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Avant propos

Il est un jour ou l'idée parait plus crédible que la veille : rédiger son Habilitation a Diriger les
Recherches | C'était en mai 2003. L'idée n'était pas nouvelle... Des tentatives de plans, des
brouillons, des idées avaient déja été lancés c¢a et la. Mais ce mois de mai était singulier[]
I'éditeur du Journal of Biogeography acceptait mes corrections et par la méme 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 premiere production «[&n
solold sur les céphalopodes actuels, et ce dans une problématique au cceur de mes recherches :
la construction d'un pattern de disparité morphologique a 1'échelle macroévolutive et son
interprétation (ou plutot 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 a des exemples actuels : 1'exploration des patterns
macroévolutifs. Les travaux appliqués aux ammonites [e.g. voir p. 107, 119 & 169] avaient
déja permis de dégager des voies de recherches a venir dans le domaine macroévolutif, mais
je considere que les exemples actuels apportent une dimension irremplacable a mon travail a
venir. Ainsi travailler sur des exemples actuels et fossiles est pour moi la seule méthode
efficace pour réellement aborder des questions d’évolution biologique a de grandes échelles.

Si mes travaux de recherches n’ont donc pas de restriction temporelle (j’étudie a la fois des
organismes actuels et fossiles), ils en possedent une taxinomique. J'ai focalis€ mes travaux
passés et mon projet de recherches a venir sur les céphalopodes. Il est clair que ce choix fut en
partie guidé par héritage suite a ma these. C’est une singularité de paléontologue que de
s’investir sur un taxon donnél] d’en connaitre I’anatomie, la systématique, les méthodes
d’études usuelles. Cet investissement est apprécié de nombreux collegues qui ne sont pas des
paléontologues, lorsque le taxon objet de toutes les attentions possede un pouvoir
biostratigraphique. C'est le cas par exemple des vertueuses ammonites qui pourraient étre
faussement considérées comme de simples objets propices a dater les terrains ! Sans sous-
estimer cet aspect biostratigraphique — qui est particulierement 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 1’analyse des phénomenes évolutifs. Mais
cet investissement peut avoir une conséquence néfaste[11’hyperspécialisation qui entraine une
distorsion de la vision du monde biologique et de son fonctionnement. J’espere ne pas étre
tombé dans ce piege

Parallelement a mes travaux sur les céphalopodes, j’avais engagé un travail de synthese 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 a 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 I’évolutionC sur les pas de Stephen Jay Gouldd 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



mieux adaptés (ni moins d’ailleurs) que d'autres modeles pour 1'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, déja
bien avant mon arrivée.

Mai 2003 fut donc la date de départ concrete 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 premiere partie [Curriculum vitae, p. 7] donne un apercu bref de mon cursus et de mes
activités en dehors de la recherche. La deuxieme partie [Problématique, p. 11] est également
publiée aux C. R. Palevol (cf. ci-avant). Elle pose le probleme général, sans référence
particuliere au modele d’étude choisi ici (les céphalopodes). La troisieme partie [Choix des
modeles et des méthodes, p. 21] permet de dégager I'intérét des céphalopodes pour établir et
explorer les patterns et processus macroévolutifs. Elle explicite également les méthodes
choisies dans ce type d’études. Cette troisieme partie comprend la reproduction in extenso
d’un article de méthode co-publié avec 1’ensemble des paléontologues du laboratoire
Biogéosciences. La quatrieme partie [Résultats, p. 43] synthétise les résultats obtenus depuis
la fin de ma these (les résultats de la these sont délibérément exclus puisque déja soutenus).
J’ai choisi de reproduire in extenso a la fin de cette partie onze articles représentatifs de mes
recherches. Les «[danonsd 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 ’'HDR «Sanctionne la reconnaissance du haut niveau scientifique du candidat, du
caractere original de sa déemarche dans le domaine de la science, de son aptitude a maitriser
une stratégie de recherche dans un domaine scientifique ou technologique suffisamment large
et de sa capacité a encadrer de jeunes chercheurss3® (Document de 1’Université de
Bourgogneld Habilitation a diriger les recherches), j'ai considéré mes publications comme
partie intégrante de ce mémoire. C'est la raison de leur présence au sein méme du texte. La
cinquieme partie [Perspective, p. 199] présente les orientations que je souhaite développer
dans les quelques années a venir. Suivent les sixiemes et septiemes parties [respectivement p.
209 et p. 217] consacrées pour la premiere a la liste de mes productions scientifiques, aux
missions de terrain et aux études de collections et pour la seconde a mes différentes activités
d'animation de la recherche. C'est dans cette derniere que le lecteur trouvera mes
encadrements d'étudiants de troisieme cycle. J’ai longuement hésité pour savoir ou devaient
figurer ces encadrements. Ils étaient initialement placés dans la partie «[Résultatsid. Apres
tout, former des étudiants a la recherche et publier avec eux est peut etre 1’aboutissement
ultime pour un enseignant-chercheurl Cependant, cette présentation rendait le mémoire plutot
confus. Je propose donc ici une septieme partie «[Administration et animation de la
rechercheld qui est tres largement consacrée a mes productions scientifiques «[Humainesk.

Mes remerciements s'adressent a 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 a mes collegues enseignants-chercheurs, chercheurs et
doctorants du laboratoire Biogéosciences, mais aussi a ceux des laboratoires «[donnexesd liés
comme Biogéosciences a I'UFR des Sciences de la Terre de 1'Université de Bourgogne.
J’adresse des remerciements spéciaux aux étudiants encadrés, de troisieme cycle ou d’avant.

Ils me forcent a apprendre, a comprendre et a voir le monde d’un autre angle. Mes
remerciements vont également aux personnels techniques de différentes spécialités, toutes



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 «[Hon de commandeld ? ou encore comment faire de la bonne
recherche dans un bureau sale ? Bref merci a 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 collegues ont permis des travaux sur le terrain ou des
recherches dans des collections. Qu'ils soient ici remerciés de leur disponibilité. Au-dela des
personnes, il me faut bien siir remercier les institutions qui ont financé directement la
recherche ou qui I’ont permise dans des conditions le plus souvent favorables : 'UMR CNRS
5561 Biogéosciences, I'UFR des Sciences de la Terre et de I'Environnement de 1'Université de
Bourgogne, 1'Ecole Doctorale IMON, le GDR Morphométrie, le programme CRISEVOLE et
I'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
synthese. Ceux qui me connaissent savent que l'aspect humain et relationnel des sciences et de
la recherche professionnelle est de loin ma premiere motivationd il est des rencontres qui
orientent une carriere certainement plus fortement que la lecture d'une publication
remarquable. Je considere 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 collegues pour qu’ils se reconnaissent.

Si la science est une chose, la vie en est une autre, plus belle encore... merci a mes quatre
chéries.






I — Curriculum vitae

Pascal Neige
neé le 25 novembre 1966
Marié, 3 enfants

Adresse professionnelleC]
Centre des Sciences de la Terre &

UMR CNRS 5561 Biogéosciences

Université de Bourgogne Tel103 80 39 63 57

6 boulevard Gabriel Fax[2103 80 39 63 87

F-21000 Dijon e-mailC:lPascal.Neige @u-bourgogne.fr
A. Situati tuell

* Maitre de Conférences a 1’Université de Bourgogne
— UFR des Sciences de la Terre et de I’Environnement
— attaché a ’'UMR CNRS 5561 Biogéosciences

B. Cursus post-thése

* ATER (Décembre 1995 — Aot 1996), Université de Bourgogne

* ATER (Septembre 1996 - Aottt 1997), Université de Bourgogne

* Maitre de Conférences a I’'UFR des Sciences de la Terre de 1'Université de Bourgogne (36°™
section)CInomination le 1 septembre 1997C] titularisation le 1% septembre 1998, rattaché a
I’UMR CNRS 5561 «Biogéosciences-Dijon

* Passage a la premiere classe des Maitres de Conférences au CNU le 01/09/2000

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

C. Thése

* These de doctorat soutenue le 12 janvier 1996 a Dijon[ «mMorphométrie des coquilles
d’ammonitesClapplications ontogénétiques, paléobiologiques et phylogénétiquesl. Mention
Tres Honorable avec Félicitations du Jury.

Directeurs de theseld J.L. Dommergues & D. Marchand



Rapporteurs de theseld 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 these (Novembre 1993 — Novembre 1995)

* Moniteur de I’enseignement supérieur (Novembre 1993 — Novembre 1995)

D. Enseignement

Les enseignements (de la premiere année de DEUG au DEA) couvrent les domaines suivantsCl
paléontologie, statistiques, terrain, géologie générale.

* Année 1997/1998192 HETD  (CMCI0 TDE165 TPE190 >[1255)
* Année 1998/19990192 HETD  (CMC16 TDE73 TPE1166 >[1245)
e Année 1999/200000211 HETD  (CMO19 TDE73 TPC164 >[1256)
* Année 2000/20010205 HETD  (CMC129 TDE67 TP143 >[1238)
* Année 2001/200200213 HETD  (CMC140 TDE169 TP125 >[1234)
* Année 2002/2003227 HETD  (CMCI132 TDE194 TP128 >[1254)
* Année 2003/20040205 HETD  (CMCI38 TDE163 TP131 >[1232)

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

Adresse du siteCdhttp://www.u-bourgogne.fr/terre-enviro/MicroOuverture.html

E. Administrati t animati e U : l

1. Gestion pédagogique

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

* Porteur du projet LICENCE des Sciences de la Terre (réforme LMD) pour 1I’Université de
Bourgogne en co-responsabilité avec J. Thierry pour les 2 premicres années.

* Membre de la commission de validité des acquis.

* Président de Jury de Bac : série scientifique, Nevers, Juin 1999.



* Tuteur pédagogique de doctorants allocataires moniteurs.

2. Gestion des carriéres

« Membre élu CSE de Dijon (357 & 36°™ section) depuis Novembre 2001.

« Membre nommé (suppléant) CSE de Lyon 1 (35°™ & 36°™ section) depuis Novembre 2001.

3. Gestion des structures d’enseignement

* Membre €lu du Conseil d'UFR : college Maitre de conférences (UFR des Sciences de la
Terre, Dijon).







Il — 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 Palevol réalisé en hommage & 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 macroévolutifi apports de la disparité morphologique

Le texte principal de larticle est reproduit ici sans modifications. le
remercie Paul Alibert pour son aide dans les premiers stades de
rédaction de cet article. Mes remerciements s’adressent également
aux deux rapporteursi Gunther Eble et Loic Villier pour leurs
remarques trés constructives lors de l'évaluation du manuscrit.

A. Introduction

Dans le cadre initial de la théorie synthétique de I’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 a 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 a tout moment et en tout lieu, le couple mutation/sélection
conduit au phénomene d’adaptation permettant aux individus de rester le mieux adaptés
possible aux conditions environnementales du lieu ou ils vivent. Dans les premieres étapes de
la théorie synthétique, ces processus ont été considérés suffisants pour expliquer 1’ensemble
des patterns observés dans les archives fossiles, qu’ils soient au niveau des especes ou au-dela
(Simpson 1944). Certains auteurs, par I’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 tres large des effets des processus impliqués au niveau de I’individu au sein des
populations dans la théorie synthétique de I’€volution. Sous cet aspect, cette derniere 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 I’on tient compte de cette organisation hiérarchique, permettant de présupposer des
processus évolutifs opérant a large échellel a I’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[1la macroécologie qui associe écologie et évolution a
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 1’évolution ont également été
démontrés (e.g. au plan moléculaire, la dérive génétique est un mécanisme alternatif a la
sélection naturelle permettant d’expliquer le fait évolutif). Méme si pour certains auteurs ces
aspects ne sont pas entierement indépendants de la théorie macroévolutive (voir par exemple
les développements de Kimura (1991) qui lie la théorie neutraliste de 1’évolution et la
macroévolution) seul le deuxieme aspect (macroévolution) est considéré dans le présent
articleCl il s’agira de retracer brievement 1’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 a de
larges échelles, notamment dans les séries fossiliferes. 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 a large
échelle, qu’ils soient envisagés dans le temps ou dans I’espace.

B. Obiectifs et cl rapolicati le la théori svoluti

D’un point de vue pragmatique, 1’'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 I’a expliqué Gould (1983, 2002), cette derniere 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 a des spéciations. Cette théorie des équilibres
ponctués sous-entend en fait (1) que les especes sont des entités qui suivent des modalités
évolutives propres et (2) que I’événement fondamental de 1’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 a une échelle large couvrant des
clades entiers. Il est a noter que les exceptions a la regle du changement graduel, trouvées
dans les archives fossiles, furent longtemps considérées comme des biais dus a la nature
meéme des données paléontologiques, jugées alors beaucoup trop partielles pour documenter
quelque processus évolutif que ce soit (Stanley 1979, Gould 1983). Méme s’il est bien évident
que ces deux propositions ne sont pas exemptes de problemes (voir ci-apres), la théorie des
équilibres ponctués et ses implications peuvent donc &étre vues comme un événement
libérateur qui a permis le développement d’une théorie dite macroévolutive. Elle s’intéresse a
un niveau hiérarchique au-dela de I’espece, par opposition a la théorie dite microévolutive ou
la population est le niveau central de I’évolution. Ce développement ne signifie d’ailleurs pas
que 1’échelle macroévolutive n’avait jamais ét€ abordée avant 1’apparition de la théorie des
équilibres ponctués, mais qu’elle pourra dorénavant 1’e¢tre sous des aspects descriptifs
(patterns) et mécanistes (processus).

Différentes définitions de 1’objectif et du champ d’application de cette théorie macroévolutive
peuvent étre trouvées dans la littérature (voir Gould 2002 pour un développement). On la
qualifie généralement d’analyse des patterns et des processus évolutifs a I’échelle de I’espece
et au-dela (Eldredge & Cracraft 1980) ou encore d’analyse de I’évolution due a la spéciation
et a la sélection entre les especes (Stanley 1979). Dans ce cadre, 1’espece devient un niveau
opérationnel de I’évolution. Cette conception, en se fondant en particulier sur I’observation
des innovations morphologiques au cours des temps géologiques, propose que le processus de
sélection naturelle qui agit sur les individus, ne peut a 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)C1’existence de tendances dans la dynamique
d’apparition et d’extinction des especes, 1’existence de radiations évolutives ou encore le
processus de sélection spécifique (Duda & Palumbi 1999). Un autre point de vue peut étre
illustré par les travaux de Levinton (2001) qui, sans pour autant abandonner I’'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 considere que la discipline macroévolutive doit
conduire a la compréhension des processus impliqués dans les changements taxinomiques de
grande ampleur, mais il reste persuadé que les patterns macroévolutifs observés peuvent étre
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 I’analyse des patterns a large échelle et la
recherche des processus les ayant faconnés, que ces processus soient propres a cette échelle
ou non. C’est la D'objet classique du débat concernant les relations
microévolution/macroévolution. Au-dela de ces définitions, de nombreuses questions restent
aujourd’hui encore débattues, notamment sur 1’existence méme 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 grace 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 a large échelle. Cette métrique morphologique
vient en complément de la métrique taxinomique qui s’est longtemps imposée comme la plus
adaptée a ’analyse des fluctuations de la biodiversité au cours des temps géologiques
(Valentine 1985).

C. U ctri tablie : la diversité taxinomi

L’histoire des clades a été particulierement étudiée a travers le systeme descriptif le plus
fédérateur a I’échelle du vivant[dla classification linnéenne. Ce systeme fondamentalement
hiérarchique permet de dénombrer les éléments contenus a 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 etre utilisées). Cette mesure de la biodiversité peut etre qualifiée au sens large de
diversité taxinomique. A 1’échelle macroévolutive, cette diversité a permis de mettre en
évidence des extinctions majeures ainsi que de documenter globalement les modalités
d’augmentation des especes au cours des temps phanérozoiques (Sepkoski & Hulver 1985,
Benton 2001). Il ressort que les modalités de diversification varient selon différents
parametres comme le milieu de vie (Benton 2001)E1a diversification continentale semble étre
controlée par un modele exponentiel, alors que celle en mer le serait par un modele logistique
comportant une (ou des) phasel(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 incomplete
et/ou biaisée de leurs données. Les patterns de diversité a 1I’échelle macroévolutive doivent
donc étre vus comme des €tapes transitoires nécessitant la prise en compte des biais lors de
leur analyse. Ces biais peuvent etre regroupés en deux grands ensemblesCI1’un concerne la
nature des fossiles et de leur découverte, et I’autre la nature de la taxinomie. Ceux liés a la
nature des fossiles sont par exemple le volume de sédiments a I’affleurement par tranche de
temps, ou par zone écologique (e.g. les sédiments abyssaux datés du Cénozoique étant
rarissimes a I’affleurement, la diversité des organismes de cette zone et de cet age sera pergue
comme étant tres faible, qu’elle le soit réellement ou non), les conditions de préservation et de
partition des sédiments (Behrensmeyer et al. 2000, Holland 2000), I’intérét paléontologique
des taxons (nombre de spécialistes contribuant a 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 a large échelle construites a
partir de données paléontologiques (e.g. Benton 1999). Des résultats montrent cependant que
ces biais ne sont pas rédhibitoires et que les études a large échelle peuvent répondre de
maniere pertinente a de nombreuses questions générales de I’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 apres dix
ans de données et d'analyses paléontologiques supplémentaires (nouvelles découvertes
paléontologiques, révisions taxinomiques et augmentation de la résolution stratigraphique).
Les biais liés a la pratique taxinomique sont d’un autre ordre[d on peut s’interroger par
exemple sur la pertinence de l’utilisation — particulierement 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 a des pseudo-extinctions
(extinctions de groupes non monophylétiques) ou a des données imprécises. Pour tester 1’effet
de I'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 a
partir des données concernant les lignées évolutives, les taxons et les clades. Leurs résultats
montrent que les groupes paraphylétiques renferment 1’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 étre utilisés tels quels, c’est-a-dire sans les redéfinir sur des bases cladistiques,
impliquant alors ’utilisation stricte de groupes monophylétiques. Ils montrent également que
différents parametres — comme le nombre, la taille et la distribution des taxons —
introduisent des biais dans 1’étude des patterns temporels de diversité. Pour Robeck et al.
(2000), en dehors méme 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 €tre réalisé qu’a partir d’un échantillonnage associant
différents niveaux taxinomiques de la classification, selon la qualit¢ de 1’enregistrement
fossile.

Finalement, comme le remarque Foote (2001) il ressort que la diversité taxinomique est une
métrique parfaitement adaptée a 1’analyse des données paléontologiques dans la mesure ou
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ces biais sont pris en compte et quantifiés, par exemple par 1’élaboration de modeles de
préservation tenant compte a 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 ’amplitude des différences morphologiquesCl qu’un gisement
contienne deux fois plus d’especes qu’un autre n’indique pas s’il possede des organismes
morphologiquement deux fois plus variés (alors que I’amplitude des différences
morphologiques est une donnée particulierement informative, par exemple dans 1’analyse des
stratégies adaptatives). Cette métrique taxinomique ne représente donc qu’une partie de
I’information véhiculée par les organismes et par leur distribution dans le temps et dans
I’espace.

D. U ctri lémentairel la_disparité holodi

La contribution de Gould lors du développement du modele 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 disparit¢é morphologique, alors
émergeant (Jaanusson 1981) et qu’il juge particulierement fécond pour étudier I’évolution a
I’échelle macroévolutive. Pour lui, la disparité exprime les différences fondamentales entre les
plans de construction des organismeslC] une forte disparité exprimera donc la présence de
nombreux plans de construction différents. Pour Gould (1989, 1991), il existe une disparité
morphologique plus importante a Burgess (i.e. au Cambrien) qu’aujourd’hui. Il synthétisa
cette observation dans son modele évolutif de diversification et de décimation. Méme si cette
proposition est largement débattue, et si diverses opinions existent (Wills et al. 1994), elle
éclipsera presque, dans 1’ouvrage de Gould (1989) I'immense potentiel du concept de
disparité morphologique. En effet, ce concept (qui s'applique maintenant le plus souvent au
sein méme d'un plan de construction) est aujourd’hui un support quasi incontournable a
I’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 1I’émergence, 1’augmentation ou 1’érosion de la diversité des formes au cours du
temps qui, comme nous 1’avons dit, est I’une des composantes de la problématique
macroévolutive.

L’émergence et 'utilisation de ce concept de disparité ont largement bénéficié du
développement de la morphométrie. Cette derniere permet 1’analyse précise des morphologies
et leur quantification a travers différents systemes descriptifs. Sans entrer dans les détails nous
pouvons les regrouper en quatre famillesC (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 a 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 a 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 a quantifier la différence de forme pure entre
eux (Bookstein 1991), et enfin (4) I’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 parametres ou harmoniquesCl 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 hypotheses d’homologie, ce qui
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restreint les analyses a la comparaison de formes construites selon un méme plan de
construction. Pour Gould (1991) cet aspect est le probleme fondamental qui empéche une
quantification de la disparité a I’échelle du vivant.

A T’échelle d’un méme 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 distinguésC] les espaces morphologiques théoriques
(McGhee 1999, Eble 2000a et voir les travaux précurseurs de Raup 1966, 1967) qui sont
basés sur des modeles mathématiques et qui integrent en général peu de parametres
morphologiques, et les espaces morphologiques empiriques. Pour ces derniers, le principe de
construction est de synthétiser 1’information morphologique fournie par de nombreux
descripteurs morphologiques a I’aide de techniques statistiques le plus souvent multivariées.
Ces techniques permettent une projection graphique (parfois associée a 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 a partir de ces
axes peut ensuite étre séri€¢ 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 a réaliser un suivi
quantitatif de 1I’occupation de ces sous-espaces. Cette quantification peut etre réalisée a partir
de différents parametres (Foote 1991, 1993, Ciampaglio et al. 2001)Cindices de position (e.g.
minimum, maximum ou encore moyenne sur les axes de 1’espace morphologique) ou de
dispersion (e.g. variance totaleld somme des variances des différents axes de I’espace des
formes). Les études publiées plaident pour une utilisation conjointe de plusieurs de ces
parametres descriptifs pour cerner précisément 1’ensemble des caractéristiques de
I’occupation des espaces morphologiques. Par exemple, deux assemblages morphologiques
peuvent présenter une meéme disparité totale, quantifiée par un parametre de dispersion (par
exemple par la variance totale) mais peuvent étre localisés dans des portions différentes de
I’espace morphologique. Dans ce cas, seule 1’utilisation d’indices de position (par exemple le
minimum et le maximum des axes de ’espace) permettra de rendre compte de la différence.
Comme tout parametre, ceux-ci n’échappent pas a certains biais qui s’y exercent plus ou
moins fortement. Le plus contraignant semble étre 1’effet de 1’effectif sur la valeur brute du
parametre calculé. Lorsque le parametre est fortement influencé par cet effectif, on pourra
alors corriger ce biais par une procédure de raréfaction. Cette procédure prédit la valeur du
parametre probablement observée pour un effectif plus faible, et peut donc €tre utilisée pour
éliminer D’effet de I’effectif sur la valeur du parametre (Foote 1992). Par ailleurs I'utilisation
de technique de rééchantillonnage (bootstrap) permet d’affecter a I’ensemble de ces
parametres une marge d’erreur quantifiée.

