 Km. L’enregistrement sédimentaire caractérise
de manière quasi continue des milieux de dépôts allant de la rampe interne jusqu’au bassin
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marneux. Les différentes missions de terrain effectuées (Fig. 23) ont permis la récolte de
nombreux fossiles (particulièrement des brachiopodes et des ammonites). Le système
observable s’étend du sommet du Pliensbachien (Jurassique inférieur) au Bajocien supérieur
(Jurassique moyen), soit sur environ 20 Ma. Le projet global est piloté par Christophe Durlet
(Université de Bourgogne). Là encore, les participants à ce projet constituent une équipe
pluridisciplinaire.

Les objectifs de ce projet sont multiples. L’un d’entre eux consiste — par l’analyse des
données de terrain en continu, en s’affranchissant des hypothèses de corrélation (stratonomie,
figures sédimentaires, microfaciès) — à mettre en évidence des variations de l’environnement
à la fois dans un contexte temporel mais également spatial pour construire un modèle de
rampe carbonatée. Ma participation dans ce projet est double!: (1) proposer un cadre
biostratigraphique aux dépôts étudiés (datations relatives par les ammonites) et (2) mettre en
évidence les variations spatio-temporelles de la biodiversité des ammonites.

Une fois ces données établies, il sera alors possible de développer deux thématiques de
recherche principales!:

1. le cadre biostratigraphique présente-t-il des oppositions au modèle issu des analyses
d’affleurement en continu!?

2. les variations de la biodiversité (diversité et disparité) peuvent-elles être mises en
relation avec les variations environnementales!? Si oui, à quelles échelles de temps et
d’espace!?

Figure 23. Exemples de couches sédimentaires à nombreux fossiles. En haut!: brachiopodes et
bivalves, en bas!: ammonites et nautiles. Transect d’Amellago (Haut-Atlas central, Maroc). Mission de
terrain de janvier 2001.
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VI — Liste des travau x, mission s de terrain  et études de

collectio ns

A. Publications

Les publications sont classées ci-dessous par catégories (Rangs A, Actes de colloques…).
Celles publiées ou sous presse sont numérotées, celles soumises et en fin de préparation sont
indiquées en fin de liste pour chaque catégorie. Les publications précédées de «!*!» sont
directement issues de ma thèse de doctorat. Celles dans un cadre correspondent aux travaux
publiés (ou en cours de publication) suite à des encadrements d’étudiants de troisième cycle.

1. Articles de Rang A publiés dans des revues à comité de lecture et indexées au
JCR

*(1) Neige, P. & Dommergues, J.-L. 1995. Morphometrics and phenetic versus cladistic
analysis of the early Harpoceratinae (Pliensbachian ammonites). Neues Jahrbuch für
Geologie und Paläontologie Abhandlungen 196(3), 411-438.

(2) El Hariri, K., Neige, P. & Dommergues, J.L. 1996. Morphométrie des côtes chez des
Harpoceratinae (Ammonitina) pliensbachiens. Comparaison des formes du Haut-Atlas
(Maroc) avec celles de l'Apennin central (Italie). Comptes Rendus de l'Académie des
Sciences Paris t. 322, série II a, 693-700.

*(3) Neige, P. 1997. Ontogeny of the Oxfordian ammonite Creniceras renggeri from the Jura
of France. Eclogae Geologicae Helvetiae 90(3), 605-616.

*(4) Neige, P., Marchand, D. & Laurin, B. 1997. Heterochronic differentiation of sexual
dimorphs among Jurassic ammonite species. Lethaia 30, 145-155.

(5) Neige, P., Marchand, D., Rossi, J. & Lance, J. 1997. Apparition d'une morphologie
scaphitomorphe par miniaturisation chez une ammonite oxfordienne : Scaphitodites
scaphitoides (Coquand, 1853). Comptes Rendus de l'Académie des Sciences Paris,
Sciences de la terre et des planètes 325, 281-284.

> in extenso, page 75

(6) Neige, P., Chaline, J., Chone, T., Courant, F., David, B., Dommergues, J.L., Laurin, B.,
Madon, C., Magniez, F., Marchand, D. & Thierry, J. 1997. La notion d'espace
morphologique, outil d'analyse de la morphodiversité des organismes. Geobios, mémoire
spécial 20, 415-422.

> in extenso, page 35
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(7) Neige, P., Marchand, D. & Bonnot, A. 1997. Ammonoid morphological signal versus sea-
level changes. Geological Magazine 134(2), 261-264.

> in extenso, page 119
 (8) Lachkar, N., Dommergues, J.L., Meister, C., Neige, P., Izart, A. & Lang, A. 1998. Les

ammonites du Sinémurien supérieur du Jebel-Bou-Hamid (Haut-Atlas Central, Rich,
Maroc). Approches paléontologiques et biostratigraphiques. Geobios 31(5), 587-619.

(9) Dommergues, J.-L., Neige, P. & Boletzky, S. v. 2000. Exploration of Morphospace using
Procrustes Analysis in Statoliths of Cuttlefish and Squid (Cephalopoda: Decabrachia) -
Evolutionary Aspects of Form Disparity. The Veliger 43(3), 265-276.

> in extenso, page 79

(10) Rouget, I. & Neige, P. 2001. Embryonic ammonoid shell features: intraspecific variation
revisited. Palaeontology 44(1), 53-64.

> in extenso, page 63

(11) Neige, P., Elmi, S. & Rulleau, L. 2001. Existe-t-il une crise au passage Lias – Dogger
chez les ammonites!? Approche morphométrique par quantification de la disparité
morphologique. Bulletin de la Société géologique de France 172(2), 125-132.

> in extenso, page 99

(12) Dommergues, J.L., Montuire, S. & Neige, P. 2002. Size patterns through time: the case
of the Early Jurassic ammonite radiation. Paleobiology 28(4), 423-434.

> in extenso, page 107

(13) Rulleau, L., Bécaud, M. & Neige, P. 2003. Les ammonites traditionnellement regroupées
dans la sous-famille des Bouleiceratinae (Hildoceratidae, Toarcien)!: aspects
phylogénétiques, biogéographiques et systématiques. Geobios 36(3), 317-348.

> in extenso, page 137

(14) Neige, P. 2003. Spatial patterns of disparity and diversity of the Recent cuttlefishes
(Cephalopoda) across the Old World. Journal of Biogeography 30(8), 1125-1137.

> in extenso, page 123

(15) Neige, P. 2003. Le débat macroévolutif!: apports de la disparité morphologique. Comptes
Rendus de l’Académie de Sciences Palevol, 2, 423-433.

> in extenso, page 11

(16) Dommergues E., Dommergues J.-L., Magniez F., Neige P. & Verrecchia E. 2003.
Geometric measurement analysis versus Fourier series analysis for shape characterization:
using the Gastropod Shell (Trivia) as an example. Mathematical Geology, 35(7), 887-894.

(17) Moyne, S. & Neige, P. 2004. Cladistic analysis of the Middle Jurassic ammonite
radiation. Geological Magazine, 141(2), 115-223.

> in extenso, page 169
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(18) Moyne, S., Neige, P., Marchand, D. & Thierry, J. Répartition mondiale des faunes
d’ammonites au Jurassique moyen (Aalénien supérieur à Bathonien moyen)!: relations
entre biodiversité et paléogéographie. Bulletin de la Société géologique de France, sous
presse.

Rouget, I., Neige, P. & Dommergues, J.L. L’analyse phylogénétique chez les ammonites!: état
des lieux et perspectives. Accepté avec modifications au Bulletin de la Société géologique
de France.

Navarro, N., Neige, P. & Marchand, D. Faunal invasions as a source of morphological
constraints and innovations!? The diversification of the early Cardioceratidae
(Ammonoidea; Middle Jurrasssic). Soumis à Paleobiology.

Dommergues, J.L., Meister, C., Neige, P. & Rocha, R. Endemic Sinemurian (Early Jurassic)
ammonites from the Lusitanian Basin (Portugal). Soumis à Palaeontology

Gaudry, F., Neige, P. & Elmi, S. Disparity and diversity of a radiation in time and space: the
case of the hammatoceratids (Jurassic ammonites). En fin de rédaction.

Nardin, E., Rouget, I. & Neige, P. Trend in paleontological practice to recognize and name
extreme shapes before intermediate ones: a species level exploration. En fin de rédaction.

2. Actes de colloques expertisés

(19) Neige, P. & Dommergues, J.L. 2002. Disparity of beaks and statoliths of some coleoids:
a morphometric approach to depict shape differenciation. Abhandlungen der Geologischen
Bundesanstalt 57, 393-399.