E. Un programme de recherche en macroévolutionl comparer la
i ité et la di ite

Tout I’intérét 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 considere la morphologie pour elle-méme et permet de quantifier
I’amplitude des différences entre organismes sans considérer leur position taxinomique ni
interpréter le type de ressemblance morphologique. La diversité est fondée sur un systeme
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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 1’histoire d’un clade que le pic de diversité (Wills et
al. 1994, Eble 2000b), méme si I’inverse existe (Foote 1993). Dans le premier cas, cela
signifie que le début de I’histoire d’un clade est marqué par la présence de taxons présentant
des morphologies bien différentes (I’espace morphologique est saturé des le début de la
radiation). Certains de ces découplages sont liés a des biais d’échantillonnage ou de
préservation (Foote 1999), mais nombre d’entre eux sont considérés comme un reflet fiable de
I’histoire morphologique et taxinomique des clades. Certains auteurs (Jablonski 2000) ont
également insisté sur le role prépondérant de la répartition géographique dans I’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 I’espace peuvent étre modélisées
(Gould 1989, Foote 1993, Roy & Foote 1997, Neige 2003). Ces modeles permettent
d'interpréter les tendances morphologiques et taxinomiques observées dans le registre fossile
ou pour des taxons actuels notamment en retragant précisément I’histoire des extinctions ou
des radiations qu’elles soient globales ou a I’échelle des clades. Cette démarche visant a
étudier les patterns macroévolutifs pour eux-mémes 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 modeles de déclin[1(1) une contre-sélection des extrémes morphologiques qui
conduit a une décroissance mutuelle de la disparité et de la diversité, (2) de méme une contre-
sélection d’un morceau de 1’espace morphologique qui conduit la encore a une décroissance
mutuelle de la disparité et de la diversité, (3) une extinction non sélective (c’est-a-dire
aléatoire dans I’espace des formes) qui conservera a peu pres le méme 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
a la création de deux sous-groupes dans I’espace des formes) et une diminution de la diversité.
Pour les phases de radiation, il s’agira de comprendre si certains poles morphologiques sont
préférentiellement occupés par rapport a d’autres. Trois modeles sont définis par Foote
(1993)C(1) la radiation contrainte ou les extrémes morphologiques ne sont pas exprimés et
qui conduit a une augmentation de la diversité sans augmentation importante de la disparité
(les formes restent globalement toutes similaires), (2) la radiation favorisant 1’expression des
extrémes qui se traduit par une augmentation — des l'origine de la radiation — de la disparité
(I’espace morphologique va d’abord étre occupé par les extrémes morphologiques,

augmentant ainsi drastiquement la disparité) associée a une augmentation moins rapide de la
diversité et enfin (3) la radiation sans contraintes qui provoque une augmentation parallele
(mais pas nécessairement au meéme taux) de la diversité et de la disparité. Au-dela des
modeles temporels, il est également possible de prédire la réponse du découplage

diversité/disparité par des modeles intégrant le contexte géographique, notamment en tenant
compte des possibilités d’immigration d’especes dans une zone biogéographique (Neige
2003).
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Comme le souligne Jablonski (2000), la connexion entre ces différents modeles
macroévolutifs et la mécanique évolutive reste en partie spéculative, notamment lorsqu'il
s’agit de mettre en évidence les effets des processus propres a cette échelle. Néanmoins,
I’attendu majeur de ce programme macroévolutif (voir Foote 1997) — qui consiste a
comparer la diversité et la disparit¢é — 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 taxinomiquesClexiste-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 role important des trajectoires ontogénétiques
dans 1’expression de la disparité morphologique et donc dans I’interprétation des patterns
macroévolutifs. Ces analyses des trajectoires ontogénétiques s’inscrivent dans le débat qui
vise a comprendre un pattern macroévolutif classique (voir ci-avant)Cla décroissance de la
disparité au cours des temps géologiques, que ce soit chez les métazoaires ou chez les
métaphytes (Ciampaglio 2002). Deux hypotheses permettent d’expliquer ce patternd (1) la
décroissance des niches écologiques disponibles au cours des temps géologiques (Valentine
1995) et (2) augmentation des contraintes de construction des organismes au cours des
temps géologiques (Gould 1991). La encore, la disparité morphologique — en I’analysant au
cours de I’ontogenese des organismes, par exemple avant et apres des phases de crise de la
biodiversit¢ — devient une donnée performante pour interpréter les patterns évolutifs
observés a 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 1’évolution. En
particulier, elle donne a la paléontologie un cadre conceptuel et théorique majeur, largement
absent de la théorie synthétique de 1’évolution (Gould 2002). Elle n’a pas pour objet de
remplacer ou de s’opposer a la théorie synthétique de 1I’€volution, mais au contraire, en
intégrant la hiérarchie du vivant dans 1’analyse et la mise en évidence des mécanismes de
I’évolution de I’enrichir (Gould 1983, Jablonski 2000, Levinton 2001, de Ricqles 2002)Eelle
n’est donc pas anti-darwinienne. Le point de débat le plus sensible est probablement de
démontrer I’existence de processus évolutifs agissant spécifiquement a cette échelle et qui
pourraient étre exprimés sous forme de lois. Nous avons vu que les opinions sur ce point
divergent. Comme I’ont remarqué Gould (2001) et Levinton (2001) le caractere quasi unique
de chacun des événements macroévolutifs ne facilite pas 1’élaboration de lois mécanistes
universelles qui pourraient expliquer les patterns observés. Pour Gould (2001) la plupart des
événements évolutifs observés en paléontologie sont ainsi contingentsClils ne peuvent pas étre
prédits par I’analyse des conditions préalables a leur avenement, mais peuvent étre expliqués
seulement a posteriori par des lois générales. Ainsi, nous pourrions €tre conduits a considérer
que puisque chaque pattern macroévolutif est sous-tendu par des circonstances particulieres, il
est illusoire de chercher a en tirer des regles générales de mise en place. Cependant, comme
nous 1’avons vu, la démarche qui consiste a I’échelle des clades a découpler les composantes
morphologique (disparité) et taxinomique (diversité) conduit a la formulation de modeles 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
phénomenes) et devrait conduire a la formulation de regles générales de fonctionnement de la
biodiversité sous-tendant les patterns observés.
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Dans ce contexte, la paléontologie évolutive — qui se positionne a la charniere 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 étre restreinte a la simple documentation factuelle
des différentes étapes de la vie au cours des temps géologiques, méme si cela restera toujours
le domaine incontournable de notre discipline.

19






Il — Choix des modeéles et des méthodes

A. Introduction iale biolodi l lole d'infé

Deux conceptions différentes du terme ‘organisme modele’ sont utilisées dans les sciences de
I’€volution. Pour les biologistes travaillant sur des taxons actuels, 1’organisme modele désigne
un organisme (en général une espece) 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, I’oursin Paracentrotus lividus en biologie du
développement, ou encore la seiche Sepia officinalis pour ’analyse du comportement. Ces
modeles peuvent étre désignés sous le terme de modele biologique. Comme le précisent
Kellogg & Shaffer (1993) le choix de tel ou tel modele 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 a reproduire, cycle de vie court, reproduction facile a maitriser), tout
en gardant a ’esprit que 1’argument majeur dans le choix d’un modele biologique réside dans
la possibilité de généraliser les résultats d’étude a d’autres organismes. L’intérét majeur d’une
démarche basée sur ce type d’organisme modele 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 étre associé est donc la vision réductrice du monde vivant et des mécanismes qui
le régissent. Cette démarche est donc diamétralement opposée a celle qui est utilisée en
systématique et qui vise a étudier la diversité du vivant.

En paléontologie, un organisme modele désigne un taxon actuel utilisé pour inférer sur les
caractéristiques inconnues d’un taxon fossile. Cet organisme modele, nommé ici modele
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 caracteres homologues qui
refletent un ancétre commun, alors que dans le deuxieme, elles se basent sur des analogiesC]
des ressemblances morpho-fonctionnelles. Bien évidemment, plus ce modele d’inférence est
connu, meilleures seront les reconstitutions. En ce sens, le modele d’inférence idéal du
paléontologue devrait etre le modele biologique du biologiste.

Nous pouvons ajouter un troisieme type de modele en sciences de 1’évolution, plus rarement
envisagé explicitement dans la littérature et qui soutiendrait des travaux situés a 1’échelle
macroévolutiveld un taxon fossile ou actuel qui possede 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 1’analyse des contraintes géographiques (e.g. latitudinales) sur les fluctuations
de la biodiversité au cours du temps ou encore les bryozoaires dans 1’analyse des rythmes de
I’évolution. Dans la section qui suit, je développe et défends 1’idée que les céphalopodes
actuels et fossiles peuvent fournir de remarquables modeles biologiques et paléontologiques
dans I’étude des patterns et des processus macroévolutifs. Les intéréts et inconvénients
d’études basées sur de tels modeles macroévolutifs sont les mémes que pour ceux qui sont
basés sur un modele biologique (voir ci avant).
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1. Diversité des céphalopodes

Seules les caractéristiques principales du groupe sont données ici.
Une 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 possede déja les caractéristiques anatomiques et
comportementales d’un adulte, dont par exemple une capacité a la nage active) et un systeme
nerveux central tres développé associé a des yeux tres similaires a ceux des vertébrés.

Certaines especes débutent leur stade post-embryonnaire (post-éclosion) mélangées au
plancton, y compris des especes 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 caractere phylogénétique primitif a I’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 — a
stade adulte benthique — passe 47 et 54 jours en phase planctonique suite a son éclosion, soit
environ 10 a 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 I’ontogenese. 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 étre toujours strictement a proximité),
y compris a I’état embryonnaire (ceufs fixés) et dans les premieres phases post-
embryonnaires. Pour Young er al. (1998) cette absence de stade planctonique limite leur
dispersion. A 1’opposé, certains calmars ont un mode de vie entierement séparé du fond
marinC] ceufs 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-dela 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), ’histoire des
céphalopodes se présente comme un remarquable cas de radiation lié au développement d’un
systeme de flottabilité (voir House 1981), permettant a 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 ancétres) 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 neutrel]
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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)Cl

2. le remplacement des sels métalliques par des sels ammoniacaux moins denses dans les
cellules du corpsCl

3. laséquestration de substances huileuses dans le foiell

4. le remplacement dans le corps de 1’animal d’ions sulfates par des ions chlorés moins
denses.

Nautiluses
gaami Nautilidae)

utiluses possess a gas-filled chambered external shell. They have around 100
arms which lack suckers. The simple eye acts like a pinhole camera. It lacks a lens
and is open to the seawater.

Deep-sea finned octopuses
*hmliy isthoteuthidae, Cirroteuthidae)

jelly-like octopuses possess a pair of fins off the n
eight arms with deep webs, a single row of suckers and sen-
sory filaments (cirri) alongside the suckers.

i::-lh lagic octopuses
family Bort‘:emdae Amphitretidae, Vitreledonellidae)
e are the jelly-like transparent octopuses of ocean. They lack fins

and possess eight arms, typically with a single row of suckers.

Argonauts and their relatives

(fa.danul)y Argonautidae, Ocythoidae, Tremoctopodidae, Allopo-
sidae

These are the more muscular octopuses of open ocean. They
lack fins and possess eight arms bearing two rows of suckers.
The rr?ales are dwarfs which develop their sexual arm within a
pouch.

Bottom-living (benthic) octopuses ”
family Octopodidae) ) ﬁ

ese are the familiar muscular octo&uses. They lack fins and possess eight i
arms bearing one to two rows of suckers.

Figure 1 (d’apres Norman 2000). Principaux groupes de céphalopodes actuels.
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2. Phylogenése 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
I’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 a part le groupe des nautiles a
morphologie fortement conservatrice). Le paléozoique et le mésozoique incarnent la période
des céphalopodes a coquille bien développée (groupes primitifs, ammonites et bélemenites),
la période actuelle incarne les céphalopodes a coquille réduite ou absente (calmars, poulpes),
malgré une exception notable (seiches). Le cénozoique incarne paradoxalement la quasi-
absence de céphalopodes (voir Doyle 1993) (ce qui pourrait suggérer en fait que les
céphalopodes a coquilles réduites ou absentes soient bien développés des le début du
cénozoique 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 méme taxons d’ordre
supérieur).

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

1. les Nautiloidea, qui regroupent la «dgnéeld qui aboutit au nautile actuel mais également
de nombreux autres groupes paléozoiquesC]

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

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

La phylogénie complete la plus pertinente disponible actuellement me semble etre celle de
Jacobs & Landman (1993). Elle exprime les relations de parentés classiquement admises a
I’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 coléoidés, qui sont les
taxons sur lesquels s’appuient mes travaux. On notera également que dans ce contexte
I’ancien groupe des Nautiloidea peut étre mis en équivalence avec la classe des céphalopodes
dans son ensemble.
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Coleoids
Barrandeocerids N

Ellesmeracerids N, P
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Endocerlds
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Crthocerids N, P
Bactritlds N, P
Ammonoids
Discosorids N
Aclinocerids N
Tarphyeerdds N, P
Nautilids N
Oncocarids N, P

Figure 2. Relations phylogénétiques chez les céphalopodes (d’apres Jacobs & Landman 1993). Selon
cette représentation, la relation proche entre coléoidés et ammonites apparait clairement. Par ailleurs,
la sous-classe des Nautiloidea ("N" sur la figure), traditionnellement utilisée, apparait équivalente a la
classe des céphalopodes dans sa globalité.

a. Ammonoidés

Les ammonites constituent un groupe monophylétique (Engeser 1996, Klofak er al. 1999)
connu depuis le Dévonien jusqu’a la fin du Crétacé. Leurs principales apomorphies sontC]

1. des lignes de suture plissées. Ce caractere sera poussé a son paroxysme chez les
ammonites mésozoiquesC]

2. un tube siphonal en position marginale (en principe ventral). Ce caractere est exprimé

plus ou moins précocement au cours de 1’ontogenesel]

une prosuture possédant une selle dorsalel]

4.  une morphogenese de la coquille embryonnaire non-accrétionnaire. Cette caractéristique
est envisagée par Klofak ef al. (1999) qui la considerent comme une apomorphie
supplémentaire du groupe.

e

La classification de House (1985) est I'une des plus completes et synthétiques (Fig. 3).
D’autres classifications plus récentes existent, mais ne s’intéressent qu’a une partie de
I’histoire des ammonites (Becker & Kullmann 1996, Page 1996). Celle de House (1985)
reflete bien le caractere tres particulier de la systématique supra-spécifique chez les
ammonites, qui contient de nombreux groupes paraphylétiques (45 % a 1’échelle des super-
familles d’apres 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 ’analyse des lignes de sutures et des modes d’enroulement. A une échelle plus fine
(famille, genre, espece) un poids prépondérant est en général donné a la succession
stratigraphique, dans un contexte de ressemblance morphologique, et seules de rares études
envisagent des relations de parentés fondées sur des criteres morphologiques seuls (e.g. par
une analyse cladistique).
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Figure 3 (d’apres House 1985). Relations phylogénétiques au sein des ammonites.

b. Coléoidés

Ces coléoidés regroupent I’ensemble des céphalopodes actuels (excepté le nautile), leurs
ancétres directs ainsi que quelques groupes strictement fossiles dont les bélemnites. Ce
groupe présente ses premiers représentants des le Carbonifere (Young et al. 1998). Les
principales synapomorphies des coléoidés sont[]

1 une coquille interne, qui peut etre bien développée, ou disparaitre secondairementl]

2. un manteau musculeux[]

3. une couronne brachiale a 10 «M@rasd tous identiques a l’origine du groupe. La
quatrieme 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 deuxieme
paire (bras dorso-latéraux) est différenciée en filaments rétractiles chez les
vampyromorphes ou définitivement supprimée chez les octopodes (Boletzky 1999)C]

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

N

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

Loliginidae — Myopsida -
Bathyteuthididae
Enoploteuthididae
Gonatidae .
Ommastrephidae Oegopsida )
1) Onychoteuthididae — Decapodiformes
Thysanoteuthididae
Sepiidae
Sepiolidae ]- Sepioidea
Spirulidae
Bolitaenidae
(3) Octopodidae - Incirrata .
B) Ocythoidae
3 6 Stauroteuthididae :}_ Cirrata
Opisthoteuthididae -
Vampyroteuthididae Vampyromorpha

Nautilidae NAUTILOIDEA

Fig. 3: Left, cladistic analysis of the Colecidea shows the number of unambiguous characters that support the
various taxa (after Young and Vecchione 1996). Note that only representative families were used in
their study. Right, classification followed in the present paper

— Octopoda

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

2. Application a l’étude des phénomeénes macroévolutifs

Je considere que les ammonites sont de bonnes candidates au titre de modele
paléobiologiqueld 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 modele
paléobiologique dans l'‘analyse des patterns macroévolutifs.

Pour reconstituer certaines caractéristiques biologiques des ammonites, il sera nécessaire de
se baser sur un modele d'inférence, méme si l'analyse des coquilles d'ammonites seules
permet déja d'en reconstituer certaines (voir les résultats présentés ici sur l'ontogenese 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 modele d’inférence
pour reconstituer les caractéristiques inconnues des ammonites (i.e. milieu et mode de vie,
type de reproduction). Méme si différents céphalopodes actuels ont initialement joué le role
de modele 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 modele d’inférence nautile était
devenu un paradigme dans 1’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 a
I’échelle des grands groupes de céphalopodes actuels et fossiles, ils vont montrer la relation
phylétique proche (groupes freres) entre ammonites et coléoidés et par la méme montrer la
distance phylétique importante entre les nautiles et les ammonites. Ce schéma phylétique était
déja largement connu (e.g. House 1981, Engeser 1990) mais la publication de Jacobs &
Landman (1993) prend une importance particuliere en dénongant explicitement ce paradigme.
La réponse de Saunders & Ward (1994) a cet article illustre parfaitement la difficulté de la
communauté des ammonitologues a accepter ce changement de modele d’inférence (et voir la
réponse a ces derniers par Jacobs & Landman 1994). Jacobs & Landman (1993) proposent
alors d'utiliser les coléoidés 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 a la lumiere du nouveau modele d'inférence. Le
déplacement des ammonites pourrait alors etre li€ a une contraction importante des muscles
du manteau, comme les coléoidés 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 étre illustré par la
découverte récente d’un «[donflit» plus ou moins intense entre les systemes respiratoire et
locomoteur chez Nautilus 1i€ a un déplacement des branchies pendant 1’expulsion d’eau
permettant le déplacement (Bizikov 2002). Ce déplacement — en retour — freine la fonction
respiratoire qui ne permet donc pas 1’intensification de la fonction d’expulsion d’eau. D’apres
Bizikov (2002) la réponse apportée par le nautile a ce conflit (the dilemna b breathe or to
moveld, Bizikov, 2002, p. 28) est le développement d’un mode respiratoire particulier associé
a un mode de nage lent (les jets d’eau permettant le déplacement sont alors provoqués par un
déplacement de la tete de 1’organisme dans la cavité du manteau). Une organisation
anatomique interne différente permet aux branchies des coléoidés de fonctionner quels que
soient les activés de I’organisme en particulier lors de déplacements intenses et continus.
L’interprétation du mode de déplacement des ammonites pourrait ainsi etre fondamentalement
différente selon le modele d’inférence envisagélClnage lente par référence au nautile versus
nage rapide par référence aux coléoidés.

J'ai choisi d'utiliser les coléoidés comme modeéle 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 permettant une
meilleure compréhension des variations morphologiques de
diverses parties anatomiques des organismes (becs, statolithes,
sépion).

Quoi qu’il en soit, proposer d'utiliser les coléoidés comme modele 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 coléoidés (voir
Fig. 2) constituent un groupe qui est largement diversifié, rendant de fait encore plus difficile
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I’inférence sur les caractéristiques biologiques des ammonites. La présence d'une coquille
cloisonnée chez les ammonites a favorisé l'utilisation d'un coléoidé actuel a 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 a maintenir en aquarium (Boletzky 1977) et présente un
mode de vie tres 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 especes de formes variées et sont couramment élevées en
aquarium (Boletzky & Hanlon 1983, Boletzky 1989). Par contre, et c'est un paradoxe,
'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 modele d'inférence
uniquement en se servant de la littérature.

J'ai donc choisi de développer des recherches plus particulierement
sur les seiches par les mémes 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 a des résultats généraux (par exemple
dans 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 modéle dans l'‘analyse des patterns
macroévolutifs.

C. Méthodes d’étude

Etudier les patterns macroévolutifs sous-entend d’établir au

préalable un systéme descriptif de la Dbiodiversité. Bien
évidemment, différents systém es com plém entaires existent (e.q.
diversité, disparité, wvoir Il. Problématique).

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

L’un des points essentiel pour établir un signal a 1’échelle macroévolutive est
I’échantillonnage (voir Benton 1999). On trouve dans la littérature plusieurs approches. L’une
consiste a agglomérer des informations de terrain, de publications ou de collections pour
constituer la base de données de référence (Foote 1993). L’intérét 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
homogenellcertains auront fait I’objet d’une révision, d’autres non (voir II, 3. Une métrique
établieldla diversité taxinomique). L’autre approche consiste a établir un échantillonnage
exhaustif de I’information taxinomique pour ensuite en tirer une base de données homogene
(méme niveau de révision des especes). Cette deuxieme approche a été préférée, meéme 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 ’information taxinomique (nom d’auteur,
année de création du nom d’espece, de genre, ...), mais également des informations
stratigraphiques et iconographiques pour les ammonites. Le développement des bases de
données sera explicité en perspectives.
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Figure 5. Exemple d'utilisation de la base de données "Sepiidae" pour comparer le nombre d'especes
valides (gris) et d'especes 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 a large échelle (voir différents
aspects chez Patterson & Smith 1987, Foote 1992, Jablonski et al. 2003). Les effets de ces
biais ont fait I’objet d’analyses détaillées (voir Résultats).