> in extenso, page 91

(20) Neige, P. 2003. Combining disparity with diversity to study the biogeographic pattern of
Sepiidae. Berliner paläobiologische abhandlungen, 03, 189-197.

3. Chapitres d’ouvrage

(21) Neige, P. 1999. The use of landmarks to describe ammonite shape. Examples from the
Harpoceratinae. In Olóriz, F. & Rodríguez-Tovar, F.J.(eds.): Advancing Research on
Living and Fossil Cephalopods, Kluwer Academic / Plenum publishers, New York, 263-
272.

4. Articles publiés dans des revues à comité de lecture et non indexées au JCR

(22) Bonnot, A., Neige, P., Tarkowski, R. & Marchand, D. 1994. Mirosphinctes Schindewolf
et Euaspidoceras Spath du niveau vert de Zalas [Pologne] (Oxfordien inférieur, Zone à
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Cordatum): dimorphes sexuels ? Bulletin of the Polish Academy of Sciences, Earth
Sciences 42(3), 181-205.

*(23) Neige, P. & Boletzky, S. v. 1997. Morphometrics of the shell of three Sepia species
(Mollusca: Cephalopoda): intra- and interspecific variation. Zoologische Beiträge N. F.
38(2), 137-156.

(24) Bonnot, A., Marchand, D. & Neige, P. 1999. Les Oppeliidae (Ammonitina) de l’horizon
à Collotiformis (Callovien supérieur, zone à Athleta) de la région dijonnaise (Côte-d’Or,
France). Annales de Paléontologie 85(4), 241-263.

(25) Neige, P. & Rouget, I. 2002. Les ammonites du Toarcien de Chantonnay (Vendée,
France)!: analyse paléontologique, biostratigraphique et réflexion sur les Hildoceratinae.
Geodiversitas 24(4), 765-784.

> in extenso, page 179

5. Autres articles

(26) Thierry, J., Durlet, C., Baudin, F., Fauconnier, D., Marchand, D., Neige, P., Ruget, C. &
Vincent, B. 1997. La carrière de Pouillenay (Côte d'Or) : étude stratigraphique intégrée
(biostratigraphie, chronostratigraphie, sédimentologie, diagenèse, géochimie et analyse
séquentielle) d'une coupe historique de référence pour le Bajocien du Nord-Ouest de la
Bourgogne (bordure Sud-Est du bassin de Paris). Cahiers de l'Université Catholique de
Lyon 10, 219-248.

(27) Rouget, I. & Neige, P. 1999. Intraspecific variation of ammonoid embryonic growth
stages and its bearing on post embryonic growth, Berichte der Geologischen Bundesanstalt
(46), 97.

(28) Neige, P. 1999. Diversity versus disparity: examples from present (coleoids) and past
(ammonites) cephalopods, Berichte der Geologischen Bundesanstalt (46), 90.

(29) Neige, P., Elmi, S. & Rulleau, L. 1999. Disparité des ammonites au passage Lias –
Dogger!: approche morphométrique, Strata, Série 1(10), 28-30.

(30) Durlet, C., Almeras, Y., Chellai, E.H., Elmi, S., Le Callonec, L., Lezin, C. & Neige, P.
2001. Anatomy of a Jurassic carbonate ramp: a continuous outcrop transect across the
southern margin of the High Atlas (Morocco). Géologie Méditerranéenne  XXVIII(1-2),
57-61.

(31) Neige, P. 2002. The geographical distribution of recent cuttlefishes: taxonomic diversity
and morphological disparity. Berliner paläobiologische abhandlungen (1), 75-76.

(32) Gaudry, F. & Neige, P. 2002. Biostratigraphie et ammonites du Toarcien (Jurassique
inférieur) du Charollais et du Brionnais (Bourgogne, France). Bulletin scientifique de
Bourgogne, 50(1), 25-39.
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6. Vulgarisation scientifique

(33) Balan, S., Dommergues, J.L. & Neige, P. 2003. Sine Muros, Sinémurien, Semur il y a
200 millions d’années. Fascicule explicatif de l’exposition. Semur, ISBN 2-9515429-2-5.
17 pages.

7. Mémoires

Neige, P. 1996 (soutenance le 12/01/1996). Morphométrie des coquilles d'ammonites :
applications ontogénétiques, paléobiologiques et phylogénétiques. Doctorat de l’Université
de Bourgogne, 269pp.