2. Morphométrie et disparité morphologique

a. Descriptions morphologiques

Diverses techniques de description des morphologies ont été appliquées a la description des
coquilles d’ammonites, des statolithes et des becs de coléoidés 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 étre trouvés directement dans mes publications).
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Figure 6. Exemple d'utilisation de la base de données "Ammonites" pour analyser le rythme de
création des noms d'especes d'ammonites du Toarcien et de I'Aalénien au cours des temps
historiques (en noir : moyenne lissée a plus ou moins 10 ans, en grisd moyenne lissée a 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 these (e.g. Neige & Dommergues 1995) n’ont pas été
réutilisées par la suite. Elles se révelent inadaptées a 1’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 particulierement adaptées a la description
des os de seiches, des statolithes et des becs de coléoidés chez qui ces structures sont
construites selon des caractéristiques anatomiques assez proches.

Les parametres qualitatifs ont autoris€ une description précise des morphologies chez les
ammonites, en particulier des caracteres ornementaux (e.g. cotes, carene, tuberculation). Si
ces parametres semblent a priori moins contraints que des méthodes fondées sur des mesures
quantitatives, ils se révelent parfaitement adaptés si on les accompagne d’une analyse
anatomique détaillée. La taille des ammonites a été déterminée par un volume calculé a 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 deuxieme partie de ce mémoire [voir II. Le débat macroévolutifCdapports
de la disparité morphologique, et page 35E0Neige et al. 1997, Geobios]. Je ne rappellerai ici
que les principales étapesC]

1. description des morphologiesC]
calcul d’espaces morphologiques (en général par des techniques statistiques
multivariées) proposant une vision ordonnée et quantifiée des ressemblances
morphologiques. Ces espaces expriment la disparit¢é morphologique sous forme
graphique. Ils peuvent etre séri€s en sous-espaces temporels, géographiques ou
ontogénétiquesC]

3. quantification de 1’occupation de ces sous-espaces par divers parametres statistiquesC]
parametres de position (e.g. moyenne, minimum, maximum) ou de dispersion (e.g.
variance totale, volume occupé). Ces parametres peuvent €tres 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 «dclectiqueld. Ce constat simple est lourd de
conséquences lorsque nous cherchons a établir un pattern de diversité taxinomique pour en
étudier les fluctuations dans le temps ou dans I’espace. Ainsi, utiliser des genres ou des
familles pour établir des patterns de biodiversité reviendrait alors a 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 espece 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 I'analyse des patterns macroévolutifs. Ainsi, différents travaux
spécifiques a 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 a l’intérieur
meéme du groupe constitué de 111 especes valides pour I’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. Publicati

Publication reproduite in extenso ci-apresC]

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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LA NOTION D’ESPACE MORPHOLOGIQUE,
OUTIL D’ANALYSE DE
LA MORPHODIVERSITE DES ORGANISMES
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Jean-Louis DOMMERGUES, Bernarp LAURIN, CeLive MADON, Fraxcoise MAGNIEZ-JANNIN,
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NEIGE P, CHALINE J., CHONE T, COURANT F, DAVID B, DOMMERGUES J.-L., LAURIN B, MADON C,
MAGNIB.ZJANNII\ F, MARCHAND D. & THIERRY J. 1997. La notion d'espace morphologique, outil d’analyse de

emwdaomnbm [Marphospace as a tool for analysing the diversity of organisms).
GBO!I OS, MLS. n" 20 : 415422

RESUME - Lanalyse de la morphologic des organismes est une base essentielle dans la mise en évidence des chan-
gements évolutifs, La morphologie est maintenant fréquemment abordée par des procédures quantitatives, dont cer-
taines permettent de construire de véritables cartes morphologiques ot les dissemblances et ressemblances de
formes entre les organismes sont directement lisibles et quantifiées. La notion d’espace morphologique, illustrée ici

par différents exemples, se révile particulitrement féconde pour comprendre comment la diversité morphologique
d'm ensemble d'organismes (stades ontogénétiques, popuhuom. clades) se structure, et par conséquent pour inter-
préter en termes évolutifs ou adaptatifs des changements de formes,

MOTS-CLES : ESPACE MORPHOLOGIQUE, POINTS HOMOLOGUES, MORPHOMETRIE GEOMETRIQUE, DIVERSITE.

ABSTRACT - Analysis of organism morphology is essential for highlighting evolutionary changes. Maorphology is
now frequently investigated using quantitative procedures, some of which can be used to produce morphologieal
maps from which differcnces and similarities in shape between organisms can be read and quantified directly. The
concept of morphological space, as illustrated here by different examples, is especially useful for understanding how
mmhobgnddimwdamdmm(um stages, populations, clades) is structured and conse-

quently for interpreting shape changes in terms of evolution or adaptati

KEYWORDS : MORPHOSPACE, LANDMARKS, GEOMETRICAL MORPHOMETRY, DIVERSITY.

INTRODUCTION

L'analyse des questions telles que la caractérisa-
tion des convergences m ologiques dans une
phylogendse, les interactions écologiques a 1'échel-
le locale, I'adaptation, ou encore tout phénoméne
évolutif dans son cadre temporel, suppose une
description synthétique de la biodiversité mor-
phologique (morphodiversité). Il est alors néces-
saire de caractériser au micux les ressemblances
ou dissemblances entre organismes au sein du
champ de variation de leur groupe. A cet effet, la
notion d'espace morphologique se révéle étre un
concept particulidgrement fécond.

Historiquement, les formes ont d'abord été appré-
hendées par des descripteurs qualitatifs (la des-
eription des formes reposant sur de simples
images), dont les modalités de variation sont par-

fois difficilement interprétables. Cette approche a
progressivement été remplacée par des techniques
de biométrie qui se sont révélées particulidrement
puissantes, notamment dans 'analyse des allomé-
tries de croissance. Parmi ces méthodes, les ana-
lyses multivariéos ont démontré leur efficacité (e.g
Saunders & Swan 1984 ; Marcus 1990). Cepen-
dant, lorsque les morphologies rencontrées sont

complexes, les descripteurs biométriques clas-
siques (e.g. dimensions linéaires, angles, surfaces,
paramdtres semi-quantitatifs) sont insuffisam-
ment informatifs. Il existe maintenant des
méthodes de quantification, basées sur d’autres
descripteurs, qui permettent une bonne explora-
tion de la morphodiversité. Les méthodes de mor-
phométrie géométrique (Sneath 1967 ; Bookstein ef
al. 1985 ; Bookstein 1991) permettent, & partir du
repérage de points remarquables sur les orga-
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nismes (points homologues), de localiser et de  brillante analyse de Thompson (1917), qui montre
quantifier leurs différences morphologiques. Ces  qu'il est plus important de quantifier les diffé-
méthodes trouvent leurs fondements dans la  rences entre les formes que de quantifier les
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Avec apport de ces procédures de quantification,
il devient possible de représenter I'ensemble de la
morphodiversité d'un groupe d'organismes par
des espaces iques qui en donnent des
représentations ordonnées et synthétiques., Ce
sont les analyses multivariées, et les analyses par
les techniques de morphométrie géométrique qui
se révilent & ce propos les plus efficaces, puis-
qu’elles produisent les représentations mathéma-
tiques les plus fidéles de la diversité morpholo-
Rique (Davnd & Laurin 1991). Les espaces mor-
phol se présentent sous forme de plans
factoriels pour les analyses multivariées, et sous
forme de champs vectoriels (exprimés dans un
systéme de coordonnées morphologiques), ou
d’arbres phénétiques, lors d'utilisation de hch-
niques de morphométrie géométrique.

Cet article présente quelques applications de
cette notion d'espace morphologique & travers
différents exemples dével par l'équipe de
Paléontologie Analytique de

ESPACE MORPHOLOGIQUE
MULTIVARIE : APPLICATION

A UETUDE DE LA RADIATION
LIASIQUE DES AMMONITES

Le but de cette étude (Dommergues ef al. 1996) a

été de construire un espace morphologique per-
mettant de suivre pas 4 pas, et & I'échelle globale,

la radiation des Ammonitina au Lias succédant a
la quasi-extinction triasique, 436 especes d'ammo-
nites ies entre 156 genres ont éé utilisées.
Elles sont représentatives de tous les groupes
morphologiques rencontrés dans les trois pre-
miers é du Lias, soit 36 sous-zones. La mor-
phologie ammonites a été abordée A partir
d'un descripteur associant des paramétres clas-
siques de la spire (eg taux d'expansion spirale,
épaisseur relative, diamétre ombilical) et des
paramétres semi-quantitatifs (e.g. hauteur relati-
ve du flanc, morphologie de l'ombilic). La taille a
été codifide selon une échelle Itﬁm&hmnquc Sur
cette base, une analyse factorielle des correspon-
dances a permis de construire un espace morpho-
logique indépendant de toute classification taxi-
nomique.

Une classification ascendante hiérarchique cal-
culée sur les scores factoriels a permis d'identifier
9 groupes morphologiques principaux (Fig. 1).
Une fois ces groupes définis, leur histoire a été
suivie au fil des sous-zones successives. Au cours
de I'Hettangien par exemple, deux tendances se
succédent (Fig. 2). Dans un premier temps (sous-
zone & Planorbis & sous-zone & Portlocki), & partir
d'un petit groupe de formes a l'origine de la diver-
sification liasique, on assiste & une expansion iso-
trope de la diversité morphologique. Ensuite (&
partir de la sous-zone & Laqueus), commence une
érosion sélective de cette diversité, qui se traduit
par une réduction des morphologies réalisées.

Plus généralement, 'analyse de la distribution de
ces groupes & travers les 36 sous-zones a permis
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FIGURE 3 - A. Points homo- A
logues utilisés dans l'analyse
wue chez Echino-

ium. B. Artre phénétique
montrant les relations mor-
entre différentes
populaticas du Echino-
cardium ( fi¢ d'aprés
Laurin, David, Féral &
Derelle 1994). A Landmarks
used for the norphoumr:
rosie of Behi 2
Phenetic tree showing mor-
pholagic relationships bet-
ween some populations belon-
ging to the genus Echino-
um.

de démontrer que la diversification des ammo-
nites du Lias, en terme de morphologie, n'est ni
isotrope, ni constamment croissante au cours du
temps, c'est-d-dire que les morphologies réalisées
ne comblent pas toutes les possibilités de combi-
naisons des caractéres, et que les innovations
morphologiques ne sont pas toutes assurées d'une
pérennité a travers la période - relativement cour-
te - étudide.

ESPACE MORPHOLOGIQUE ET
MORPHOMETRIE GEOMETRIQUE

Lorsque la morphologie des organismes s'y préte,
on peut utiliser comme descripteur des points
homologues localisés sur les organismes
(Bookstein et al. 1985 ; Bookstein 1991 ; David &
Laurin 1891). Le traitement des coordonnées de
ces points par des techniques de morphométrie
géométrique (Bookstein 1991) permet ensuite de
construire des espaces morphologiques variés (e.g.
champs vectoriels, phénogrammes). Ces tech-
niques aboutissent & des comparaisons de formes
sans considération de taille et d'orientation. Les
images construites sont alors des reflets directs
des distances morph entre les groupes
étudiés, Dans les exem présentés ici, les ajus-
tements morphologiques sont effectués avec le

iciel Procrustes (David & Laurin 1992), et les
arbros phénétiques sont construits avec I'algorith-
me Fitch du logiciel Phylip (Felsenstein 1990).
Dans le cas de la technique de la baseline, les
ajustements sont réalisés sur un tableur, en sui-
vant la procédure de Bookstein (1991: 130).
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DIVERSITE MORPHOLOGIQUE DE DEUX
ESPECES CHEZ ECHINOCARDIUM

Le but de Pétude (Laurin ef al. 1994 ; David &
Laurin 1996) a 6t6 de comprendre la structuration
d'un couple d'espéces (E. cordatum versus E.
fenauxi), avec comme unité de travail la popula-
tion locale, et ceci en associant les approches mor-
phologiques et moléculaires. Préalablement a
cette étude, E. cordatum était connue pour avoir
une répartition mondiale, de I'Atlantique Nord a
I'Australie, la Nouvelle-Zélande et le Japon. Au
contraire, E. fenauxi, était considérée comme
endémique de la Méditerranée occidentale.

La morphologie du test de ces spatangues a été
caractérisée par 49 points homologues localisés
sur la face dorsale des oursins (Fig. 3A). Des ajus-
tements morphologiques (LSTRA, Sneath 1967)
ont permis une quantification des écarts morpho-
logiques entre les formes compardes. Cet ajuste-
ment LSTRA consiste & superposer au mieux les
points d'une forme avec leurs homologues sur
l'autre forme, afin de minimiser les écarts mor-
phologiques entre les organismes comparés. La
différence morphologique résiduclle peut étre
exprimée sous forme graphique par un champ
vectoriel, ou sous forme arithmétique par la
somme des longueurs des vecteurs. En répétant
cette approche sur une série de spécimens, les dis-
tances iques calculées pour tous les
individus pris deux A deux remplissent une matri-
ce qui permet de calculer un arbre de relation
phénétique (phénogramme). Cet arbre est une

tation de l'espace morphologique des
populations analysées. L'examen du phénogram-
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me obtenu Pour différentes populations d’E. cor-
datum et d'E. fenauxi a montré qu'il existe une

continuité morpholopque entre les populations
(Flg 3B), continuité qui remet ;nn:uuhm la

tion en deux espices indé antes. Au-
d ce résultat, il est apparu que chaque popu-
lnt.im conserve néanmoins sa propre identité
morphologique, et leur distribution ne s'orga-
nise pas selon un géographique harmonieux,
ce que confirme d'ailleurs les résultats des ana-
lyses moléculaires (Laurin ef al. 1994).

Des analyses en cours, intégrant d'autres popula-
tions et d'autres caractéres morphologiques,
suggirent Tle les formes australes sont plus dis-
tinctes qu'il n'apparait sur ce phénogramme, et
u'il n'est pas possible d'interpréter la variation
rvée comme une succession de formes menant
de E. fenauxi a E. cordatum.

DIVERSITE MORPHOLOGIQUE CHEZ LES
PREMIERS HARPOCERATINAE

Huit tatives du début de I'histoi-
re de la sous- lle des Harpoceratinac sont
sélectionnées. Elles appartiennent aux genres

Protogrammoceras ct iniceras. Traditionnel-
lement, Protogrammoceras est défini par une aire
venmle monocarénée et des cotes sinueuses, et
une aire ventrale tricarénée et
duebture tivement tendues. Lobjectif a été
tout d’abord de quantifier la m des
coquilles de ces ammonites, en particulier le style
de tracé costal et la morphologie de l'aire ventra-
le, puis de une histoire évolutive pour
ces huit espéces (Neige & Dommergues 1995).

Les morphologies des cotes et des aires ventrales
ont été respectivement caractérisées par 4 et §

45 ——
as

[ JF S—

points homologues. La technique utilisée a été
ulle de la baseline (Bookstein 1991), qui consiste
4 sélectionner deux points homologues parmi l'en
semble pour définir un segment de référence. Im
coordonnées de ces deux points sont ensuite
ramenées par translation, rotation ¢t homothétie
a (0,0) et (0,1) dans un systéme de coordonnées
morphologiques. Celles des autres points sont
alors recalculées en tenant compte de ces trois
opérations. Les vecteurs joignant les points d'un
organisme a leurs homol sur un autre orga-
nisme expriment alors la distance morphologique
entre les organismes comparés. Lapplication de
cette technique a abouti & la construction de deux
espaces morphologiques (le premier pour la forme
des cites, le second pour celle de l'aire ventrale)
rendant compte de la variation au sein des 8
espices (Fig 4). Les espéces rattachées aux deux
genres se chevauchent (en particulier pour 'aire
ventrale et le segment ombilical de la cite),
démontrant une continuité morphologique entre
les espéces appartenant aux deux genres.
L'utilisation de ces caractéres comme critéres
taxinomiques n'est donc pas univoque, et peut
porter a confusion. En outre, cette analyse a per-
mis de montrer l'existence d'une polarité morpho-
logique, ordonnée selon la succession stratigra-
phique, de Pangle entre les segments ombilicaux
et médians des cbtes, ce qui n'avait pas été décelé
par les analyses traditionnelles.

Dans un deuxiéme temps, cette analyse mor-
métrique a servi de base a I'élaboration d'une
ypoth2se phylétique pour ces huit espéces,
fondée sur I'analyse de I'angle du segment ombili-
cal (voir ci-dessus). Cette thise s'est appuyée
sur deux arguments : (1) la polarité stratigra-
phique de ce caractére, et (2) sa position sur la
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done ce caractére indtpendnnt ts

morphologiques qui peuvent affecter cette partie
delneoqmeetqurmt blement directe-
ment contrblés par | amisme. La recons-

titution phylétique proposée a démontré qu'aucun
des deux genres n'est un groupe mono|

DIVERSITE MORPHOLOGIQUE CHEZ
CARABUS

Lobjectif de cette étude était de mettre en éviden-
ce la structuration des morphologies au sein de 15

40

l.ladw\dmup(t;:u;.-w
tés en aquariam ), (d"apres
N:S- mm) tree of

of 8. officinalis. A Méles and females. lndundud-

captured in the sea (M) and individuals underfeded and reared
in aquarium (Ag).

espéces congénériques de carabes (coléoptéres) du
Nord-Est de la France, soumis & des conditions
écologiques variables.

Chaqummapuol‘ a été dcnmompm de 64 points
e ogique a été cons-
truit par la tochnp:u: des dumplqvoctonoh géné-
ralisés (GLS, Bookstein 1991). Cette approche
consiste A caleuler, & partir de I'ensemble des espé-
ces & comparer, un spécimen consensuel moyen. On
compare ensuite chaque espice A4 ce spécimen
consensuel (ici par la technique LSTRA), ce qui
permet d'obtenir pour chaque point une série de
vecteurs. Lensemble des vecteurs reliant en
chaque point lindividu consensuel & chacune des
15 espéces constitue une uﬁog-phn de la diver-
sité morphologique du groupe (Fig. 5). L'analyse de
la distnbution u:cuhire des vecteurs permet d'ob-
server la structuration de la diversité morpholo-
gigue. En certains points, la ion angulaire
quasi-aléatoire des vecteurs i des régions

morphologiquement peu contraintes (par exemple
le point 60, Fig. 5). Au contraire, une dispersion
angulaire resserrée selon une ou des directions
préférentielles indique que la morphologie est loca-
lement contrainte (par exemple le point 62, Fig. 5).

DIVERSITE MORPHOLOGIQUE CHEZ
SEPIA OFFICINALIS

Le but de cette analyse était de mettre en éviden-
ce les ressemblances et différences morpholo-

(M) et individ




giques de l'os de seiche (sépion) chez S. officinalis
en fonction de différents facteurs internes (onto-
gendse, sexe) ou externes (conditions de dévelop-
pement et de nutrition).

Chaque sépion a été décrit & partir de 14 points
homologun Une double analyse (plans ventraux et
latéraux) a été envisagée pour obtenir la meilleure
localisation possible des différences de formes.

La méthode des moindres carrés (LSTRA) a per-
mis de construire une matrice des distances, &
partir de I'ensemble des comparaisons de tous les
individus pris deux a deux. matrice a servi
de base au ealcul d'arbres phénétiques.

Les résultats ont montré : (1) I'absence de dimor-
phisme sexuel du sepam (Fig. 6A) et (2) l'existen-
ce d'un dimorphisme lié aux conditions de déve-
loppement (Fig. 6B) : individus capturés en mer
versus individus élevés en aquarium avec un régi-
me de sous-alimentation stricte (protocole d'éleva-
ge in Boletzky 1974).

CONCLUSIONS

Ces quelques exemples illustrent l'intérét de la
notion d'espace :};mbolopque pour émd:ur la
morphodiversité organismes. D'une maniére
générale, ce type d'approche requiert plusieurs
étapes successives.
La premiére est une analyse d'anatomie comparée
la plus fine possible. Cette étape est essentielle
puisqu'elle permet de discuter des homologies
entre les caractéres, mais elle n'est généralement
pas suffisante puisqu'elle ne fournit que des
données qualitatives, souvent difficiles & interpré-
ter. En outre, si elle autorise une structuration de
la morphodiversité a4 une larp échelle, elle se
revele parfois peu propice a l'analyse de varia-
tions morphologiques plus ténues, notamment a
I'échelle du genre, de 'espéce ou des populations.

La deuxiéme étape consiste a définir des
paramétres quantitatifs permettant une descrip-
tion morphologique des organismes. Deux types
ont été illustrés dans cet article (dimensions
linéaires et paramétres de formes ; points homo-
logues). La forme est alors transcrite en l'objet
mathématique le plus représentatif possible.

La troisitme étape consiste A construire des
espaces morphologiques. Cest I'élaboration d'une
véritable cartographie des formes fondée sur des
techniques de traitement multivarié des descrip-
teurs ou sur des techniques de morphométrie
géométrique Ces cartes autorisent alors une lec-
ture directe des ressemblances et dissemblances
entre les organismes. L'ajout de données extrin-
séques A l'analyse (e.g. données stratigraphiques,
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écologiques, ontogénétiques, biologiques) permet
d'aboutir & une meilleure compréhension des
variations de forme des organismes dans leur
context: spatial et tem;;wel En om la compa-
raison de cartes morpho! ogiques, ies A pcrtxr
de différents caractéres pris sur les mémes indivi-
dus, et de comprendre la structuration des

: agencement des différents carac-
téres les uns par rapport aux autres, et surtout
raisons de cet agencement.

Enfin, la notion d’espace morphologique améne
¢galement une structuration de notre démarche
analytique et devrait permettre des analyses plus
fiables de la morphodiversité et de son interpréta-
tion en termes évolutifs ou adaptatifs.

Remerciements - Cet article est une contribution au théme
“Signal morphologique de l'évolution” de I'UMR CNRS 5561
“Paléontelogie analytique et Géologie sédimentaire”.
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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 déja 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 tres brefs sont ajoutés dans ce mémoire. Des paragraphes
encadrés sont ajoutés apres certains résultats. Ils correspondent a 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 déja réalisés et les perspectives de
recherches développées dans le cadre de cette HDR.

A. Ontogenése et processus hétérochroniques

L’ontogenese 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 tres peu d’analyses de la variabilité intraspécifique des structures embryonnaires.
Pour pallier cette absence de données et pour tester I’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 tres grande variabilit¢ dans la taille des structures
embryonnaires chez les ammonites, ce qui n’était pas (ou peu) envisagé jusque-la [voir
pagel@3, 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 ef al. 1990). A D’échelle
macroévolutive, les processus hétérochroniques ont des effets particulierement visibles (1)
lorsqu’ils agissent dans la durée (péramorphoclines ou paedomorphoclines), modifiant alors
durablement I’aspect morphologique des organismes au cours des temps géologiques, (2)
lorsqu’ils conduisent a la sélection de formes «Ghivénilesid permettant un renouveau
morphologique, ou encore (3) lorsqu’ils conduisent a I’expression d’innovations
morphologiques.

Dans mes travaux, 1’effet des processus hétérochroniques a été envisagé a la fois chez des
ammonites et chez des coléoidés actuels. Pour les ammonites, il s’agissait de comprendre les
processus conduisant a I’expression d’une morphologie extréme (enroulement
scaphitomorphe) associée a une tres petite taille des individus (phragmocone adulte moyen de
9,5 mm avec un minimum a 4,5 mm) chez des ammonites de I’Oxfordien (Jurassique
supérieur). Une progenese complexe (sensu Landman et al. 1991) pourrait expliquer le pattern
observéld réduction de taille et troncation du développement associé a 1’apparition de
caracteres adultes nouveaux (e.g. I’enroulement scaphitomorphe) [voir page[SC] Neige,
Marchand, Rossi & Lance 1997, C. R. Acad. Sci. Paris].
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L’analyse sur les coléoidés a ét¢ 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 a une convergence morphologique entre certaines sépioles (Fig. 7ESepiolinae) et des
calmars (Fig. 7E0Teuthoidea). Sans véritablement pouvoir expliquer cette dissociation, nous
avons envisagé 1’existence d’une relation entre la taille des statolithes et leur différenciation
morphologique. Ainsi, une paedomorphose agissant sur les statolithes conduirait pour ce
caractere a un «himétismeld morphologique pour des groupes phylétiques distincts, alors
qu’une péramorphose conduirait a une différenciation morphologique au sein d’un groupe
monophylétique [voir pagel9E1Dommergues, Neige & Boletzky 2000, The Veliger].
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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 1’analyse des
becs [voir pagelIE Neige & Dommergues 2002, Abhandlungen der geologichen

bundesanstalt]Cces dernieres ont des becs supérieurs proches de ceux des seiches, et des becs
inférieurs proches de ceux des calmars (Fig. 8). La encore les résultats désignent le caractere
singulier de ces céphalopodes montrant globalement une taille plus petite que les autres
groupes.
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Todarodes saggitatus &
Histioteuthis sp &
INex coindetii &
Sepietta neglecta &
Loligo vulgaris &
A Sepia officinalis &
Sepia orbignyana &
Sepia elegans &
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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 -

L 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 a évaluer(

] les processus hétérochroniques de type pédomorphique conduisent chez
les céphalopodes a des morphologies qui ne sont pas de simples répliques
juvéniles des ancétres, mais qui possédent leur propres associations de
caractéres.
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En perspective -

° 'étude de 'ontogeneése 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 hypothéses sont avancéesli (1) la
décroissance des niches écologiques disponibles au cours des temps
géologiques (e.g. Valentine 1995) et (2) 'augmentation des contraintes de
construction des organismes au cours des temps géologiques (e.g. Gould
1991).

L un test possible consiste a étudier la dynamique ontogénétique de la
disparité morphologique (voir Ciampaglio 2002, Eble 2003, Zelditch et al.
2003 pour des exemples), notamment avant et aprés des crises majeures.

B. | biqi svoluti

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 a 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 ¢&tre la suivante[d ces biais influencent-ils
significativement les patterns observés de fluctuation de la biodiversité

La premiere analyse des biais agissant a ’échelle macroévolutive a ét¢é 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 ’on se réfere aux listes
taxinomiques des ammonites (voir par exemple O’Dogherty et al. 2000), on pourra établir que
ce renouvellement s’exprime a 1’échelle des especes, des genres (e.g. extinction de Pleydellia,
apparition de Leioceras) et plus discretement a I’échelle des familles. Il sous-entend
I’existence d’une crise a la fin du Jurassique inférieur et d’une radiation au début du
Jurassique moyen. Nous avons testé 1’existence de cette crise en faisant 1’analyse de la
disparité morphologique au passage Jurassique inférieur/Jurassique moyen [voir page[Q9C]
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 évenement de grande ampleur caractérisé par un accroissement important
et progressif de la disparité morphologique. Méme 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 évenements reconnus a travers une taxinomie éclectique, comprenant de nombreux
groupes paraphylétiques.

Un deuxieme test a concerné l’effet des biais liés a I’histoire de 1’étude taxinomique et
morphologique des clades. J’ai proposé, en co-encadrement avec Isabelle Rouget, un sujet de
DEA (DEA GEE - Universit¢ de Bourgogne), réalis€é 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 I’histoire de I’étude des cladesC] par
exemple en 1915 (apres environ 130 ans d’études), 1’espace morphologique connu
aujourd’hui est déja connu a 80% alors que seulement 40% des especes valides reconnues
aujourd’hui sont nommées. Ce déphasage indique que les parametres de disparité sont biaisés
pendant un temps plus court que la richesse spécifique (Fig. 9).
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Figure 9 (d’apres Nardin, Neige & Rouget, in prép.). Fluctuations des courbes de diversite et de
disparité au cours de I'histoire de I'étude des Hildoceratinae. A gauche la géométrie de la coquille, a
droite les caractéristiques ornementales et la forme du ventre et du mur ombilical.

En résumé —

L les renouvellements fauniques établis sur la métrique taxinomique ne
correspondent pas nécessairement a des renouvellements
morphologiques. Les premiers pourraient étre de purs artéfacts liés a la
nature de la taxinomie chez les ammoniteslj

° les biais liés a Ueffort d’échantillonnage perdurent plus longtemps sur le
signal de diversité que sur celui de disparité au fur et & mesure de
accroissement de connaissancelj

En perspectives —

L 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 perspectiveslj

L une comparaison des usages taxinomiques (taux d’invalidation et de
revalidation d’espéces) entre paléontologistes et néontologistes sera
menéelj

L enfin un autre axe de recherche sera développé sur les contraintes des
régimes de fossilisation (role des biais géologiques).
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C. D . svoluti

L’histoire de la biodiversité est parsemée d’événements. A coté 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 &tre vu comme une expérimentation naturelle. Les
modifications environnementales provoquent une crise (une extinction massive) qui est suivie
d’une radiation a la faveur de la «[flaceld laissée vacante par I’extinction qui la précede.

L’ensemble de ces phénomenes (e.g. extinctions, spéciations, radiations), qu’ils soient
brusques ou pas, provoquent des fluctuations de la biodiversité visible a 1’échelle
macroévolutive, et sont donc contraints par différents facteurs extrinseques (e.g.
environnementaux, climatiques) et intrinseques (e.g. dynamique de reproduction, capacités
migratoires). Les étudier offre donc la possibilité de tester 1’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 a
différentes échelles de temps et d’espace. J’ai choisi de présenter ci-apres mes résultats en
trois partiesCI(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-apres 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 a celles se déroulant suite a une criseldles 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 disparit€é morphologique du groupe augmente
d’abord progressivement pour ensuite atteindre un plateau. Les phases d’augmentation de la
disparité peuvent étre reliées (1) a des transgressions fauniques (des représentants du clade
atteignent la plate-forme russe et nord-ouest européenne et subissent une diversification
morphologique) et (2) a une diversification morphologique in situ (dans 1’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 etre liées a 1’arrivée
d’ammonites nouvelles dans ’aire de répartition géographique des Cardioceratidae. Cette
analyse montre ainsi clairement que les modalités de radiation d’un clade sont
particulierement liées aux fluctuations du contexte géographique dans lequel il évolue.

Le deuxieme exemple de radiation concerne le groupe des Hammatocerataceae. Ces
ammonites du Jurassique moyen ont des représentants des la fin du Jurassique inférieur
(Toarcien) et présentent une remarquable phase de diversification a la limite
Aalénien/Bajocien mais également pendant le Bajocien et le Bathonien (la diversification est
reconnue a travers les taxons d’ordre supérieur, voir House 1989). Ce groupe est en fait
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paraphylétique, puisqu’il semble donner I’ensemble des Ammonitina post-aaléniennes,

classées sous d’autres noms (voir ci-apresClD. 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 troisieme cycleld

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

Nous avons testé les aspects taxinomiques, morphologiques et phylogénétiques (voir ci-
apresCID. Phylogénie) de cette diversification. La composante morphologique n’a été pour
I’instant abordée que pour le début de I’histoire du groupe (DEA de Frédéric Gaudry, voir les
résultats ci-apres et voirld 3. Patterns macroévolutifs et géographie). La suite est en cours
d’étude par Sébastien Moyne dans le cadre de sa these.
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Figure 10 (d’apres Gaudry, Neige & Elmi, in prép.). Disparité morphologique (somme des variances)
des Hammatocerataceae au cours du temps (02 a 070 Toarcien, 08 a 110 Aalénien, 120 Bajocien). La
baisse observée dans la zone 06 (zone a Pseudoradiosa) est un événement qui affecte I'ensemble
des ammonites (voir Neige et al. 2001).

Les résultats préliminaires (pour le début de la radiation, avant la phase de diversification
majeure de 1’Aalénien supérieur) indiquent que la disparité morphologique présente un
pattern associant (1) une phase d’augmentation (diversification morphologique) intense et
rapide jusqu’a la fin du Toarcien (avec cependant un événement de nette décroissance un peu
avant), suivie (2) d’une phase de plateau pendant 1’ Aalénien (Fig. 10). La comparaison avec la
composante taxinomique (diversité spécifique) montre clairement que cette derniere
n’augmente pas aussi rapidement (elle n’atteint son premier pic de diversité qu’au milieu de
I’ Aalénien, soit avec environ 4 millions d’années de retard). La prise en compte des
descendants du groupe dans I’analyse devrait préciser si ce plateau constitue déja le maximum
de disparité (donc atteint avant la radiation taxinomique majeure de la fin de I’ Aalénien) ou
seulement une phase de transition.
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En parallele 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 a la crise Trias/Jurassique [voir paged07E Dommergues,
Montuire & Neige 2002, Paleobiology]. Cette radiation est caractérisée par une récupération
spectaculaire de la disparit¢ 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 étre reliée a une tendance particuliere (e.g. il n’y a pas de
«Obi de Copeld). Par contre, le début de la radiation (environ 5 millions d’années) est
caractérisé par une augmentation particulierement marquée de la disparité des tailles (Fig. 11).
Nous avons interprété cette tendance comme 1’expression de la colonisation de nouvelles
niches écologiques (en particulier sur les mers épicontinentales) laissées libres suite a la crise
de la fin du Trias. Cette augmentation de la disparité semble correspondre a une radiation
phylétique puisque toutes les ammonites du Jurassique basal dérivent d’un petit groupe
d’especes homogenes et de taille moyenne. Dans de telles conditions (peu d’especes initales
de tailles moyennes et disponibilité de niches écologiques), la tendance a 1’accroissement de
la disparité des tailles peut etre compris comme un systeme passiflc la disparité des tailles
augmente parce que les changements de taille sont possibles dans deux directions (plus petit
et plus grand) par rapport a la taille moyenne des especes initiales, sans ’intervention de
contraintes environnementales.
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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 a tester le role 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[l19C] 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 prélevements sur le terrain (ainsi 1’effectif de chaque espece dans 1’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 tres peu 1’étendue des formes vivant
dans le milieu (les formes serpenticones et oxycones sont toujours présentes quel que soit le
contexte eustatique).

Un deuxieme exemple [Lachkar, Dommergues, Meister, Neige, 1zart & Lang 1998, Geobios]
a permis 1’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 pole morphologique dominant et 1’argilosité]
morphologies sphaerocones et oxycones dominantes en période de forte argilosité,
morphologies platycones en période d’argilosité modérée, suggérant la encore une relation
entre les morphologies dominantes chez les ammonites et le contexte environnemental.

Le rdle des variations eustatiques a également été envisagé lors de I’analyse des tailles des
ammonites a une échelle et un pas de temps plus grand (28 millions d’années, a I’échelle de la
biozone) dans le contexte de la radiation des ammonites suite a la crise Trias/Jurassique [voir
ci-avant et voir pageld07C] Dommergues, Montuire & Neige 2002, Paleobiology]. Les
résultats montrent 1’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 1’existence d’une
structuration géographique a 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
faconnés reste un probleme largement non résolu (Gaston 2000, Gaston & Blackburn 2000).
La tres grande majorité de ces travaux est basée sur I’analyse des distributions de taxons (en
général des especes) dans 1’espace, mais il existe peu d’exemples traitant spécifiquement de la
structuration morphologique. Mes travaux dans ce domaine ont ét¢ menés a 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 ét¢ menée sur les seiches actuelles
(Sepiidae) [voir paged23CENeige 2003, Journal of Biogeography]. Apres avoir établi une liste
d’especes considérées valides, j’ai effectué une compilation des distributions géographiques a
partir de la bibliographie (dont la synthese récente sur la biogéographie des céphalopodes
actuelsCl Voss et al. 1998). Pour chaque zone biogéographique (Fig. 12), j’ai calculé deux
parametres de biodiversité[d la diversité spécifique et la disparité morphologique du sépion.

51



Ces deux parametres ont alors été analysés indépendamment puis confrontés. Les résultats
montrent (1) I’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)
I’absence de corrélation entre les deux métriques. Deux zones géographiques présentent des
patterns particuliersC1(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 a une disparité morphologique relativement
faible (Fig. 13). A titre d’hypothese, je suggere que ces deux patterns résultent de processus
de vicariance et de dispersion[]

1.

la fermeture de la Téthys occidentale a la fin de I’Eocene 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’especes phylogénétiquement
distinctsCI’un en Europe et le long des cotes Ouest africaines et 1’autre dans 1’Océan
Indien. Le mixage de ces deux ensembles pourrait provoquer le pattern observé en
Afrique du SudCl

un centre d’origine dans la zone est-indienne.
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Figure 12 (in Neige 2003, Journal of Biogeography). Distribution géographique des Sepiidae et unités
biogéographiques sélectionnées (A a N).

52




012
0
008 -
006

004< Mean
ol | |[T]]| [
ol nEERR

ABCDEFGHIJKLMNOPAQ
Biogeographic units

+1S0

Total Variance / Species Richness

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 a partir de deux exemples tirés de la radiation majeure des Hammatocerataceae (voir
ci-avant)C

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

2. lautre traite I'ensemble du groupe au Jurassique moyen (de la fin de I’ Aalénien a 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
these de Sébastien Moyne, et est mené en collaboration avec Jacques Thierry (Pr,
Dijon).

Figure 14 (d’apres Gaudry, Neige & Elmi, in prép.). Carte paléogéographique (Jurassique inférieur,
d’apres Owen 1983) et unités paléogéographiques sélectionnées (A a K).
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Dans les premieres étapes de 1’histoire du groupe différents patterns de fluctuations de la
disparité existent selon 1’'unité paléogéographique analysée (Fig. 14, 15). Les principaux
patterns sontC(1) phase précoce d’augmentation de la disparité avec ou sans crise pendant la
zone a Pseudoradiosa (Fig. 150respectivement 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. 15C0Apennins, center of Italy) ou encore (3) pattern discontinu (Fig. 15C1East
Pacific) probablement li¢ a des lacunes d’enregistrement. Ces patterns sont générés en
particulier par des phases d’immigrations différentes (en termes de taxons et d’ages) mais
également par le devenir in sifu des faunes et montrent donc — la encore — I’'importance de
la structuration géographique dans I’histoire initiale du groupe.

South of the N-W european platform South Italy
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Figure 15 (d’apres 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 I'absence d’ammonites
dans le registre fossile (la disparité est nulle par absence de données).
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Figure 16 (d’apres 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 normaliséesl les chiffres grisés correspondent au nombre d’especes
de la biozone ayant le maximum de diversité (AO Nord du seuil méditerranéen, BO Seuil
méditerranéen médian, CO Marge Sud téthysienne africaine, DO Bordure Sud de la Téthys, EO
Ameérique du Sud et Antarctique, FO Amérique centrale, GO Amérique du Nord, HO Japon et Est de la
Russie, IO Tibet et Asie du Sud-Est, JO Bordure Nord-Est téthysienne, KO Bordure Nord téthysienne,
LO Sud de la plate-forme Nord-Ouest européenne, MO Bassins atlantiques, NO Nord de la plate-forme
Nord-Ouest européenne, OOBoréal, PO Australie).

La diversification majeure au passage Aalénien/Bajocien est étudiée a partir d’une analyse
taxinomique. Deux études croisées ont été réaliséesd (1) I’analyse de la dispersion
géographique des ammonites et 1’exploration des voies de communications possibles entre
provinces et (2) ’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 role 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 especes

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 a travers 1’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.

Circum Téthys
Pacifique occidentale

OIl FEGHPJBLNAKCMD

L=

Figure 17 (d’apres Moyne, Neige, Marchand & Thierry, Bull. soc. géol. France, sous presse).
Classification ascendante hiérarchique réalisée a partir de la matrice du nombre d’especes par sous-
famille et par province paléogéographique. (mémes 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'espacel}

L les fluctuations du cadre paléogéographique des ammonites est une
composante essentielle des modifications de la biodiversité. Elles
permettent 'émergence de nouvelles morphologies par l'accés a 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
immigranteslj

e certaines tendances observées a 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
radiationl}

° les fluctuations de 'environnement proximal des ammonites jouent plus
sur les proportions relatives des différents morphotypes de coquilles que
sur la présence ou 'absence de ces morphotypes.
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En perspectives -—

L les différents résultats obtenus et résumés ici montrent que la métrique
morphologique de la biodiversité (disparité) est une composante
particulierement 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 a la diversité taxinomique d’étude de histoire des clades
dans le temps, mais également comme outil d’analyse de la répartition des
organismes actuelsl(j

° la disparité morphologique doit permettre d’explorer le réle de processus
évolutifs envisagés a 'échelle macroévolutive.

D. Phylogénie

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

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

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

Des exemples montrent cependant qu'il est possible de proposer des hypotheses
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 ’acceptation de la succession
stratigraphique) chez des ammonites[]

1. la these d’Isabelle Rouget, co-encadrée par Jean-Louis Dommergues et moi-méme.
Cette these a été soutenue le 13 décembre 2002C]

2. une double analyse phylogénétique (cladistique et traditionnelle) chez des ammonites
du Toarcien [voir pagel37CRulleau, Bécaud & Neige 2003, Geobios].

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

Les résultats de l'analyse cladistique montrent a la fois des cohérences et des incohérences
y q

avec l'hypothese éclectique pré-établie. Deux questions sont alors soulevées : (1) I'évolution
des Dayiceras est-elle restreinte au bassin lusitanien comme nous le pensions jusqu'icid et (2)
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I’enregistrement fossile des Dayiceras est-il aussi complet que nous le supposions
L’estimation de I’ajustement entre les cladogrammes et les données de I’enregistrement
fossile a été réalisée a 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 a I’ensemble des
hypotheses phylogénétiques possibles pour les données des Dayiceras.

Il existe au Toarcien un ensemble d’ammonites caractérisé par des lignes de suture a
morphologies «[Simplifiéel. Ces ammonites ont été traditionnellement rangées dans un méme
taxon (Bouleiceratinae), mais récemment Macchioni & Venturi (2000) ont proposé sur des
bases d’analyses morphologiques et stratigraphiques de scinder ce groupe en deux. La
synthese 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 hasardld Nous avons
indépendamment (Louis et Marc d’un cOté et moi de 1’autre) initi€ une série d’analyses sur
cette problématiqueld respectivement (1) a partir d’une analyse de terrain et d’un repérage
biostratigraphique et paléogéographique des taxons et (2) a partir d’une analyse de parcimonie
des caracteres morphologiques seuls (Fig. 18). Il nous est apparu essentiel de comparer nos
résultats et de les publier dans un méme article [voir pagel37C Rulleau, Bécaud & Neige
2003, Geobios]. Les deux approches convergent quant au caractere polyphylétique des
Bouleiceratinae. Certains points divergent, notamment pour 1’origine des Paroniceratinae
(Hildaites pour 1’approche classique, Tauromeniceras pour 1’approche cladistique).

O. (Neoparoniceras) undulosum
O. (Oxyparoniceras) telemachi
O. (Oxyparoniceras) buckmani

Protogrammoceras @
Renziceras nausikaae
Leukadiella helenae
Leukadiella ionica
Tauromeniceras @
Kohaticeras razai
Bouleiceras nitescens
Bouleiceras arabicum
Nejdia pseudogruneri
Nejdia bramkampi
Frechiella subcarinata
Paroniceras sternale
Paroniceras helveticum

Hildaites @

P2

P1

Figure 18 (in Rulleau, Bécaud & Neige 2003, Geobios). Phylogenese supposée des genres rangés
traditionnellement dans les Bouleiceratinae (approche cladistiquel 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 page69EMoyne & Neige, Geological Magazine].
Ce travail s’inscrit dans le cadre de la these de Sébastien Moyne. La 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 1’arbre indique que la
radiation des Hammatocerataceae résulte en fait de la diversification de deux groupes

phylétiques (Fig. 19) séparés des le Toarcien.

Hammatoceratidae
Sonnmidae
Strgocamatidae
Haphbcerataceae

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

En résumé -

L la méthode cladistique est parfaitement applicable aux ammonites. Son
application entraine des remises en cause profondes de leur systématiquelj

° les reconstructions phylogénétiques ainsi formulées ne sont pas
nécessairement en désaccord profond avec les données stratigraphiques.
Lorsqu’ils existent, ces désaccords peuvent étre vus comme de nouvelles

données a explorer.
En perspectives —
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° 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 (méme si ceux-ci peuvent apporter la validation des
spécialistes)[

L 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 biologistesl[j

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

E. Biostrati hi

Des résultats plus spécifiques aux ammonites ont été publiés. Il s’agit essentiellement
d’analyses d’ordre biostratigraphique et/ou monographique suite a 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
I’instant liée aux ammonites du Toarcien et de 1’ Aalénien (Jurassique).

Les callages biostratigraphiques, en dehors méme de permettre le tracé de lignes temps et de
proposer des corrélations participent également a 1’analyse des patterns macoévolutifs. Ce
sont en particulier les bancs non datés dans les coupes (Fig. 20) qui renvoient a une question
encore relativement peu étudiée (mais voir Kidwell & Holland 2002)CEquelles sont les causes
des hiatus paléontologiques (i.e. existe-t-il — et si oui quelle est I’intensité — des biais dans
le signal biostratigraphique@)C]

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 1ié
a I’effort d’échantillonnagel]

2. les bancs ne sont pas datés car les ammonites n’y ont pas été conservées. Le biais est 1ié
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 dépots étudiés.

Si le premier biais devrait €tre minimisé, les deux suivants ne peuvent qu’étre 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 dépot lié
au régime de partionnement des sédiments, ou encore une érosion post-dépots. Dans les trois
cas, la présence de biais met a mal les méthodes phylogénétiques fondées sur 1’utilisation du
critere de la précédence géologique [voir page79CINeige & 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 I'importance des bancs non datés...