Neige, P. 1992. Mise en place du dimorphisme sexuel chez les ammonoïdés, Mémoire de
DEA SédiPal, 49pp.

B. Participations à des colloques

5ème Congrès Français de Sédimentologie-ASF — Aix-les-Bains, Avril 1995
Petit, C., Beauchamp, J., Bouffette, J. & Neige, P. 1995. Analyse spatiale de l'évolution sur
deux siècles de la barrière littorale du Hourdel (Baie de Somme) — Poster

Journées Claude Babin – Actualités paléontologiques — Lyon, Mai 1996
David, B. & Neige, P. 1996. La notion d'espace morphologique, outil d'analyse de la
morphodiversité — Communication orale par B. David & P. Neige

IV International Symposium on Cephalopods - Present and Past — Grenade-Espagne, Juillet
1996
Neige, P. & Dommergues, J.-L. 1996. Morphometrics and phenetic versus cladistic analysis
of the early Harpoceratinae (pliensbachian ammonites) — Communication orale
Neige, P. 1996. Embryonic to mature development of the Jurassic ammonite Creniceras
renggeri — Poster

V International Symposium Cephalopods – Present and Past — Vienne-Autriche, Septembre
1999
Neige, P. 1999. Diversity versus disparity: examples from present (coleoids) and past
(ammonites) cephalopods — Communication orale
Rouget, I. & Neige, P. 1999. Intraspecific variation of ammonoid embryonic growth stages
and its bearing on post embryonic growth — Poster

Bio Geo Images’99 — Dijon, Septembre 1999
Dommergues, E., Dommergues, J.-L., Magniez, F., Neige, P. & Verrecchia, E.P. 1999.
Geometric measurement analysis versus Fourier series analysis in shape characterization:
example using a gastropod shell (Trivia) — Poster
Viguier, B., Saucède, T., Rouget, I. & Neige, P. 1999. Mapping function: from morphology to
landmark-based morphometry. Meaning of landmarks versus taxon — Poster
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Les événements du passage Lias – Dogger. Séance spécialisée S.G.F. / C.F.S. / A.G.S.O. —
Toulouse, Mars 2000.
Neige, P., Elmi, S. & Rulleau, L. 2000. Disparité des ammonites au passage Lias – Dogger!:
approche morphométrique— Communication orale

Paléobiodiversité, Crise, Paléoenvironnement, Séance spécialisée S.G.F. — Paris, Décembre
2001
Neige, P. 2001. Disparité morphologique chez les ammonites jurassiques!: applications à
l’étude de crises et de radiations — Communication orale

International Symposium Coleoid cephalopods through time — Berlin-Allemagne, Septembre
2002
Neige, P. 2002. The geographical distribution of recent cuttlefishes: taxonomic diversity and
morphological disparity — Communication orale

Les journées de l’institut français de la biodiversité — Tours, Décembre 2002
Participation au colloque et à l’atelier de travail n°3!: Changements globaux et biodiversité
(animateur!: Serge Morand).

Hommage à Stephen Jay Gould — Paris, Janvier 2003
Neige, P. 2003. Biogéographie des seiches actuelles (Cephalopoda, Sepiidae)!: analyse
macroévolutive par comparaison diversité-disparité — Communication orale

3ème Symposium Morphométrie et évolution des formes — Paris, Mars 2003
Neige, P. 2003. Une morphométrie au service de l’étude des phénomènes macroévolutifs!:
analyse de la disparité morphologique et de la diversité taxonomique chez les seiches
actuelles (Cephalopoda, Sepiidae) — Communication orale

Paléocéanographie du Mésozoïque — Paris, Juillet 2003
Moyne, S., Thierry, J., Neige, P. & Marchand, D. Répartition mondiale des faunes
d’ammonites au Jurassique moyen (Aalénien à Bathonien moyen)!: relation entre biodiversité
et paléogéographie — Communication orale par S. Moyne

Une paléontologie biologique!: Hommage au professeur Henri Tintant — Dijon, Novembre
2003
Dommergues, J.L., Meister, C., Neige, P. & Rocha, R.B. The endemic Sinemurian (Early
Jurassic) ammonite faunas from the Lusitanian basin (Portugal) — Communication orale
par J.L. Dommergues

CJM II, 2ème Colloque sur le Jurassique Marocain — Marrakech, Avril 2004
Durlet, C., Védrine, S., Le Callonnec, L., Pierre, A., Chellaï, E.H., Neige, P. & Alméras, Y.
Paléotempératures des eaux du Haut-Atlas Central au cours de la transition Lias-Dogger —
Communication orale par C. Durlet
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C. Conférences

Neige, P. 1996. Analyse de forme en paléontologie. Séminaire commun des formations
doctorales : Interface Nature-Sociétés, Paléontologie et Dynamique sédimentaire,
Instrumentation et Informatique de l'Image (Dijon, Février 1996).

Neige, P. 1998. Le concept d'espace morphologique : application à l'analyse de la disparité
des décapodes (Mollusca - Cephalopoda). Pôle Evolution du Vivant (Dijon, Mai 1998).

Neige, P. 2002. Macroévolution et dynamique de la biodiversité!: l’équipe de Dijon et
application aux seiches actuelles. Séminaires du Centre des Sciences de la Terre (Dijon,
Mars 2002).

D. Missions de Terrain, Etudes de collections, Ecoles thématiques
(depuis la fin de la thèse)

Causses (FRANCE) — 22/07/96 à 26/07/96 : terrain (Ammonites, Jurassique inférieur).
Banyuls-sur-Mer (FRANCE)  — 28/10/96 à 1/11/96 : workshop on the parasites of

Cephalopods.
Normandie (FRANCE) — 25/02/97 à 29/02/97 : terrain (Ammonites, Jurassique inférieur).
Thouars (FRANCE) — 14/07/97 à 19/07/97 : terrain (Ammonites, Jurassique inférieur).
Banyuls-sur-Mer (FRANCE)  — 03/03/98 à 14/03/98 : école thématique du CNRS

« Concepts and methods for studying marine biodiversity, from gene to ecosystem ».
Londres (ANGLETERRE) — 14/04/98 à 23/04/98 : collections MNH (Céphalopodes

actuels).
Genève (SUISSE)  — 30/11/98 à 02/12/98 : collections MHN (Ammonites, Jurassique

inférieur).
Dorset & Somerset (ANGLETERRE) — 11/07/99 à 22/07/99 : terrain (Ammonites,

Jurassique inférieur).
Budapest (HONGRIE) — 15/05/00 à 24/05/00 : terrain + collection (Budapest) : Monts

Gerecse et Bakony (Ammonites, Jurassique inférieur et moyen).
Sisteron (FRANCE) — 29/10/00 à 4/11/00 : terrain (Ammonites, Jurassique inférieur).
Amellago (MAROC)  — 21/01/01 à 03/02/01 : terrain en coll. avec Christophe DURLET

(biostratigraphie, Jurassique inférieur et moyen).
Amellago (MAROC)  — 30/08/01 à 10/09/01 : terrain en coll. avec Christophe DURLET

(biostratigraphie, Jurassique inférieur et moyen).
Peniche (PORTUGAL) — 19/06/02 à 27/06/02 : terrain (Ammonites, Jurassique inférieur et

moyen).
Amellago (MAROC)  — 13/004/04 à 20/04/04 : terrain en coll. avec Christophe DURLET

(biostratigraphie, Jurassique inférieur et moyen).





217

VII —Administration et animation de la recherche

A. Management-Administration

1. Gestion des structures de recherche

• Membre élu du Conseil d’UMR : collège Maître de conférences (UMR CNRS 5561 –
Biogéosciences, Dijon).

2. Gestion d’équipes de recherche

• Responsable de l’Equipe C de l’UMR CNRS 5561 Biogéosciences (période 2002-2006)!:
«!Macroévolution et dynamique de la biodiversité!»
• Responsable du thème 1 de l’UMR CNRS 5561 Biogéosciences (période 1998-2001)!:
«!Signal morphologique de l’évolution!»

3. Gestion et participation à des programmes de recherches

• Responsable de l’ATI «!Fluctuations de la disparité morphologique à moyen terme (1 à 5
Ma) et identification des processus régulateurs!: le cas des ammonites Jurassiques!».
Financement INSU 2001.
• Coordonnateur du programme de recherche co-joint Dijon (UMR CNRS 5561) & Lyon
(UMR CNRS 5565) «Comparaison des modalités de rétablissement de la disparité des
ammonites après les crises Permien-Trias et Trias-Jurassique et évolution de la disparité
morphologique au Jurassique» dans le cadre du programme de recherche CNRS
CRISEVOLE. Financement CRISEVOLE 1998 & 1999.
• Membre du GDR 2474 Morphométrie et évolution des formes.