Les travaux biostratigraphiques et monographiques publi€s auxquels j’ai participé sont les
suivants (les références completes des articles cités ci-dessous peuvent étre trouvées dans la
partie VI de ce mémoire)C

1. Thierry et al. 1997 (Cahiers de I’ Université Catholique de Lyon)Ebiostratigraphie des
formations bajociennes du Nord-Ouest de la Bourgognell

2.  Bonnot et al. 1999 (Annales de Paléontologie )& monographie des Oppeliidae
(Ammonitina) du Callovien supérieur de Cote-d’OrCl

3. Durlet et al. 2001 (Géologie Méditerranéenne)Cbiostratigraphie (Toarcien — Aalénien)
du transect d’Amellago (Haut-Atlas Central, Maroc)Cl

4.  Gaudry & Neige 2002 (Bulletin scientifique de Bourgogne )O biostratigraphie et
ammonites du Toarcien du Charollais et du Brionnais (Bourgogne)Cl

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

En résumé -—
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les ammonites permettent de dater les terrainsll
° les absences d’ammonites dans certains bancs constituent des données a

explorer.

En perspectives —

° des collaborations avec des problématiques sédimentologiques et/ou
stratigraphiques seront développées via une expertise biostratigraphique
(ammonites du Toarcien etde ’Aalénien)[

° des travaux de recherches visant a explorer les relations entre les
fluctuations paléoclimatiques et paléoenvironnementales et les
fluctuations de la biodiversité compléteront ces collaborations.

E. Publicati

Liste des publications reproduites in extenso ci-apres par ordre d’apparition dans le mémoirel]

Rouget, I. & Neige, P. 2001. Embryonic ammonoid shell features: intraspecific variation
revisited. Palaeontology 44(1), 53-64. p. 63
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 planétes 325, 281-284. p.75
Dommergues, J.-L., Neige, P. & Boletzky, S. v. 2000. Exploration of Morphospace using
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EMBRYONIC AMMONOID SHELL FEATURES:
INTRASPECIFIC VARIATION REVISITED

by ISABELLE ROUGET and PASCAL NEIGE

AnstracT. Two samples of ammonoids belonging to the Oppeliidae, Sublunuloceras virguloides and Hecticoceras
(Brighnii) canaliculanen, are amal yzed (0 estimate the intraspec: fic vanability of embeyonic shell features. The study of
embryonic shell characters reveals two main shapes of protoconch, flattened and round. Prosiphons may be straight or
slightly curved. New parameters for area are added to the linear parxmeters cormmonly found in the litersture.
Prosiphon length and caecum area vary greatly whereas protoconch and ammonitella diameter vary only slightly, and
the ammonitella angle is almost constant. The protoconch-to-ammonitella size ratio behaves differently in each
species, suggesting different pattems of embryonic growth, We compare our results with published data and discuss
their sigmficance for species determination and oatogenetic interpeetation. The main Bnding is that intraspecific
embryonic varistion is greater than was previously believed.

XY wokps: ammonoid, esnbeyonic shell, intraspecific vanation, Callovian, Hecticoceratinae,

Many palacontologists have mvestigated the ontogenetic development of ammonites through the
microstructure of the shell and the morphology of the carly whorls (e.g. Druschits and Khiami 1970;
Kulicki 1974; Dauphin 1978; Tanabe ef al 1979; Landman 1987). The embryonic shell (or ammonitella)
consists of a spheroidal or ellipsoidal initial chamber (or protoconch), followed by a planispiral whorl
(Text-fig. 1). At approximately one whorl, a characteristic constriction of the tube (primary constriction)
and associated thickening of the shell outer wall (primary varix) mark the end of the ammonitella phase.
The siphuncle originates as a bulbous cacum attached to the inner wall of the protoconch by prosiphonal
sheets (prosiphon).

Earlier investigations (Birkelund and Hansen 1968; Druschits and Khiami 1970; Kulicki 1974, 1979;
Druschits er al. 1977; Bandel and Boletzky 1979; Tanabe er al. 1980; Druschits and Doguzhaeva 1981;
Bandel er al. 1982; Landman 1982; Tanabe 1989) and analogy with recent cephalopods (Boletzky 1974)
support the hypothesis that ammonoids developed direcdy without a larval stage. Most workers divide
ammonite development into embryonic (secretion of the ammonitella) and post-embryonic (secretion of
the remaining shell) stages. The transition point between the two stages is marked by sudden changes in
surface ornament, the appearance of a nacreous layer, and acceleration of growth (e.g. Erben er al. 1969;
Birkelund and Hansen 1974; Kulicki 1974, 1979; Dauphin 1978; Landman 1987; Tanabe er al. 1993;
Neige 1997). This transition point corresponds to the ammonite hatching event.

All these findings are summanzed in the review paper (Landman er al. 1996a) of the latest ammonoid
palacobiology ‘red’ book (Landman er al. 19965). It mainly reflects published data and concentrates on
(1) variations in the shape and size of the protoconch and ammonitella (mostly data from before 1985)
and (2) the effect of such variation on early life history (mainly Tanabe and Ohtsuka 1985, but see also
Kulicki 1974; Druschits er al. 1977). This gives the impression that the diversity of ammonoid
embryonic features has been well described from whole ammonoids (bauplan disparity) to the operational
evolutionary unit (population or species). In fact most studies of the early oatogeny of ammonoids have
concentrated on interspecific vaniation in the size of the protoconch and ammonitella (Druschits er al.
1977; Tanabe er al. 1979; Tanabe and Obtsuka 1985; Ohtsuka 1986; Tanabe et al. 1994), rather than on
intraspecific variability: intraspecific data relate to small and sometimes undefined numbers of speci-
mens (Text-fig. 2). This may be because of the difficulties of analysis and of obtaining well-preserved
material.

[Palscontology, Vel. 44, Part 1, 2001, pp. S3-64, 2 pls]) © The Palacontelogical Assoctath
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primary varix
o primary constriction
end of the ammonitella
pmiocoli\m prosiphon
siphuncle
caecum
100 pm

TExT Fo. 1. Basic morphology and terminology of the early intemal shell structure of an ammonoid (in median section).

The shortage of intraspecific data raises two related questions: (1) can embryonic features be used for
species identification, and (2) can the diversity of embryonic features at species level tell us more about
ammonoid developmem?

In this paper we attempt to charactenize intraspecific vanability of the embryomc shell (ammonitella and
protoconch size and shape), as well as of the cecum and prosiphon. Two species in the Oppeliidae are
studied: Sublunuloceras virguloides (Spath, 1928) and Hecticoceras (Brightia) canalicdatum (Quenstedt,
1846). Although these two sympatric species belong to two different genera, they are closely related and
both have a hecticoceratoid shape (Elmi 1967). The results for these two species are compared first and
then further compared with published data for other Ammonitina, We conclude by discussing the use of
embryonic data as clues to ammonoid development and as an aid to species identification.

MATERIAL AND METHODS

Sample collection
The observation of ammonoid embryonic structures and the study of their intraspecific vanability require a
large, well-preserved sample. The two species under review are from the Callovian Stage [Middle Jurassic of

8

136 129

number of species
>

.
A

1 10 100 ?

number of specimens

TEXT o 2. Synthesis of the number of specimens measured for each species studied in peevious embryonic ammonoid

stuckes (for example embryonic measurements for 136 species are known from a single specimen). It is based on all

Ammonoidea, and covers 350 species and more than 1800 specimens. The total number of specimens could not be

calculated for 129 of the 350 species cited in the Lterature because it was not possible o find the relevant information
in the publications.

64



ROUGET AND NEIGE: EMBRYONIC AMMONITE SHELLS s$

Burgundy (Athleta Zone, Collotiformis Subzone; see Bonnot ef al. 1999)]. The specimens were all collected
froma | 0-cm-thicklimestone bed. The specimens are well preserved (intact lappets, absence of intra-thalamic
epizoans) and many of the associated fauna (gastropods, bivalves, scaphopods, brachiopods) exhibit
fragile structures such as spines or intricate ornamentation. The good state of preservation is indicative of
rapid barial, suggesting that the assemblage is an accurate census of the former living community,

In the sample examined, specimens of S. virguloides are rather small. The shell is discoidal, oxycone,
more or less involute, and ogival 1n section. The flanks are shghtly convex. The venter is narrow and
unicarinate, The inner whorls are smooth at first and then proverse primary ribs appear. These ribs arise at
the umbilical edge and bifurcate near the venter. Secondary and intercalated ribs arise near the middle of
the flank. The occurrence of two different adult morphologies (presence of lappet on small specimens),
exhibiting similar juvenile stages suggests sexual dimorphism (Bonnot er al. 1999).

H. (B.) canaliculatim is thinner than §. virguloides. It also has a marked lateral sulcus, and finer
ornamentation, Its flanks are almost parallel and the ventral area is thin with a sharp keel. The inner whorls
are smooth and unicarinate. After several whorls, tubercles and fine ribbing appear below and above the
sulcus respectively. The nibs are initially retroverse and then clearly proverse towards the venter. No
dimorphic pattern is assumed, although one was suggested by Boanot er al. (1999).

The material used in this study is housed st the Centre des Sciences de la Terre, Université de
Bourgogne (number prefix GD).

Sample preparation

The matenal was peepared in median polished section to expose the first whorls, A number of thin sections
were prepared. Embryonic shells could be studied in 52 specimens (34 S. virguloides, 17 macroconchs and
17 microconchs, and 18 H. (B.) canaliculanen) of the 104 polished sections.

Method of measuring

The following lincar (um) and surface area (mm®) measurements were made on the median sections
(Text-fig. 3): maximum and minimum protoconch diameter (PD1 and PD2 respectively); protoconch area
(PS); caccum area (CS); prosiphon leagth (PL); ammonitella diameter (AD); ammonitella angle in degrees
(AA). Measuring the diameters of the protoconch and ammonitella involved locating the centre of the
protoconch. This was taken here as the centre of the circle inscribed in the basal part of the protoconch
{Grandjean 1910; see Landman 1987 and Neige 1997 for a discussion of this choice).

TEXT Fa. 3. Measurement of the carly intemnal shell structure of ammonoids in median cross-section through the
ammonitella.
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TARLE 1. Measurement data of selected intemnal shell characters in the two species studied. N, number of specimens;
SD, standard deviation; CV, coefficient of varistion.

N Mean sD Range cv
PD1 §. virguioides 34 363 254 303-413 007
PD1 H. (B.) canaliculatum 18 390 280 355-452 007
PD2 §. virguloides 34 284 224 237-333 008
PD2 H. (B.) canali cularum 18 302 215 266348 007
PS S. virgudoides 33 0082 0012 0054-0-102 014
PS H. (B.) canaliculatum 18 0093 o011 0078-0-123 012
CS §. virguloides 33 00034 0001 0001-0-008 037
CS H. (B.) canaliculatum 18 00043 0001 0.002-0-006 029
PL S. virguloides M 166 06 88-269 028
PL H. (B.) canaliculanum 12 188 0059 §1-302 o3
AD §. virguloides 34 600 431 491-706 007
AD H. (B.) canalicudatum 18 664 543 589-738 008
AA §. virguloides 4 259 141 225-298 00s
AA H. (B.) canaliculatum 18 257 145 234-288 005

RESULTS

Intraspecific comparisons

Within the range of vanation for S, virguloides (Table 1), there are no significant differences in the size of
the protoconch (PD1) between the dimorphs (303-400 um for the microconch and 303-413 um for the
macroconch), For H. (B.) canaliculaton, PD1 ranges from 355 to 452 (Table 1), Protoconch maximum and
minimum diameters are significantly different at the 1 per cent level for both species (Table 2). This
reflects the elliptical shape of the protoconch as is consistently described for all Ammonitina (Landman
et al. 1996a). Two main types of protocoach shape can be distinguished: (1) an irregular protoconch, with
a rounded basal part and flattened upper part (PL 1, figs 1-2); and (2) a subspherical protoconch, with
regularly curved basal and upper parts (PL. 1, figs 3-4). These two shapes oceur both 1n the microconchs
and in the maa'oconchs. and for large or small protoconchs. The mean area of the protoconch (Table 1) is
0-082 mm” for S. virguloides and 0093 mm® for H. (B.) canaliculation. The larger protoconchs may be
twice the size of the smaller ones, implying very variable volume of the initial chamber within the same
species.

All the observed caecum look elliptical. The mean area (CS) is 00034 mm? for S. virguloides and
0-0043 mm” for H. (B.) canaliculatum and the coefficient of variation indicates wide variability in both
species (Table 1), Ciecum area accounts for around 5 per ceat of the protoconch surface, but there is no link
between the two (r close to 0-5 for both species, Tables 3-4).

TARLY 2. Student’s ttest of the mean of maximus and minimum protoconch diameters within species. ****, sigmficant
at 1 per cent level

DDL 1 P
. virguloides (PD1, PD2) 63 ~13.008 soee
H. (B.) canaliculanum (PD1, PD2) 3 -10547 sove
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TABLE 3. Matrix of comrelation of the selected internal shell characters in §. virguloides. Signmificant values are
underlined.

PDI PD2 AD AA L PS cs
PDI 100 o0& 08 010 039 095 049
PD2 100 0% 012 038 093 046

AD 100 026 023 087 028

AA 1.00 008 012 033

PL 100 030 004

PS 100 051

cs 100

Most prosiphons observed in S. virguloides and H. (B.) canaliculatum are straight (P1. 2, figs 1-2).
Several specimens, however, have shghtly curved prosiphons (PL 2, figs 3-4). The coefficient of variation
(Table 1) indicates wide variation in prosiphon length within species (P1. 2, figs 5-6). Such intraspecific
vanation in prosiphon size and shape is not reported in previous studies.

A Student’s ¢ test indicates no significant difference between the two dimorphs for ammonitella
diameters of S. virguloides (491-693 ym 1n the microconch and 524-706 um in the macroconch).
Ammonitella angle ranges from 225 to 280 degrees for the microconch and 240 to 298 degrees in the
macroconch with a mean value of 259 degrees (Table 1), No correlation was found between ammonitella
diameter and ammonitella angle for S. virguloides and H. (B.) canalicudatum (Tables 3-4). However,
ammonitella diameter and protoconch diameter are closely correlated for the two species (Tables 3-4).
Thas result 1s consistent with other published findings at different taxonomic levels (Tanabe er al. 1979;
Tanabe and Ohtsuka 1985; Landman 1987; Tanabe er al 1994).

Interspecific comparisons

A Student’s t test of (1) protoconch diameter, (2) protoconch area, (3) caccum area, and (4) ammonitella
diameter indicates that H. (B.) canaliculanon is significantly larger than S, virguloides (Table 5). The same
test indicates the length of the prosiphon and the angle of the ammonitella are not significantly different
between the two species (Table 5).

The linear relationship between protoconch and ammonitella diameter seems to be different between
both species (Text-fig. 4). A Z test to define isometry and allometry statistically (Hayami and Matsukuma
1970) reveals that for S. virguloides the AD:PDI1 ratio remains constant as PD1 increases, whereas for
H. (B.) canaliculatum the AD:PD1 mtio decreases with increasing protoconch diameter. This also means
that for H. (B.) canaliculation embryonic size variability was proportionally lower at hatching than at the
start of embryonic growth, These results suggest (1) that differences in embryonic size between species

TanLe 4, Matrix of comrelation of the selected intemnal shell characters in /. (B.) canaliculanem. Significant values are
undetlined.

PDI PD2  AD AA PL PS cs
PD1 100 08 060 008 06 092 045
PD2 100 041 007 06 093 036
AD 100 03 0S4 050 027
AA 100 019 005 014
PL 100 070 046
S 100 030
cs 100
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TAELE 5. Student’s t test of means of embeyonic shell measurement (PD, AD, AA, PS, CS, PL) in S. virguloides and
H. (B.) canaliculanem. ****, significant at 1 per cent level: ***, significant at S per cent level: NS, not significant.

DDL t P
PDI 50 3:578 o
AD S0 4890 e
AA S0 ~0-086 NS
PS 49 3-139 boad
CS 49 2834 -
PL 34 1230 NS

— O S. virguloides
- 4 H. (B.) canaliculatum

diameter of ammoenitella (AD, pum)
88 8 8 8 3 3

g 4

I v | . | v T hd L v I M L b T b
320 360 400 440
diameter of protoconch (PD1, ym)

TEXT P 4. Plot of the diameter of the ammonitella versus the diameter of the initial chamber in §. virguloides and
H. (B.) canaliculatum. Regression lines show intraspecific linear relationships.

were greater in the early growth stages than at hatching and (2) that the embryonic pattern of growth was
probably not the same for cach species.

DISCUSSION

Reconstructing the early life history of ammonoids remams difficult. Previous authors have used evidence
from specimens preserved at carly ontogenetic stages or from the early whorls of larger specimens. As

EXPLANATION OF PLATE 1
Figs 1-4. Sublunuloceras virguloides (Spath 1928). 1-2, GD1730-HI8 (macroconch), x 120 and GD1729-H24
(microconch), x 110, embeyonic shell in median section with 3 basal part of the peotoconch round and the upper part
flattened. 3-4, GD1727-H17 (microconch) and GD1728-HY (macroconch), subspherical protoconch; x 120, All
specimens from the Athleta Zone (Callovian, Jurassic) Burgundy.
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claimed by Landman er al. (1996a), data from comparative anatomy, microstructural study and
morphometry are complementary in determining the sequence of embryonic development,

Broad taxonomic surveys suggest differences among higher taxa (e.g. ammonitella angle, ammonitella
diameter, prosiphon length and caccum shape) and probably assume only slight intraspecific vanation
(Tanabe and Ohtsuka 1985; Ohtsuka 1986; Tanabe er al. 1994), However, cur findings show high
intraspecific vanation for some features.

Among Ammonoidea as a whole, protoconch diameter varies from 250 ym to 1-6 mm (Landman ef al.
19964). Except for the Agoniatitidae, the mean protoconch diameter does not vary between suborders
(Landman et al 1996a). Ammonitina protoconch size ranges from 250 to 700 um. Protoconch size as
reported for eight species of Oppeliidac (Palframan 1966, 1967, 1969; Druschits and Khiami 1970,
Druschits and Doguzhacva 1981; Neige 1997) is small (250-450 ygm) compared with other Ammonitina
(Text-fig. 5). However, intraspecific variability of the two species studied here s almost as great as that
found for the Oppeliidac as a whole (Text-fig. 5), This suggests that protoconch size is not as stable a
character at species level as was previously thought.

Earlier authors have assumed that the protoconch provided buoyancy. It was believed o be filled
onginally with cameral hquid which was discharged and replaced by gas just before or after hatching.
Thereafter the newly hatched, neatrally buoyant, ammonoid supposedly led a planktic mode of life
(Kulicki 1974, 1979; Druschits ez al. 1977; Tanabe er al. 1980; Bandel 1982; Landman 1985; Tanabe and
Ohtsuka 1985). The volumetric relationship between protoconch and ammonitella, indicating an almost
constant volume ratio in many ammonoids, supports the neutral buoyancy hypothesis (Shigeta 1993). The
large vanation in protoconch area reported in this paper could mean that the initial chamber volume may
have varied widely between and within species. Assuming the initial chamber was completely full of
cameral liquid at the beginning of development, cur findings suggest that the volume of cameral liquid
varnied greatly within species. This could have been directly related to the regulating factors of a planktic
mode of life such as the rate of cameral liquid discharge (Shigeta 1993). Coasequently, it would be
worthwhile comparing protoconch and siphuncular areas in further studies,

Cacion and prosiphon. Published data about the cazcum and prosiphon are rare. However, in the summary
paper by Landman ez al. (1996a), the ceecum of several Ammoniting are described as elliptical. Availlable
bibliographic data distinguish two main types of prosiphon (Landman ez al. 19962): (1) a long, nearly
straight prosiphon in most Ammonitina except for the Amaltheidae, Collignoceratidac and Placenti-
ceratidae; and (2) a short, curved prosiphon in Ancylocerstina, Bacritina, Gomatitina, Lytoceratina,
Phylloceratina and Prolecanitida. For §. virguloides and H. (B.) canaliculanan the ceecum observed are all
elliptical and shape seems to be constant within and between species. In contrast, the prosiphon may be
straight or slightly curved and length vanies greatly: prosiphon length and caecam size are the most variable
quantitative characters of all embryonic features.

Ammonitella. Previous authors have suggested that most ammonoids hatched with a relatively small
embryonic shell. Variation in ammonitella diameter was reported among (1) the different suborders of
Ammonoidea and (2) spedes of the same suborder (e.g. Goniatitina), It has also been shown that the size of
the ammonitella vanes httle within species (Hirano 1975; Tanabe and Ohtsuka 1985). In the suborder
Ammonitina, the diameter of the ammonitella ranges from 520 gm to 1-3 mm (Text-fig. 5). In the Oppeliidac,

EXPLANATION OF PLATE 2

Figs 1-6. Sublunuloceras virguloides (Spath 1928). 1-2, GD1733-H30 (microconch) and GD1730-H18 (macro-
conch), prosiphon long and straight; x 120. 3, GD1731-H1 (macroconch), prosiphon long and slightly curved, x 200,
4, GD1732-K2 (macroconch), prosiphon slightly curved; x 120, §, GD1729-H24 (microconch), small protoconch;
the prosiphon is long and straight, but curves near the point of attachment to the wall; x 120, 6, GD1734-H8
(microconch), prosiphon short and straight; > 120. All specimens from the Athleta Zone (Callovian, Jurassic)
Burgundy.
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TexT o S. Comparisons of the variation in the diameter of the protoconch and ammonitells at & fferent taxonoemic levels:
Ammoaiting, Oppeliidae (bibliographical data excluding the present study), and §. virguloides and H. (B.) canaliculatum.

shells are small at hatching (520-900 gm) compared with the Ammonitina. Our results show that intra-
specific variation of S. virguloides and H. (B.) canaliculanon partly ovedaps with that of the Oppelindas
(Text-fig. 5). We also report that (1) intraspecific variability was not as stable as assumed by carhier workers
(as for protoconchs), and (2) size at hatching may have differed between phayletically close species.