B. Expertises

• Expertises de projet de recherches dans l’appel d’offre de l’IFB «!Biodiversité et
changement global!»
• Expertises pour revues de Rang A!: Eclogae geologicae Helvetiae! ; Palaeogeography,
Palaeoclimatology, Palaeoecology , C. R. acad. Sci. Palevol ., Journal of African Earth
Sciences, Paläontologischen Zeitschrift, Bulletin de la société géologique de France.
• Expertises pour revues de Rang B!: Revue de Paléobiologie (Genève)
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• Expertises pour le DEA GEE – Dijon (rapporteur interne) et pour le DEA Pal & Sed – Lyon
(rapporteur externe).

C. Encadrement d’étudiants de troisième cycle

1. Doctorants

a. Isabelle Rouget

Isabelle Rouget sur le terrain devant «!l’événement anoxique!» et «!l’Ammonitico Rosso!» du Toarcien (carrière
de Tölgyha’t dans les Monts Gerecse — Hongrie). Mission de terrain de Mai 2000 avec Jean-Louis
Dommergues, Christian Meister, Pascal Neige, Isabelle Rouget & Louis Rulleau, sous la conduite d’András
Galácz (Department of Palaeontology, Eötvös University, Budapest).

Co-encadrement!: Jean-Louis Dommergues (50%) & Pascal Neige (50%)

Titre de la thèse!: Reconstruction phylogénétique chez les ammonites!: confrontation des
approches cladistiques et stratigraphiques. Le cas des Dayiceras (Ammonitina,
Eoderoceratoidea).

Soutenance!: le 13 décembre 2002

Articles en collaboration!:
Rouget, I. & Neige, P. 2001. Embryonic ammonoid shell features: intraspecific variation

revisited. Palaeontology 44(1), 53-64.
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Neige, P. & Rouget, I. 2002. Les ammonites du Toarcien de Chantonnay (Vendée, France)!:
analyse paléontologique, biostratigraphique et réflexion sur les Hildoceratinae.
Geodiversitas 24(4), 765-784.

Rouget, I., Neige, P. Dommergues, J.L. L’analyse phylogénétique chez les ammonites : état
des lieux et perspectives. Bulletin de la Société géologique de France , accepté avec
modifications.

Nardin, E., Rouget, I & Neige, P. Trend in paleontological practice to recognize and name
extreme shapes before intermediate ones: a species level exploration. En fin de rédaction.

Cursus post-thèse : ATER à l'Université de Bourgogne. Candidatures aux postes de Maître de
Conférences et au de Chargé de Recherches au CNRS en cours.

b. Sébastien Moyne

Sébastien Moyne sur le terrain devant le passage Jurassique inférieur / Jurassique moyen (vers Baume-les-
Messieurs — Jura). Journée de terrain en Décembre 2003 avec Michel Campy, Sébastien Moyne & Pascal
Neige, sous la conduite d’André Marielle (amateur découvreur de l'affleurement).

Co-encadrement!: Didier Marchand (50%) & Pascal Neige (50%)
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Titre de la thèse!: Disparité des ammonites du Bajocien inférieur au Bathonien terminal :
pattern et rôle de la structuration paléogéographique.

Soutenance!: prévue pour décembre 2004

Articles en collaboration!:

Moyne, S. & Neige, P. 2004. Cladistic analysis of the Middle Jurassic ammonite radiation.
Geological Magazine, 141(2), 115-223.

Moyne, S., Neige, P., Marchand, D. & Thierry, J. 2004. Répartition mondiale des faunes
d’ammonites au Jurassique moyen (Aalénien supérieur à Bathonien moyen) : relations
entre biodiversité et paléobiogéographie. Bulletin de la Société géologique de France, sous
presse.

2. Encadrement de DEA

a. Isabelle Rouget

Encadrement : Pascal Neige (100%)
Titre du mémoire!: variabilité des structures embryonnaires et croissance des coquilles
d’ammonites.
Soutenance : Juin 1998 (DEA Sed & Pal, Dijon)
Cursus post-DEA : doctorat (voir ci-avant)
Articles en collaboration : voir ci-avant

b. Nicolas Navarro

Encadrement : Pascal Neige (50%) & Didier Marchand (50%)
Titre du mémoire!: biodiversité morphologique et taxinomique en contexte paléogéographique
contraignant!: les ammonites du domaine boréal au Jurassique moyen.
Soutenance : Juin 2000 (DEA GEE, Dijon)
Cursus post-DEA : doctorat (laboratoire Biogéosciences - Dijon)
Articles en collaboration :
Navarro, N., Neige, P. & Marchand, D. Faunal invasions as a source of morphological

constraints and innovations!? The diversification of the early Cardioceratidae, soumis à
Paleobiology.

c. Frédéric Gaudry

Encadrement : Pascal Neige (50%) & Serge Elmi (Pr, Univ. Lyon 1), (50%)
Titre du mémoire!: analyse spatio-temporellede la disparité d’une radiation évolutive!: le cas
des Hammatoceratidae et des Erycitidae (ammonites, Jurassique)!;
Soutenance : Juin 2001 (DEA GEE, Dijon)
Cursus post-DEA : collaborateur BRGM puis préparation aux concours CAPES/AGREG de
Sciences Naturelles (en cours).
Articles en collaboration :
Gaudry, F., Neige, P. & Elmi, S. Disparity and diversity of a radiation in time and space: the

case of the hammatoceratids. En préparation.
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d. Elise Nardin

Encadrement : Pascal Neige (50%) & Isabelle Rouget (50%)
Titre du mémoire!: exploration des biais liés à l’activité humaine dans l’estimation de la
biodiversité. Exemple des Hildoceratinae (Ammonitina, Toarcien)!;
Soutenance : Juin 2003 (DEA GEE, Dijon)
Cursus post-DEA : doctorat (laboratoire Biogéosciences - Dijon)
Articles en collaboration :
Nardin, E., Rouget, I & Neige, P. Trend in paleontological practice to recognize and name

extreme shapes before intermediate ones: a species level exploration. En fin de rédaction.

3. Stage ingénieur

Xavier ZATARIN, Stage ingénieur de fin d’étude de l’Ecole Nationale Supérieure des Mines
de Paris (ENSMP), co-encadrement (50%) avec Jean-Louis DOMMERGUES (Dr, UMR
CNRS 5561), 2000/2001.

D. Formation par la recherche!: enseignement 3è m e cycle

1. Séminaires

• CUSO (Conférences Universitaires de Suisse Occidentale) Sciences de la Terre : Analyse
d’images et morphométrie d’objets géologiques — Université de Neuchâtel, 21-23 mai 2002.
Formateur dans la session : Morphométrie et paléontologie, l’usage de l’analyse d’images.

2. Responsabilité de module de DEA

• Co-responsable (avec P. Alibert, UFR Sciences de la Vie) du Module Patterns et Processus
de l’évolution — DEA GEE, Université de Bourgogne (depuis 2000-2001).

• Responsable du Module Paléontologie évolutive — DEA GEE, Université de Bourgogne
(1999-2000).

3. Enseignements en 3ème cycle

• Enseignements en DEA (DEA GEE) : paléontologie évolutive, statistiques multivariées.
• Enseignements en DESS (DESS ArchéoSciences Dijon) : statistiques.
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E. Diffusion de la recherche au grand public

• Co-réalisateur (avec Jean-Louis Dommergues, DR CNRS, Biogéosciences Dijon) de
l’exposition ‘Sine Muros, Sinémurien, Semur il y a 200 millions d’années’, en partenariat avec
Sandrine Balan, Attachée de conservation au Musée municipal de Semur-en-Auxois.
Exposition présentée au Musée de Semur-en-Auxois du 7 mars au 7 septembre 2003.

Cette exposition se présente comme un outil didactique et pédagogique permettant de mieux
faire connaître l’étage Sinémurien et la géologie dans la région de Semur-en-Auxois qui en est
le stratotype. Cette exposition a donné lieu à une publication à usage des établissements
scolaires et du grand public!:

Balan, S., Dommergues, J.L. & Neige, P. 2003. Sine Muros, Sinémurien, Semur il y a 200
millions d’années. Semur, ISBN 2-9515429-2-5. 17 pages.
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