The angle of the ammonitela is the most variable embryonic shell character at the scale of the suborder
(Druschits and Khiama 1970; Tanabe and Ohtsuka 1985; Tanabe er al. 1994; Landman er al. 1996a).
However, at lower taxonomic levels, this vaniation is largely reduced (Tanabe ez al. 1979; Landman 1987).
Results obtained for 8. virguloides and H. (B.) canaliculanon are consistent with this view. Coefficients of
variation are smaller for ammonitella angle than for protoconch and ammonitella diameters and the mean
ammonitella angle is similar in both species,

Therefore, as demonstrated here, size and even shape cannot be used for identifying characters at
species level. For example, individuals of the same species may have either long, straight or short, curved
prosiphons, Moreover, size ranges (e.g. diameter of protoconch and ammonitella) within the families as
generally reported in the hiterature are similar to size ranges ot the species level. This suggests that data
about ammonoid families reflect the state-of-the-art rather than reality. In contrast to the large vanation
in size and shape at species level, anstomical characters are extremely stable 1n terms of position and
occurrence. We consider that within-species size and shape data are not a sound basis for tracing
embryonic development. As summarized by Landman er al. (1996a), shell-wall microstracture, oma-
mentation and general anatomy are the three main strands of evidence used by authors to reconstruct
embryonic development sequences. Quantitative measurements have yielded information solely about a
sudden change in mode of hife at the embryomc/post-embryonic event (change in rate of shell growth: see
Landman 1987; Neige 1997),
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This analysis shows the need to extend our knowledge of intraspecific embryonic variation. Studies on
the relationship between embryonic and post-embryonic development (e.g. the effect of size and coiling
varnation of the former stage on the rest of development) are essential for a complete understanding of
ammonoid growth.
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Apparition d’'une morphologie scaphitomorphe par
miniaturisation chez une ammonite oxfordienne :
Scaphitodites scaphitoides (Coquand, 1853)

Appearance of scaphitomorph morphology through
miniaturization in an Oxfordian ammonite: Scaphitodites
scaphitoides (Coquand, 1853)
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RisumE

Dans les mames 4 fossiles pyriteux du Jura (Oxdlordicn indéricur). il exivie une ammonie
remaryuable par sa ille adulte Gindéncure 4 16 mn) ¢t par Fenroulemen: scaphitolde de sa loge
dhabaation qui mime cenains Scaphitaceae du Crétacé. Lanalyse anatomogue et omMogénétiue
permet de démontrer Punité spécifique dJe ces individus mamachés 3 Scapbitodites scoapbisoides
(Coqquarsl. 1853). Le genre Scapbitodires dériveran de Tarameliicenas par un processus de progenése
compleve (sersu Landman et al., 1991),

ABSTRACT

The pynitized fossil-bearing marls of the fura (Lower Oxfordian) contain an ammonite thas i
remarhable because of its iy adulr size (lesc than 16 mm) and of the scapbividal cosling of tis body
chamber, which is similar o that of coniatn Cretaceous Scapbitaceae. Anasomical and ondgenenc
analysts demonsirates that these individuals, which are ascribed Jo Scaphiodites scaphaoides
(Coguand, 1853), formed a single species. We argue that the genus Scaphitodites deriood from
Taramelliceras by a coumplex process of prog (s (sensu Lands etal, 1991)

Keywords: Ontogenass, Minkatuikaton, Scopnitomornph, Ammonites, Oxfoedion, Ao

I. Introduction

Parmi les ammonites pyriteuses des Mames 3 Creniceras
renggen du Jura frangais, on trouve — outre d’abondants
nuclei de diverses espéces — des individus adulies de
petite taille (micromorphes). Parmi ceux-ci, existe es-
pece scaphitomorphe Scaphitodites scaphitoides (Co-
quand, 1853) qui ne dépasse pas 16 mm do diamétre, et

Noge prisentze par Philippe Tagua
Nete omsc be 17 Ramicr 1997, acoepete apees eeviion e 24 vl 1997

dont la loge d’habitation adulte est constiuée d'une
hampe suivie d’une crosse (figure 1),

Les ammonites micromorphes sonl connues dans divers
groupes laxinomiques au Jurassique comme au Crétacé,
mais n'ont jamais faiz Fobjot d'une large 6tude. Au-dela do
I"analyse de S, scaphitoidos (anatomie de la coquille, onto-
gendsa, taxinomie), ceo travail a donc pour objet d'envisager
los processus qui conduisent 3 des ammaonites miniatures

€. R Acod Sci Pors, Scences da i terme of aes plandtes / Farth & Pronelcry Scences 281

1997, 325, 281-284
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Figare 1. SrMW(CM 1853). Echelle x2
(asté adulte). A, £ : Arc sous

MMRS).I,F hMm) C, D, H : Crouzet Migette
(25) ; G : Andelot en Montagne (39) (A, B, E F:coll. PN, C, D :
collll.c coll. DM ; M 1 coll. JL). Clichés A. Godon,

ﬁ:phn‘rdm scaphitivhes (Coquand, 1653). Scale x2 (asterisk indi
cates the ond of adult piwagrnocune). A, E: Arc sous Monsenot (25); 8,
F: ia Ailfawke (39). C O, H: Crouret Migente (23); G: Andelot en
Mantagre (39); (A, B, £ F: coll PN, C. D: co¥! IR, G: call, DM 11;
col, JUL

Il. Matériel

Nos récoltes in situ nous permettent de disposer d'un
échantillon de 150 spécimens dont 105 adultes (resserre-
ment des deux dernitres cloisons). Dans la majorité des
cas, il 'agit de moules internes 3 sutures bien visibles. Ces
ammonites (1-3 9% de la faune ammonitique) proviennent
des départernents du Jura et du Doubs : wisements situés
entre Chapois et Crouzet Migette, tous datés de I'Oxior-
dien inférieur {zone & Mariae, sous-zone a Praecordatum)

11, Description anatomique

Ammonitella

Protoconque ellipsoidale (grand axe en moyenne de
320 um, et petit axe en moyenne de 220 pm), se situant
parmi les plus petites cbservées chez 'es Ammonoidea
{Landman et al., 1996). Constriction primaire (marquant la
fin de ammonitella) située en moyenne 3 270° de tour
aprés ouverture de [a protocongue. Siphon médan a
louverture de la protoconque, qui atteint pev 3 peu S
position ventrale entre 450° et 540° tours de spires.

Phragmocone

Phragmocone planispiralé 3 ombilic ponctiforme. Ome:
mentation absente sur Jes flancs ou représentée par quel-
ques renflements  péri-ombilicaux. Sillon ventral, en
moyenne sur les cing dernidres loges du phragmocone,
atteignant sa profondeur maximale 3 la fin du phragmo-
cone. Saul exception, il ne s'étend jamais sur la foge
d'habitat:on de I'adulte. Le tube siphona! est toujours situé
sous ce sillon. Une fine caréna non crénelée peut exister
sur le phragmocone avant que ne débute le sillon. Les

Figure 2. Lignes de suture. A of B : Scaphitodites scaphitoides. C :
Taramedficeras richei (E = lobe externe, RO « rebord ombilical,
échelle @ x 5).

praterey)

Scture lines, A and 8: Scaphitockites scaphitides. C. Tarameliicenas
richei (£ « extermal lobe, RO = umbitical edge Scaln- x5)

closons sont espacdes (cing 3 six par demi-wour) et les
sutures peu découpées et peu profondes (figure 2A ot 2B).

Loge d"habitation

Loge d'habitation (un demitour en moyenne), toujours
« scaphitomorpbe » - formée d'une hampe sachevant par
une crosse. La morphologie du déroulement de cotte loge
est particuligérement variable : 1) longueur ot démarrage
variables de la hampe et 2) tail'e et forme variables de la
crosse d'un individu & Fautre tfigure 1), Dans wous les cas,
la loge d'habitation reste en contact avec le tour précé-
dent, bien que I'ouverture ombalicale passe de 2-3 % du
diametre sur le pheagmocone & un maximum de 20 %3 la
fin de cette loge. Une fine caréne ventrale, pariois légére-
ment tuberculée au début, peut prendre le relais du sillon
sur la loge d'habstation. Elle est parfois encadrée de deux
carénes latérales 1oujours peu mamuées,

IV. Analyse quantitative

Phragmocone adulte

La tailke du phragmocone adulte varie de 4,5 3 11,6 mm
(tableau), avec une variation gaussienne (figure 3A) autour
d’une moyenne de 9,42 mm. La 1ille des individus A loge
d’habitation compléte ne dépasse pas 16 mm. Les hau-
teurs et les épaisseurs des phragmocones adultes présen-
tent également des valeurs réparties selon un modele de
variation gaussien (figures 38 et 3C)

Ontogendse

Le coefiicient de comélation entre |a hauteur (H) ef la
diamétre (D) est de 0,95, avec une faible dispersion du
nuage de points (figure 4A). A l'oppasé, le coeflicient de
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Figure 3. Histegrammes de répartition du phragmocone adulte, A : diamétre, B : hauteur du tour et C : épamscur du tour.
Bar charts of aduit phragmocone distribution. A: drameter, 8: whoel heght and C: whod thickness.

Table. Données statistiques pour les stades adultes (D : diametre,
H : haateur du tour of £ : épaisseur du tour).

Praees

Statistica data for adult stages (D: déiameter, H: whor height and F:
whor] thickness).

Movenne  Ffoatiype  [fectif  Minimum  Aaximum

Dimm) 9,42 1.08 105 4,47 1,60
H ireen) 5,19 0,58 05 162 6,46
E{mm) 4,12 0,54 105 1.%0 5,08

cormélation entre I'épaisscur (£) et le diamétre est de 0,74,
avec une dispersion croissante, jusqu’a la séparation en
deux ensombles (figure 4B). L'interprétation de cette bi-
modalité de I'épaisseur du tour — et par comséquent s
traduction taxinomique — reste problématique. Cenains
auteurs (e Kennedy et Cobban, 1976 ; Contini et al.,
1984) ont interpeéié ce phénoméne comme résultant d'un
polymorphisme intraspécifigue non sexuel, réservant I'hy-
pothese du dimorphisme sexuel, lorsque les diamtres
adultes des deux morphes sont différents. Cependant,
chez centains Scaphitaceae du Crétacé, un dimorphisme
sexvel a été démontré pour des dimorphes de taille adulte
presque identique, e de déroulement diférent de leur
chambre d'habitation : régulier chez le micreconque ver-
sus irrégulier (hampe droite margquée suivie d'une crosse)
chez le macroconque (c.g. Landman et Waage, 1993).
Chez S scaphiloides — el aussi bien dans le morphe
mince que dans e morphe épais — tous les déroulements
intermédiaires existen! entro les deux modes observés
chez les Scaphitaceae. Pour cette raison, et pour 'absence
de bimodalité de la taille adulte, nous considérons les
deux morphes de S, scaphitoides comme résultant d'un
polymorphisme intraspécifique non sexuel,

V. Synonymie

Ces ammonitos micromorphes ont éé appelées Ammoni-
tes scaphitoides par Coquand (1853), puis refigurées par
de Loriol (1898, 1900) sous le nom d"Oekolraustes sca-
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phiroides (Coguand, 1853), C'est Haas (1955) qui rangera
cefte espboe dans le genve Scaphitodites de Buckman
(1924) & partir d'une étude sur des ammonites de |"Oxior-
dien inféricur du Mon! Hermon (Proche Orlent). Leurs
caractdres sont smilaires & coux observés sur les spéci-
mens du Jura : sillon ventral simalaire 3 |a fin du phragmo-
cone, tailles adultes compatibles, sutures similaires (selles
peu profondes et cloisons espacées). Malgré I'éloigne-
ment géographique, les formes de Haas et les ndtres
semblent donc conspécifiques, d’autant plus gue leur dge
est probablement similaire (présence de Croniceras reng-
geri dans les deux gisements).

Par ailleurs, de Loriol (1898, p. 60, pl. V, figure 1) arée
I"espice Oppetiin 2 puellans pour un spécimen épais qui se
révdle dtre un variant extrdme de S. scaphitoides, Une
autre espoce scaphitomorphe a &¢ décnite dans I'Oxfor-
dien inféricur de Pologne (base de la zone 3 Cordatum)
sous le nom d’ Oppelia paucirugata, par Bukowski (1887).
Wl nous semble cependant prématuré, comme le fait Haas
(1955), de la metire en synonymie avant son étude quan-
titative détaillée. Nous proposons donc |a synonymie sui-
vante :

1853 A tes scaphitoides

frgures 9-10

11887 Oppetia paucirugata Bukowski, p. 117-119, PL XXV,
3

1898 Oppelia 7 puctiars de Loriol, p, 60, fwure 23 ;PLV, figure |
1898 Owkotraustes scaphitoddes (Coquand), de Loriol, p. 68-69,
figure 25 PV, figure 14

1900 Oeketraustes sc aphilosdes (Coquand), de Lonol, p. 54-55,
PLIV, fgures 1305032 7

1924 Scaphisodites navicila Buckman, 7.V, PL COLIX

1955 Scaphitodules scaphitovdes (Coquand), Haas, p. 115, PL 7.
figures 38-47 ot PL 18, figures 1-21

1 1981 Scaphiloides prucirugatss (Bukowski), Tackowska, #1. 11,
figures 12-13

1990 Scaphaodites scaphitoides (Cogquand), Gygi, Pl 4, figure 4

C

W, p. 442-443, Pl XIV,

V1. Conclusions

Arkell e al. (1957) rangent Scaphitodites dans la sous-
famille des Tarame!liceratinac, Cette prise de position non
justifiece nous semble exacte, car nous avons observé les
faits suivants :
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pendant une simple progendése sensu Gould (1977) @ arrd
pricoce de la croissance, d'olt une petite taille et une
troncation du développement. En efiet, outre la réduction

~ chez un individu de S. scaphitoides, une rangée de
lubercules axiaux (comme chez Taramelficeras) 3 la place

du sillon ventral ; e ) .

. ! . de taille, il y a apparition d’une morphologie adulte incon-
- 3 l'inverse, le remplacement des tubercules axiaux par nue dans le genre souche (loge d'habitation scaphitomor-
un sillon chez des formes minces du genre Taramedliceras ; phe). Cette miniaturisation s’apparenterait donc A une
- unesuture, bien que simplifiée, proche de celle du genre progenése complexe — phénomene déja démontré chex
Taramelliceras (figure 20). Nous proposons donc ¢'enraci- d’autres ammonites (Landman et al., 1991) — ol caracté-
ner le genre Scaphitodites dans le genre Taramelliceras. res juvéniles et caractires adultes nouveaux sont associés,

Le processus hétérochronique qui permet le passage du L'exemple détaillé ici confirme donc la nature souvent
genre Taramelficeras au genve Scaphitodites n'est pas ce- complexe de la progenése chez los ammonites.
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Exploration of Morphospace Using Procrustes Analysis in Statoliths of
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Form Disparity
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Abstract.
the b of ¢

L

‘l‘hupcptrepoﬂsmapikl stdy using, for the first time, a Procrustes type analysis of shape in explonng
d stawnliths. A total of 12 species of cuttlefish and squid (Decabrackia) trom the Medi-

terranean were analyzed, oa'ea os 18 homologous points {landmarks) chosen or the anterior statolith surface. For two
species (onc cuttlefish, one loliginad squid) size ranges were sufficiently large 1o reveal ontogenetic trends in statolith,

Comparisoas between species resulted in four well-defined scts of stmolith morphology

. respectively, to

corresponding
(1) sepiid cuttlefish, (2) Rossia (a large sepiolid squid), (3) myopsid squids, (4) ocgopsid squids and small scprolids.
The morphological “dissociation” of large and small sepiolids suggests a relation between statolith size and shape
“distinciness.” and draws attent:on 10 the possibly paccomorphic shapes st the lower end of the size scale

INTRODUCTION

Statoliths are calcareous partacles that are atached o an
epithelial recepior complex inside the paired statocysts of
cephalopods. They grow by penodic addition of aragonite
layers crystailized from the statocyst fluid. They are pan
of the macula/staolith system for the detection of gravity
and other limear scceleration. This gravity receplor system
functions along with a complementary angular accelera-
ton recepior system, which occupies the greater part of
the statocyst (Budelmadn et al., 1997). The statoliths have
been studied intensively since the beginning of the 1960
(e.g., Young. 1960: Clarke & Maul, 1962; Lombarte et
al., 1997). In recent years, much attention has been given
10 the growth layers observed in squid statoliths as po-
tential age markers (Jereb et al., 1991; Arkhipkin & Bi-
zikov, 1997, Bizikov & Arkhipkin, 1997).

Clarke & Maddock (1988a, b) came 1o the conclusion
that the shape of the statoliths depends litthe on their func-
tion and heavily on the phylogeny. In contrast, the overall
strocture of the statocysts apparently reflects rather
strongly the respective life style and locomotor activity
of a species (Young, 1988, 1989). Thus the question re-
mans open whether statolith form, cven if it appears 1o
depend hinde on the function of the statolith (Clarke &
Maddock, 1988b), might nevertheless reflect some phys.
cal constraums related to the movement of the endolymph
insade the statocyst.

Our study reconsiders the conclusion of Clarke & Mad-
dock (1988b) as to phylogenstic information provided by
statolith morphology, in (1) exploring marphospace pat-
terns ia statoliths of several decabrachian groups, consid-
enng vanability at different Jevels from intraspecific to
nlergroup (family) level, (2) assessing biological form
disparity between statoliths in terns of muorphological
distances that arc testable agaunst the phylogenetic trees
derived from molecular methods, and (1) identifying lixe-
ly homoplasies by companing traditional taxonomy, ex-
ploitation of molecular patterns and statolith morphology.
This approach should allow us to consider two cvolution-
ary aspects complementary 10 onc lnothcl. nmnely alap-
tive significance versus g fi of lith moe-
phology.

Form disparity needs to be described in morphological
terms applied 1o the dispanty defintion proposed by Raff
(1996), according to which disparity is the mcasure of
how fundamentaily different organisnes are. Methods of
geometric morphometry (Procrustes analysis) have
proved interesting on theoretcal grounds (Bookstein,
1991) and efficient in thewr appli S 10 vanouas 700-
logical groups (e g.. Tabachaik & Booksicin. 1990, Laur-
w oel al, 1994, Newe & Dommergues, 1995; David &
Laurin, 1996, Neige & Boletzky, 1997). These methods
are basad on the utilization of anatomacally conspicuous
posnts (landmarks seasu Socath, 1967, Bookstein ¢t al.,
1985; Bookstein, 19911 A given set of landmarks serves
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Table |
Traditional classification of the studied 1axa (after Mangold & Portmann, 1989), and number of individuzls (n) used for
analysis.
Order Suborder Famuly Subtamily B
SEPIOIDEA Sepixlec Sepia efficinadis Linnacus, 1758 n
Sepia eleguns &' Oxtugny, 1834 "n
Sepia arbigryana Férassac, 1826 "
Sepiolidae Rosyirnae Roxria macroroma (Delbe Chiaje, 1829) o3
Seprolinae Sepiefta neglecta Naef, 1916 o
Sepretta oweniana {Micficr, 1908) o
Sepinda sp. m
TEUTHOIDEA Myopsida Loliginmdae Loligo vwlgaris Lamarck. 1798 2
Allotenwthis media {Lingacus. 1758) il
Ocgopsid Enupl hid Abrabia veranyi (Ruppell. |1844) ()
Ommastrephidae Wicinae Niex coindenii (Véraay, 1837) W
Toduropsts eblanae (Ball, 1844) 02

as a morphological descriptor, Comparison of the relative
positioas of (hese landmarks warrants localizavon and
quantificavon of morphological differences between on-
togenctic stages, individuals, or tana. Such a representa-
tion 15 called a morphospace (Neige et al., 1997); here it
15 given m the form of a phenogram tor cephalopod stato-
liths.

MATERIALS a0 METHODS

Our analysis covers nine genera: four Scpioidea, five Teu-
thoidea (Table 1). This sample represents a wide range of
decabrachian diversity and covers the greater pan of taxs
studied recently with molecular methods (Boanawd et al.,
1996, 1997; Boucher-Rodoni & B s, 1996). All the
specimens were caught in the area of Banyuls-sur-Mers
(western Mediterranean).

Landmarks

Although the staoliths of decabrachiun cephalopods
show a wide variety of forms, their structure is sufficient-
ly constant 10 permit recognition of homologics. In our
study, homologies are derived from a subdivision of the
whole ssatolith in four hassc compartments according 10
the terminology of Clarke (1978): antachment area or
wing, venurnl rostrum, Jateral dome, and dorsal dome
(Figure 1A). Nevertheless our approach of morphology
wing landmarks is differemt from the one chosen by
Clrke & Maddock (19885) who ook hinear measure-
ments for subsequent processing by multivanale analysis.

In this study, only the aptenor ssds of the stawolith is
analyzed. Apan trom the fact that the anachment arca,
whach is one of the most impurtant structursl elements,
is entirely exposed only on the antenor side, this side has
the advantage of showang a clear partitionmg, which al-
lows ore 10 recognize a large ber of homolog:
poims (Figure 1By Since the positson of maximmem sue-
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face curvature in the lateral dome (Point 17) 1s used, vur
descriplor also provides some infurmucion on the relief
of the antenor face. Figure 1C gives the localizatwon and
assessment of the 18 landmarks as adopted m thus stedy,
taking into account the terminology of Roaksien (1991).

Data Acquisition and Morphometnc Treatment

Homologous paints, localized on camera Jucida draw-
ings of statoliths, were sﬂud wsing a digitizer
(3SPACE™ DIGITIZER). The permatting
form comparisons were achieved with the LSTRA algo-
cithm of the Procrustes program (David & Laurin, 1992).
The phenetic trees denved from a distance matnx, cal
culated with the Procrusies program (see Appendix |1, 2,
3). were obtained using the Fitch algormhm of the PHY.
LIP program (Felscnstein, 1990).

‘The first step of the analysis was 10 compare all the
individuals im pairs (Parwise analysis of Procrustes soft-
ware) within each species, In some cases, thi step could
allow onc 10 surmise an ontogenelic tread in statolith
morphology. To test the veracity of this observation, a
phenetic tree 15 established that summanczes all the par-
wise comparisons. If such a tend is confinmed, the sam-
ple is represented for the following interspecific analysis
by two categones: one for small specimens, the other for
large ones.

To compare species, an average mdividual 1s cakculated
(Consensus Analysis option of Procrustes soltware) from
all individuals included m the SPCCics, excepl in untoge-
netically marked specics where two average sndivaduals
are calculated: one for small specimens, the other for

large ones.
RESULTS
Variation within Species

For Loligo vulgans, f the largest inchvidual 15 com-
pared with the simallest, the adull statolih appears rela-
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A

Lateral dome

Ventral rostrum

: Wing fissure

: Wing shell

: Wing ventral indentation
: Main spur

: Wing dorsal indentation

Number Type Description

) 2 Medialmost point of wing spur

2 2 Medialmost point of wing fissure

3 2-3 Dorsalmes: point of wing shelf

a 2-3 Ventralmost point of wing shelf

5 1 Medial contact of ventral rostrum and wing

6 2 Lateralmost point of wing ventral indeatation

7 2 Medialmost point of main spur

8 2 Lateralmost point of wing dorsal indentation

9 3 hwamoflpuﬂleltol’nuh(s-w)mdmnmmcdiddge
10 2 Ventralmost point of ventral rostrum
n 3 Intersection of a parallel 10 the axis (10-12) and ventral rostrum
12 2 Lateral contact of lateral dome and ventral rostrum
13 3 Intersection of a parallel to the axis (12-14) and Jatcral dome
14 2 Lateralmost point of lateral dome
15 3 Imaucuonofapnw!omeuis(l&m)wdlaunlm
16 2 Medialmost point of lateral dome

17 2 Maximum swelling of dorsal dome
18 2 Dorsalmost poirt of lateral dome

Iagure 1

1oy 2

AS hology. B. L " of b

Bocksien, W‘Nb'ollk 18 homologous points used

tively wider (Figure 2). The tree constructed from the
distance mairix (Appendix 1) is arranged from the small-
est (o the largest individuals (Figure 3). Thus the feeble

phological during growlh is indeed a di-
rected ome. The same obtmns in Sepia officinalis. In our

ple, therc is progress shartening of the rostrum and
widening of the attachment ares (Appendix 2, Figure 4)
Thus for the inlcrspecific amalysis Loligo vulgaris and
Sepia officinalis ae represcnted by two categocies cach:

16
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poants vsed. C, Detaitions and respective 1ypes (sen

SMALL (smaller than 120 mum ML in L. vadgaris, smaller
than 130 mm ML in 5. officinalis) versus LARGE.

The statoliths of other species analyzed under (dentical
condwions (Sepia elegans, S. orbignyona, Alloteuthis me-
dia) do not reveal growth-related morphological modifi-
cations. Rossia macrosoma. Sepietta neglecta, S. oweni-
ana, Sepioia sp.. Abralia veramyi, Todaropsis eblanae,
Hilex coindetu are not rep 1 by sulhciently dafferent
mnges of sizes o allow an omogenctic analysis. Never-
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IS/'

. =1
ol g 8021
167 .
\ ¢ ~7 3
1%,
h 67 -4
Onginal species 12‘ 5
\|V X
Target species .« 9
| )
10

Loligo vulgaris —> Loligo vuigaris
(ML = 42 mm) (ML = 235 mm)

TA? =237
L0 — .
Original species Targel species
Figure 2

Ar example of companson usailg LSTRA fcomgusnen between
rwa individuals of Fofigs valgons of ddferest sizes) A Vecior
feld resuling from Procrustes ad B Prowesy wed
o this analyss

thedess, for flex coinderii, recent data from a very wile
range of sizes reveal an ontogenetic change of suaolith
shape (Gonzalez & Guerra, 1997). Our present data cor
respond to stage 2 described by these authors

Even when sexes were distinguishable in sullicsently
large numbers of individuals (Sepea elegans, S. orbigny-
ana, llex coindens), no scxual duporpliusm was detect-
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Size classes (mm)
@[42<ML<81)

DI82<ML<119])

@[120<M1 <157 )
O I58<ML<196 )
O[197<ML<235 |

198

@42
-@ 52

Figure 3

Fhenetic ree Sor Lotigo valgars showing the herarchy of stato-
Inh morphologies as 8 furctivn of mantle leagth (ML)

able w statolich morphology. males and females never
clustered separately in the phenograms

Vanation between Species

Purwise analyses among Joliginids (Alkaewhts medra
and Loligo wvulgaris) show that statolnhs of Allotewthin
media of any size resemble more closely the SMALL
Loligo vuigaris than the LARGE ones (Figure SA, B).
ifferences are rather modest (max. 247 = 1.58, Appen-
dix 3) and are expressed mainly by the overall foem of
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A | Sepiaofficinalis —> Sepia officinalis B
(ML = 48 mm) (ML = 191 mm) 170
——® 144
68
84
7
I— P Size classes (1)
L” @ (48 < ML < 23)
@5 O I84<ML<119)
959 @ 1120 <ML < 155)
3A2=1.37 | e O 1156 <ML < 191
Figure 4

A Compunsce berween 1w indissdoals of Sepra afficimalis of different mamile lengths. B Phenetic tree for Sepia
affw imalis showieg the Mcrarchy of sacolich morphelogies as 2 tunctice of waetlc length (ML)

the statohith, which is more skender in Allotewrhis media
and in SMALL Loligo velgaris, and by the lateral and
veniral cxpansion of the latcral dome, which is very
marked 10 LARGE Loitgo vwigaris. In contrast, the ven-
tral rostrum shows only very few morphological modifi-
cations. This result suggests an ontogenetic heterochrony:
Allotewiius media having paedomorphic statoliths com.
pared 10 Loligo vilgaris

The morphological differsnces between oegopsid
squids (Abralia veranyi, Ilex coindeii, Todaropsis eb-
lanae) are undepiable (max. LA’ = 338, Appendix 3),
but they do not affect the gencral pattern of statolith mor-
phology (Figure SC): the ventral rostrum is short, the at-
chment arca is long compared o the rest of the statolth,
the overall form is shender, and the lateral dome is rather
ndistinct

A comparison between the two teuthoid groups (Myop-
sada versus Oegopsida) reveals sotable differences (for
example a £A7 of 373 between LARGE Loligo wdgaris
and Niex comdets: Figure SD. Appendix 3). In compar-
ison with L velgaris, I coinderii bas statoliths in which
the rostrum 1 markedly reduced, the lateral dome trun-
cated laterally, but well developed dorsally and ventrally,
and which has a loager anachment area.

The three species of Sepia Limnacus, 1758, have very
similar statoliths (max, 487 = 153, Appendix 3), always
with a lateral dome formung o very distinet subsphencal
structure (which sets them apant from all the other taxa
studied), a long and broad rostum showing o truncated
or broadly rounded end. and a large. massive anachmes
arca (Figure SE). Ihe Sepeolinae torm another group with
high morphological coberence, alihough uscrspecics dis-
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tances are larger (max. £AY = 249, Appendix 3). Their
statoliths are characterized by 1he lack of a ventral ros.
trum (which implies superposition of points 8, 9, 10, 11
Figure 5F). a swongly (especially dorsally) reduced at-
tachment arca, and by a well-developed dorsal dome.
which is only poorly demarcated from the keral dome.
however. The overall outline is slender in the statoliths
of the Sepeolinae

The analyses reveal particularly marked differences be
tween Sepudue amd Sepiolinae (max. 47 — 505, Ap-
pendix 3). An intermediary position between these iwo
sets iy helk! by the seprohd Rossie macrosoma (Figuee 5G.
H), which appears closer (o the sepiids (max. ZA7 = 302,
Appendix 3) than 10 the Sepiolinae (max, A° = 443,
Appendix 3). Apant from the lack of a (typically sepiid)
subsphencal luteral dome, the main dilference between
Rossio macrosoma and sepud staoliths i3 the smaoller ros-
trum with a more rounded end and a wider lateral dome

Moreover, the pairwise analyses performed between
Sepia elegans and Rossta macrasoma, on the one hand
(see Figure 5G). and betwoen Lovigo vielgaris and Rossia
macrosoma. on the other (Figure 51), highlight the inter-
mediary position ul R, macrosoma between the Sepridae
and myopsul Tewthondea. In contrast, the Sepsolinae ap-
pear closer o the oepopsid Teuthosdea, as shown hy the
companson between Mlex coindetti and Sepletia oweni-
ana (Figure 5))

DISCUSSION

The pheectc tree derved from the distance matnx (Ap-
pendia 3) gives a Mative repr ion of relations
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Lohigo vulgaris (Small) >
= Alloteuthis mecia

Loligo waigaris (Large) >
Allctenrhis media

A2 =158

[llex coindetia —>
C Todaropsis eblanae]

Lodige vulgaris (Large) —>
D ~ lilex evinders

Sepia elegans >
E Sepra officinalis {Lange)

YA2 = 1.36

Seprenia oweniena  —>
F Sepietta neglecil

YA2=1.31

Sepia elegans —>
G Rossia macrosoma

3A2=228

RO3 545 MOCTOSOM =
H Sepretta owenana

Loligo vuigaris (Large) —>
l Rossia marrosoma

Hllex coimdetai >
J Sepretta oweniana
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between statolith morphologies in (he species studied
(Figure 6). It reflects many of the laxonomse divisions
wraditionally accepled (Voss, 1977; Mangald & Porumann,
1989; Swecney et al., 1992)

For the Teothaidea, the phenetic tree 1opalugy obtaincd
with our method suggests a cheir separalion of Myopsida
(with Joliginid gencca Loligo Lamarck, 1798, and Alio-
seathis, Wilker, 1920) and Oegopsida (represented by
wo families, the Enoploteuthuse with Abralia Gray,
1849, and the Ommastrephidae with Jliex Steemstrup,
1880, and Todaropsts Girard, 1890) In cuntrast, the Se-
piocidea do not chuster. Sepia and Rossia macrosoma. o
e one hand, differ from the Scpolinae (Sepiola Leach,
1817, Sepictia Naef. 1912), on the other. Thus the stalo-
mohhesm:lmemlndumuaummphob-
gies, which d 10 the Rossunac and Scpioli
respectively.

Clarke & Maddock (1988b:182) concluded that stato-
mluuelycmuimnmdmmncwm
general systematic stklies. However. for the Sepohdac,
they note that Heteroteuthis and Rossta are closer to the
Sepiidae than is Sepiola.

The morphological similarity between the statuliths of
Rossia macrosoma and Sepia could be related to similar-
ities in both animal and statclith sizes between Sepia and
Rossia macrosoma, but the adult size of Hereroteuthis
Gray, 1849, is closer to that of Sepwola or Sepietra. Thas
mmhwhmﬂmmmswmmmdﬁ-
parity between the statolith morphologies of Rossiinae

and Sepiolinas i relation 10 < Like-
wise, the morphological similarily berween statoliths of
Sepioli and of oegopsid squids could be related to

similarities 1n statolith size, but 1t cannot be related to the
adult sizes of the animals, which are very different. Thas
the question anses whether this similanity of statolith
morphology might reflect a close phylogenetc relation-
shhmsbutuhamudlnlehmwtﬂapb
lished data, and especially with a close look at idiosepius
Steenstrup, 1881
Vanous data now call for a redeh (or aband

ment) of the higher taxa Sepiodes and Teuthodea. With-
in the Teuthoidea, the suggesied transfes of Chrenopteryx
Appellof, 1890, from the Oegopsada to the Myopsida (to
join the loliginds, as suggested by Young. 1991, and
Brierley et al., 1996), 1s a minor change, but it may fore-
shadow greater rearrapgements. The removal from the
Seplokdea, either of the Sepiolidac together with the Se-
piadasiidac and the Idiosepisdae (Fioron, 1981). or of the
Seprolidae with the Idiosepisdae only (Clarke, 1988), has
already kaunched a re of scpiolid relatonship

(Boletzky. 1995). The resulting systematic changes withan
the former Sepioidea, or withm the Ducabrachia as a
whole, are now highlighted by the pussible wansfer of
Idiosepins 10 the Ocgopsida based on auchectide and ama-
no acid sequences processed with the Neighhour Jouing
method, Bornaud et al (1997)

Provided that this new position of Jdiosepius is not due
w0 an anefact of data processing (especially relating o
use of a distance method), 1he similasity of the staoliths
of Idiosepius (Jacksor, 1988) with those of Sepiolinae
suddenly appears in new light Indeed theve statoliths are
similar not only 1o those of Sepolinae, bul also to thise
of ommastrephid and enoplotewhid squids. Of course,
this observation should pot be taken to mean hat the
Sep'oinlﬂotuwwholelmﬂy&p'ohdlcwwldnow
have to follow in the wake of Idiosepéus in view of the
other similaritics (cf. Fiorond, 1981: Clarke, 198%).

In contrast to the new position of Idiosepius suggesicd
by the above-mentioned molecular study, phylogenctic
relationships of the Sepiolidae change deponding on
which subfamilies are included in the analysis: when rep-
rescoted by Sepretta and Meteroteuthis the Scprolidac
chuster with the Scpixdac (Bonnaud et al.. 1997). when
represented by Kossia Owen, 1834, and Sepiclu, they
cluster with a group cunlaining ommastrephids along with
Joliginkls and sepisds. the fatter (wo formrng terminal ¥is-
ter groups (Boucher Rod 1 & B d. 1996)

An interesting paralle! appears in the distnbution of
morphological characters in Gecabrachian spermacozos.
Healy (1989, 1990) obscrved that the respective forms in
the cuttlefish Sepia. in the loliginids Loligo and Alloteu-
this, and in the sepiolids Rossia and Sepiena are similas
for the diff: jation of a mitochondrial spur at the fla-
gellar basis. In comrast, the acrosome comes i Iwo
forms, oae (rousnded) showing greater sinmilanty between
sepiid cutthefish and loliginid squids., 1he other (clongate)
showing greatee similarity between differcnt sepiohids (in-
cluding Heteroteuthis). However, the spermatozoa of Her-
erotewshis are diflerent from those of Rosvaa und Sepictta.
they have a perillagellar mitochondnal slecve mstead of
» mitochondnal spur Surprisingly, this mitochondnial
sleeve is very similas %o what exists in Sprrula Lamarck,
1799, whereas the (clongatc) acrosomes of spirulid sper-
matozoa are in their ruen similar 1o those of the sepiolid
spermatozoa in general. But other morphological and mo-
Jecular data do oot suggest Spirula 10 be the closest el
ative of sepiolids.

1n both instances, statclth moephology and spermato-
zoun morphology, one has (o cope with a4 mosaic of fea-
tures. This situation pecessitates a careful reassessment of

Figure 5
Swine cxamples of pairwne CONpansons selected to Wlustrate the morphological diffcrences witkin stwdied Deca-

bracha
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/
Sepia officinalis (Smll) \,
Sepia officinalis (L-;e) —
Sepia orbignyana @a
)
Loligo vulgaris (Large) <>
Loligo vulgaris (Small) @
| mm
[~ Alloteuthis media \
0 Abralia wrm,i
Sepioidea

Sepiidac @ —c  Illex coindetii
Sepiolidac ‘

(Rossiinze)

(Sepiolinae) . — Ta!:m;m.l

Teuthoidea blance
(Myopsida) o
Loliginidae ) ( ‘
(Oegopsida) Sepietta neglecta gb

Enoploteuthidee D / .
Ommastrephidae Sepietta oweniana \}b

(Mhcinae) Z

Figure 6

Phenetic tee comstrucied from the quantification of difterences and aimilarises in the sesoliths of 12 analyzcd
species. All sasoliths are drawe 1o the same scale Note the averall size decrease from the tan s the bosiom of the

figure
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each of the characiors idered. As 10 lith moe-
phology. the subglobular shape of the Jateral wing n Se-
pia then appears as a truly distinctive teature fa hkely
synapomorphy) that is much more significant as a phy-
Jogenetic signature than the overall siructure of the suato-
luh. For the rest, i is the lack of such distincuive features
that leads to an ostensible mixture vl systematic groups,
similarity of form being inversely related to statolith sze
(Figure 6) Moge data from the subfammly Rossiinac, cs-
pecially from the small juvenile statoliths. are peeded
see whelber U statoliths of e Sepiolinue represent pae-
domaorphic forms denved from an ancestral sitwation clos-
er to that of Rossic, or whether the laner resubs from
hypermorphosis  sensie Gould (1977). Complementary
sels of ontogenciie data from the Heteroteuthinae might
also be instructive

OF course, staoliths have 10 be viewed also on the
background of statocyst marphology ard related func-
vonal constraints. Describing the different statocysts in
the theee subfamulies of Sepiolulec. Young (1989:224)
noted that the statocysts are basicaily all alike in being
the shoncst among all cephalopods relative v volume
Only in Rosvia, some emphasis on the honzonta! channc)
occurs (supposedly related 10 turming n the yawing
plane). Dascriminant analysis separates these stalocysis
from those of Sepra and places them close 10 thase of the
pon-buoyant tcuthosls. Perhaps this description of the
statocysis provides some insight into the pecubiar form of
statolsths in Resyie; the well-developed lateral wings
might reflect the emphasis on the honzontal channel and
s supposed role i monnoring twrning in the yawing
plane 1t also haghlights similanties between seplolids and
non-buoyant teuthosds such as Joliginils, ommastrephids,
and enoplotenthids.

In conclusion, morphological studies using Procrustes
analysis do not escape the inberent limitatons of phenetic
clustenng 10 phylogeny ton (de Qued &
Good, 1997} In contrast, morphospace defined by Pro-
crustes analysis based on different ontogenetic sirges pw-
vides a highly objective (reproducible) rep
specilic structurces through developmental tume. This aml
ysis sharpens our view for detecting trends in ontogenetic
form change and for relating them to the funcuonal in-
wgration of organ complexes. More detalled knowledge
ol' 'Ihy\nnl (espaxally rheological) sulucy«huwllh -

ap ) 1m il may
ynld new chm« siate defimitions (ha m phylomm
wally signibicant.
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Appendix 2
Distance matrices (E4%) for 11 individuals of Sepea offi-
cimalis (#: collection pumbers).

PO44 POM6 FOST RO48 SOS0 F112 F193 104 8106 3117
#045 155

047 1956 120

#0458 176 146 198

#0190 1R 120 N

#1112 154 119 110 002 145

113 920 120 120 14 182 107

M4 T20 140 128 B 19 183 ')

#1156 156 089 109 138 168 135 110 146

#1117 157 143 130 150 155 134 128 129 1482
134 128 146 095 137 139 131 137 116 140 108

Appendix 3
Distance matrices (£3°) for 12 decabrachian specics studied.

Amed lcoin  Seleg Soty Sepsp LwiS Lwil  SoftS  Soll  Fmecr Seegl  Sowen Todsp

Sedeg v~ L]
e 51
Sorty 342 53 7
Sepap 443 418 472 GO6
WulS 115 331 288 30 427
v 188 a7 2n 244 4 1
SoMS 341 S 15 14 51 an 249
SoM. 363 549 136 o098 482 33 268 110
Rmac 301 443 228 274 443 256 239 302 29
Snegl 249 287 444 408 247 3538 364 ¢62 436 aAM
Sowon 211 252 455 478 249 308 234 467 46T d87 ™,
Tokg 363 174 570 676 40 A8 418 583 €02 488 303 277
Avera 215 338 430 437 405 315 349 <30 429 447 AT77T 365 308
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Disparity of Beaks and Statoliths
of Some Coleoids:
A Morphometric Approach
to Depict Shape Differentiation
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Unterschiede der Schadbel und Statolithen einiger Coleoiden:
Eine morphomelrische Anndherung
an Gestaltdifferenzierung

Die Morphologien des Schnabels uad der Statolithen reprasentativer Proden von Arten des Kladus Coleosdea wurden verglichen und
2ueinander in Beziehung gesetzt. Unterschiede awischen den Spezies wurden mit Hilfe einer Naherungsmethode quantifiziert. die auf einem
Markierengssystem beruht. Die erhaltenen Stammbdume wurden als morphologische Karten betrachtet, mit deren Hilfe die morphologische
Ungleichheit analyssert werden kann. Die Resultate zeigen
1) groBe Unterschiede zwischen Octopoda und anderen Formen,

2) gute Ubereinstimmung inmerhalb des Kladus Oegopsida, dessen Spezies nicht unterschesdbar beisammen legen und
3) eine doppeldeutige Position der Sepioliden, die mit Sepiiden (oberer Schnabel) oder Myopsiden (unterer Schnabel) zusammengefasst
werden kdnatea oder autgrund der Statolithem in zwei getrennte Cluster gesplittet werden kdnaten.

Abstract

Beak and statolith morphologies of reprasentative samples of species belonging to the coleoid clade are compared and contrasted.
Ditferences between species are quantified by a landmark-based approach, The phenelic trees computed are considered to be morphologscal
maps from which 10 analyze morphological disparity. The results indicate
1) large ditferences in shape between the octopods and other forms,

2) good coberence of the oegopsid clade whose species are invariably clustered together, anc
3) an ambiguous position for the sapiolids which may be clustered wih sepiids (upper beak), myopsids (lower beak), or split into two
separate clusters (statolths)

*) Author's address: Dr. Pascas Nece & Dr. Jean-Louts Dowmingues, Centre des Sciences de ka Terre & UMR CNRS 5561 Biogdosciences-Dijon,
Universaé de Bourgogne, 6 B Gadriel, F-21000 Dyjon.
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1. Introduction

The concept of morphological space is especially useful
for understanding how the disparity (morphological ex-
prassion of differences) of a set of organisms is structured
and consequently for interpreting shape changes in terms
of evolution or adaptation: disparity is the measure of how
fundamentally different organisms are (RarF, 1996). It is
considered here 1o be a complement to the traditional ana-
lysis of taxonomic diversity. To be as useful as possible, the
morphological space (representing disparity) must be
based on quantification of the shape differences among
the taxa under study. The result is a description in terms of
morphological diversity metrics that is different from the
strictly taxonomic description or from phylogenetic diver-
sity metrics (Roy & FOOTE, 1997). This concept is illustrated
here by exploring the disparity of some coleoid beaks and
statoliths. Statoliths are calcareous particles whose shape
is suspected to depend kttle on function but very much on
evolutionary relationships (CLAAKE & MADDOCK, 1988). Sta-
toliths are involved in detecting gravity and in linear ac-
celeration. Beak shape might be expected to be related
principally to feeding habit, and less to evolutionary rela-
tionships. However, as suggested by CLARKE & MADDOCK
(1988), there do not seem to be sufficient differences in the
food of the cephalopods (at least for their sample) to ac-
count for shape differences of the beaks. They reached the
conclusion that lower beak shape could be a very useful
pointer to relationships among the living coleosds.

The present study quantifies similarities and differ-
ences in shape of these two features. Three morpho-
spaces are computed for:

1) upper beak (lateral side),
2) lower beak (lateral side) and
3) statolith (anterior side).

These three morphospaces are then compared and
contrasted, their differences discussed and placed in the
context of phylogenetic relationships within the coleoid
clade.

2. Material

Our analysis covers 13 genera, four belonging to the Se-
ploidea, seven to the Teuthoidea and two to the Octopoda
(Table 1). This sample covers a wide range of coleoids in-
cluding many taxa recently studied by molecular methods
(BonNALD et al., 1996, 1997; BoucHER-ROCONI & BONNAUD,
1996). Two different sets of the 13 genera (n1 and n2 in
Table 1) are used in the two analyses (respectively stato-
liths and beaks) depending on the state of preservation of
the material. However, sufficient overlap occurs 1o allow
comparisons between beak and statolith disparity. All the
specimens were caught in the area of Banyuls-sur-Mer
(Western Mediterranean).

3. Method of Quantification

Methods of geometric morphometry (Procrustes ana-
lysis) have proved interesting on theoretical grounds
(BooksTEN, 1991; ROHLF & MaRCUS, 1993) and effective in
their applications to various zoological groups (e.g. see
NEGE & DOMMERGUES, 1995; EL HaRIR ot al., 1996; NEYGE &
BowETZxy, 1997; NeiGe, 1999, for examples on cephalo-
pods). These methods are based on the utilization of ana-
tomically conspicuous points (landmarks sensu SNEATH,
1967; BOOKSTEIN et al., 1985; BOOKSTEN, 1991). A given set
of landmarks serves as a morphological descriptor. By
comparing the relative positions of these landmarks it is
possible to localize and quantify morphological differ-
ences between ontogenetic stages, indwiduals or taxa.
Such a representation is termed a morphospace (NeIGE et
al., 1997; Rov & Foore, 1997). Landmarks are localized on
drawings of the specimens, and their coordinates deter-
mined in a two-dimensional referance system.

In the present work, the LSTRA technique (Least Square
Theta Rho Analysis) was applied using MacMorpho/Con-
sensus software (Davo & Lavmn, 1996). The technique
consists in superimposing, with the best possible fit, the
set of points of one shape over homologous points of the

:c::{‘sting:mn of the studied taxa (atter MawGoL0 & PoaRTMANN, 1980), and number of individuals used for analysis (a1 for statoliths and n2
r o
ORDER SUBORDER | FAMILY SUBFAMILY nl n2
Sepioidea Sepiidae Sepia officinalis 1 03
Sepia elegans 11 03
Sepia orbignyana 11 03
Sepiolidae Rossiinae Rossia macrosoma 03
Sepiolinae Sepietta neglecta 05 01
Sepietta oweniana 07
Sepiola sp 01
Teuthoidea | Myopsida Loliginidae Alloteuthis media 31 11
Loligo vulgaris 32 13
Oecgopsida Enoploteuthidae Abralia verany 01
Omnastrephidae | Illicinac Illex coindetii 09 06
Todaropsis eblanae 02
Todarodinae Todarodes sagittatus 01
Histioteuthidae Histioteuthis sp 01
Octopoda Incirrata Octopodidae Octopodinae | Octopus vulgaris 02
Eledoninae Eledone cirrhosa 02
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other shape, regardless of size and orientation (SNEATH,
1967; BooksTew, 1991). The remaining differences are
then characterized by a vector field extending from each
point of one shape to the homologous point of the other
shape. The distance between the two shapes may also be
expressed arithmetically (in standard deviation units) as
the sum of vector lengths (£4). The set of such distances
between all the taxa taken two-by-two forms the distance
matrix. The distance matrices can be converted into
phenetic trees, allowing the morphologically closest taxa
to be grouped together. Phenetic trees were calculated
here with the Fitch2 algorithm of Phylip2 software
(FELSENSTEIN, 1995). This algorithm seeks out the non-
rooted tree and estimates the length of the branches pro-
viding the closest fit with the distance matrix. The nodes
obtained between taxa do not represent ancestral states
but merely degrees of morphological similarity.
Supplementing the computation of phenetic trees,
simultaneous analysis of all individuals makes it possible
to visualize the set of morphologies expressed. This was
done using the generalized least square technique (GLS,
BooksTem, 1991) computed with the GLS option of Mac-
Morpho/Consensus software (DAvio & Lauvsrw, 1996).
Here the difference between each individual and the mean
consensus individual (calculated from the entire popu-
lation) is represented by a straight bar. The shape of the
bar cloud at each landmark indicates whether there are

any preferential shape changes at the scale of the pop-
ulation.

4. Results

4.1. Beaks
4.1.1. Data Acquisition

Following CLARKE (1986), a strict laboratory examina-
tion of samples was made. Beaks were extracted from
fresh or thawed specimens, and then stored with the re-
mainder of the specimen in alcohol. Camera lucida draw-
ings were used for the analysis. Specimens were at-
tributed to genera and species based on classical charac-
ters (e.g. general shape, tentacular club organization) ex-
cluding beaks.

The recommendations of CLaske (1986) were followed,
namely, using the same axis of projection for all the draw-
ings, and constantly wetting the beak with water to pre-
vent major distortions when drawing (see CLARKE, 1986:
Fig. 5). However, we did not follow CLARKE (1986: 9) with
regard to the statement that

" ... in maost instances it is only necessary to identify and

measure either the upper or the lower beak since they will

give the same information. "

On the contrary, we constructed two independent
morphospaces for the upper and lower beak so CLARKE'S
claim could be tested,

Table 2.
Descriptson of landmarks defining beak shape
UPPER BEAK LOWER BEAK
Point | Description Point | Description
1 Antenior tip of rostrum 1 Anterior tip of rostram
2 Position of jaw angle 2 Position of jaw angle
3 Anterior contact wing/lateral wall 3 Maximal curvature of shoulder
B Daorsal contact wing/lateral wall 4 Dorsalmost poist of wing
5 Postenior end of hood 5 Dorsal contact wing/laseral wall
6 Tangent point (anterior) oa bood to the axis 1-5 6 Ventral contact wing/lateral wall
7 Tangent point (posterior) on laeral wall 10 the axis 1-5 |7 Tangent point (ventral) on hood to the axis 1-6
8 Maximal depression between points 7 and 9 8 Maximal depression between points $ and 9
9 Postenior end of lateral wall 9 ‘Tangent point (posterior) on kateral wall to the axis 1-6
10 Maximal curvature of the crest 10 Posterior end of lateral wall
hood
crest
A N rostrum
lateral shoulder
wall wing
Posterior Anterior
rostrum
Vi
shoulder
lateral
wall wing
Text-Fig. 1.

Beak morphology in lateral view (A) and location of upper (B) and lower (C) beak landmarks.
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Text-Fig. 2

Comparison of the upper (A & B) and lower (C) beaks for the entire population.
V«y differently shaped ocloooa beaks produce the long vectors for upper beaks luuurm in B: black vectors for ouopoa Qrey for amn

The landmarks selected 1o describe beaks are depicted
in Text-Fig. 1, and described in Table 2. This description
adopts the conventional morphology used by earlier
workers (e.0. NAEr, 1923; CLARKE, 1962, 1986),

4.1.2. Morphospace

As a first step, a generalized least square (GLS) analysis
was performed in order to explore the structure of the da-
ta. This computation allows all the individuals of a same
morphospace 1o be compared (Text-Fig. 2). Each line re-
presents the distance after adjustment between the mean
individual (first target calculated from all individuals) and
each indwvidual (second target). These lines represent
vectors of deformations at each point between the two
targets. The longest vectors are for upper beaks (specifi-
cally for points 1 and 5), ylelding an anisotropic distribu-
tion of vectors for some points (e.g. points 1,2,3,5,6, 7).
The distribution of vectors for points on lower beaks
seems comparatively isotropic (i.e, well distributed
around mean shape), suggesting only slight differences of

shape within the sample. Comparison of upper and lower
beak morphospaces therefore suggests a better struc-
turation of shape for the former. The longer vectors are
generally associated with the large differences in shape
between octopod and decapod clades. This is illustrated
for four points of the upper beak (Text-Fig. 2). Ocfopus and
Eledone beaks are distinguishable from decapod beaks in
having a short rostrum and hood.

The next step was to detect intraspecific variability for
species represented by several individuals (see Table 1).
No clear ontogenetic or sexual pattern was discovered for
the range of size under study. Thus for interspecific
comparisons, a mean shape was calculated for each spe-
cies (GLS procedure) represented by more than one spec-
imen. For others, the single specimen was considered to
be representative of the shape of the species.

After computing the distance (the sum of vector
lengths) between all species two by two (LSTRA pro-
cedure) for upper and lower beaks, two phenetic trees
were constructed.

Text-Fig. 3.
Phanetic tree comput-
od 1o upper beaks
The horizoetal bars
show  moephological
distances  between
species
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The upper beak tree (Text-Fig. 3) confirms the large dif-
ference between the octopods (Octopus vuigarss, Eledone cir-
rhosd) and the decapods (see length of bar A, Text-Fig. 3).
In short, shape modification from octopods to oegopsids
Is marked by increases in the rostrum, hood and wing to
the detriment of the lateral wall. Within the decapods, a
complex pattern can be seen, despite the general ar-
rangement into Sepioidea - Myopsida - Oegopsida. The
difference in shape seems to be greater between the latter
and the two former (compare length of bars C and D,
Text-Fig. 3). Although the nodes reflect the differentiation
between these three main groups, there is still a large dis-
tance between Sapia elegans, Sepia ovbignyana and Sepielfa ne-
glects on the one hand and Sepla officinalis, Loligo vwigaris and
Allotewthis media on the other hand.

The phenetic tree for the lower beak is less informative
(Text-Fig. 4). The arrangement is slightly disrupted, with
an exchange of position in the tree between Alloleulhis medis
and Sepiefta neglecta. Consequently three main groups oc-
cur: octopods, sepioids plus myopsids, and cegopsids,
separated by a relatively long bar (see bars A and B,
Text-Fig. 4). Shape alteration from octopods 1o oegop-
sids is marked by modification of lateral wall shape (long
and narrow for the former, short and wide for the latter),
and by modification of jaw angle (indistinct and near the
rostrum for the former, proncunced and distant from the
rostrum for the latter). The fact that upper and lower beaks
do not yield exactly the same trees suggests that each
provides complementary information and warrants indi-
vidual study, contrary to the assertion of CLARKE (19886).

4.2. Statoliths

Disparity of statoliths has been studied in detail else-
where (DOMMERGUES et al,, 2000). Only the general results
will be reported here for guidance.

1 Octopus vuigaris S\

Text-Fig 4.
Phenetic tree computed for lower beaks.
The horizostal bars show morphological distances between speces.

Table 3.
Description of Liadmarks defining statolith shape

STATOLITHS

Description

Medialmost point of wing spur

Medialmost point of wing fissure

Dorsalmost point of wing shell

Ventralmost point of wing shelf

Medial contact of ventral rostrum and wing
Latcralmost point of wing ventral indentation
Medialmost point of main spur

Lateralmost point of wing dorsal indentation
Intersection of a line parallel to the axis 5-10 and
rostrum medial edge

10 | Ventralmost point of ventral rostrum

1 Intersection of a line parallel to the axis 10-12 and

g
2

e - e

ventral rostrum

12 | Lateral contact of lateral dome and ventral
rostrum

13 Intersection of a line parallel to the axis 12-14 and
lateral dome

14 | Lateralmost point of lateral dome

15 | Intersection of a linc paralle] to the axis 14-18 and
lateral dome

16 | Medialmost point of lateral dome

17 | Maximum swelling of lateral dome

18 | Dorsalmost point of dorsal dome

4.2.1. Data Acquisition

In this study, the anterior side of the statolith was ana-
lyzed. This side has the advantage of showing a clear
partitioning, ing a large ber of homologous
points can be identified. The locations of the 18 land-
marks adopted in this study are shown in Text-Fig. 5, with
descriptions in Table 3. As with the beaks, the chosen
points take into account traditional morphology as de-
scribed by earlier workers (e.g. C LARKE, 1978; CLARKE &
Mapoock, 1988). Because octopod statoliths are shaped
very differently (see CLankE, 1998: Fig. 2), this clade is
omitted here.

4.2.2. Morphospace

A similar approach to the foregoing one was used, the
main difference being that an ontogenetic pattern was
found for Sepia officinalis and Loligo vulgans. These two spe-
cies were therefore included twice in the subsequent ana-
lysis (one shape for small and another for large speci-
mens). The phenetic tree obtained (Text-Fig. 6) reflects
overall many of the traditionally accepted taxonomic di-
visions. The separation between myopsids and oegop-
sids stands out clearly (see bar C, Text-Fig. 6). Sepiids are
clustered together and stand closer 1o myopsids than to
oegopsids. By contrast, the Sepiolidae are not clustered.
While Aossia macrosoma occurs in an intermediary position
between sepiids and myopsids, the Seplolinae (Sepielfa,
Seplold) are clustered near the cegopsids. This reflects the
ambiguous position of members of the Sepiolidae and
questions the validity of the Sepicidea order (grouping
Seplidae plus Sepiolidae), already discussed by several
authors (see BoLeTzky, 1995). Shape differences between
sepiids and oegopsids are marked by
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Text-Fig 8

Statolth morphology in A
anterior view (A) and loca-

tion of langmarks (8)

1) a drastic modifi- Lateral
cation of the lat- dome
eral dome (bul- Ventral
bous for the sepi- rostru
ids, less marked m
for oegopsids),

2) development of the attachment area, ventrally, and
3) achangeintherelative position ofthe attachment area
compared with the remainder of the statolith,

5. Conclusion

Similarities can be recognized in the patterns of the
three phenetic trees. First is the split between Octopoda
and the other orders (Sepioidea and Teuthoidea). This
split Is quantified here for beaks only. However, the fact
that it was not possible to find homologous points for the
statoliths of these two groups emphasizes their wide dif-
ferences. Second is the consistently close clustering of
the oegopsids reflecting similarity within the group and

distinctiveness from other species. Third is a varying de-
gree of mixing between species representing Sepicidea
and Myopsida. This is particularly the case for the Sepio-
lidae, which are clustered with sepiids (upper beak),
myopsids (lower beak) or split into two separate clusters
when the sample of species is larger (statoliths). This ana-
lysis therefore suggests, on the basis of two different
h ters, that sepiolids do not constitute a coherent
morphological group. This was also observed by HEALY
(1990) from spermatozoa shape. Genetic data also pro-
duce different sepiolid clustering depending on the spe-
cies under study (BoucwER-ROCONI & BONNAUD, 1996;
Bownnauo et al., 1997).
Finally, the present study suggests systematic diversity
and morphological disparity approaches are complemen-
tary. The former establish coherent sets

AMM@

Loligo vulgaris (Smakl)
Lofigo vulgaris (Large)

of clades to be grouped (e.g. on the basis
of morphological, ecoclogical or geo-
graphical data) whereas the latter analyze
similarities and differences of shape for
commeon features and authorize compari-
sons with external data (e.g. shape versus
genetics) and also within morphological
data (comparison of different features
within the same set of species).

We now consider that the time has
come to combine complementary inves-
tigations of the coleoid clade with the
same dataset of species (as done by
OGDEN et al. [1998] for octopodids). A first
interesting focus could be the position of
sepiolids which is clearly ambiguous in
traditional systematics. A combined use
of comparative anatomy and shape dis-
parity analysis in the context of adult and
ontogenetic variation would be particu-
larly valuable in exploring the process of
differentiation within clades (e.g. hetero-
chronic). Subsequent comparison with
phylogenetic relationships inferred from
molecular studies would authorize inves-
tigation of the patterns of differentiation.

Text-Fg. 6

Phanetic tree computed for statoliths

The horizostal bars show morphological distances
between species
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Existe-t-il une crise au passage Lias — Dogger chez les ammonites?
Approche morphométrique par quantification de la disparité morphologique
Pascar. NEIGE', SERGE ELMI® et Louis RULLEAU®

Mors ciés. - Ammonmites, Toarcien, Aalé Disparité phoogique, Morphométric

Resumé. ~ Les changements de forme observés chez les ammonites & la limite Lias - Dogger (Toarcien - Aalenien)
sont analysés. Les deux deniéres zones du Toarcien (Pscudoradiosa et Anlensis) et la premiére de 1" Aalénien (Opali-
num) sont prises en compte, Elies forment un ensemble de sept sous-zones qu: représentc une durée totale d'environ 2
Ma. Nous avons sélectionné pour cette étude antant d"espéces que nécessaire dans le but de couvrir de maniére exhaus-
tive I'ensemble des morphologies presentes @ 1"échelle de la sous-zone ¢t du monde, suil en tout 04 espéces caracléns-
tiques, Notre travail est fondé sur une analyse morphométrique visant i quantifier la disparité morphologique des
ammonites (di ion morphologique de la biodiversite), et non la diversité t omique (dimension t omigue de
12 biodiversité). Chaque espéce est décrite par 35 paramétres morphologiques (30 correspondant @ la fin du phragmo-
odoc et 5 i la loge d'habitation). La disparité morpbelogique est exprimée graphiquement par des espaces morphologi-
ques (plans factoricls d'une analyse factoniclle des correspondances) ot arithmétiquement pur le calcul d'un mdice
d'occupation de ces espaces (somme des variances des 15 premiers axes factoricls, représentant 90% de Iinformation
contenue dans la matrice d’origine). Fn tenant compte des extensions stratigraphiques (FAD cf 1AD) des 64 espéces
sélectionnées, il est possible d'étudier I'évolution de ces espaces morphologiques & I'échelle de la sous-zone. Les ré-
sultats montreat que pour 1'ensemble des Ammonoidea la plus faible occupation de espace morphologique corres-
poad i la sous-zone i Levesquei (base de la zone & Pseudoradiosa), la plus forte aux sous zomes & Complum et
Bifidatum (fin de la zone & Opalinum). Entre ces deux extrémes, la disparite morphologique augmente plus ou moins
rapidement, sans changements particulierement brusques a la limite Lias - Dogger. Ces résultats indiguent que la li-
mite Lias — Dogger telle qu'elle est envisagée actucllement n'est pas le moment d'une crise majeure pour les ammoni-
tes, mais qu'elle s'inscrit dans un événement de plus grande ampleur qui démarre deux zones auparavunt (zone @
Pseudoradiosa) et qui continue aprés (base de la zone & Opalinum). Cet événement ~ qui sc deroule sur rois zones
Jd’ammonites - est curactérisé par un accroissement important et progressif de la disparité morphologique.

Crisis — What crisis ? Quantification of the morphological disparity of ammonites at the
Lias-Dogger boundary

Key wonds — Ammonhes, Toarcian, Aalenian, Mosphological disparity, Morphometry.

Abstract. — Morphological changes observed in ammonites at the Lias — Dogger (loarcian - Aalenian) boundary ore
analyzed here, The study covers all known ammonites worldwide over some 2 m.y. (Ihe last two biozones of the Toar-
cian * Pseudoradiosa and Aalensis and the tirst biozone of the Aalenian: Opalinum). Ammonite taxonomy at this
boundary is still open 1o question, the main disagreements being over groupings at family or super-family level The
evolutionary schema developed by Tintant and Mouterde [1981] shows two main sets of Ammonitina for the time: (1)
the dominant Hammatocerataceae (Graphoceratidac = Hammatoceratidae) and (2) the final representatives of the Hil-
docerataceae, Two conservative ammonile stocks coexisted alongside these Ammonitina : Phyllocerating and Lytoce-
catina. The ammonitcs under review are those that made the transition from the atypically Liassic stock» to the
 post-Lisssic stock» prefiguring all subsequent Jurassic ammonites.

A morphometric procedure is used to quantify ammonite morphological disparity rather than taxonomic diversity, A
sct of 15 characters were idered, sponding to the end of the phragmaocone and to the body chamber. We selec-
ted 64 morphologies covering the entire range of shapes found at the subzone scale. Morphological disparity is expres-
sed graphically by morphospaces (first factorial plane of correspondence analysis) and arithmetically by a space
occupation index (sum of variances on the factor axes). The FAD and LAD of the sclected species allow us 1o study
morphospace changes at the subzone scale. The results clearly show changes occurring in the course of the seven sub-
zomes. The carlicst subzome (Levesquei) has points weakly grouped around two poles (negative and positive F1 values)
with an 1solated point characterized by a very negative F2 value. Changes in this morphospace from the Pseudoradiosa
subzone to the Lugdunensis subzone arc marked by increased dispersion around the two poles. By contrast, an increa-
sing number of morphologies have clearly negative F2 values. The Lias - Dogger boundary displays further dispersion
of the two morphalogical poles, leading to them becoming indistinet. Continuation after the boundary shows a very si-
milar pattern with shapes scattered and covering most of the morphospace.

! Centre des Sciences d¢ 1a Terre & UMR CNRS 5561 Biogeosciences, Universine de Bourgogne, 6 bd Gabriel, F-21000 Diyon

? UFR des Sciences de 1a Terre & UMR CNRS Paléoenvi ct paléobeosphére, Universilé Claude Bermard - Lyon 1 ‘3 bd du 11 vovembee,
F-69622 Villeurbanee cedex.
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The morphaspace changes analyzed previously were quantified by the sum of variances of the first 15 factorial axes,
representing more than 90% of the information contained in the original matrix. For the Ammonoidea as a whole, the
poorest coverage of the morphospace oceurred in the Levesquei subzone, while the best coverage occurred in the
Comptum and Bifidatum subzones. Between-times, morphological disparity increased at varying rates with no drastic
changes at the Lias - Dogger boundary. A similar procedure was performed for the Ammonitina only. Indeed, the oc-
currence of two conservative sets (Lytoceratina and Phylloceratina) could be suspected of inducing — at least initially -
two peculiar morphological poles and introducing a bias into the quantification. The results are similar, bringing out
more clearly the increase in morphological disparity at the end of the Lias, and its stagnation thereafler.

It is difficult 10 say why morphological disparity increased as it did. The main problem is the lack of any clearly resol-
ved phylogeny for the ammonites under study. However. it we accept the hypothesis of Tintamt and Mowterde [1981)
recognizing five homogeneous clusters for ammonites of these times, it can be seen that two of them alone (Graphoce-
ralidae first, and Hammatoceratidae later) account for the increased disparity, Within this phylogenetic assumpltion, it
is improbable that external constrnints alone, such as custasy or physico-chemical phenomena, could have brought
abhout the increase, for they would probably have affected all of the ammonoids, or at least the three Ammonitina
groups that were initially quite similar i shape (in the Levesquer sub-zone). It is more likely then that internal factors
(e.g. heterochrony) leading W two consecutives biological «explosions » (Graphoceratidae and Hammatoceratidae)
were instrumental in bringing sbout this increased disparity.

Finally, if the Lias — Dogger boundary is clearly marked by changes at any taxonomic bevel, our results  based on
quantification of morphologscal disparity and not on taxonomy - show that changes in ammonites can only be properly
understood in a broader context : there was some morphological change at the Lias ~ Dogger boundary but it was ini-
tiuted a1 the beginning of the Pseudoradiosa subzane. The Lias — Dogger event was thus not an unusual or major one,
hut more the end of a sustained event initiated two zones earlier. This period of time (final two zones of the Toarcian)

witnessed progressive growth in disparity, which ceased only at the beginning of the Dogger.

INTRODUCTION

L'exploration dans le temps des crises biologiques néces-
site une définition préalable de la biodiversité. Le systéme
descripuif le plus couramment utilisé s’appuie sur le dé-
nombrement d'espéces ou de taxons supra spécifiques (—
diversité taxonomique), ou sur la proportion relative des
taxons en terme d'individus. Cette démarche présente 1'in-
convénicnt d'étre en partie subjective par la nature méme
des données utilisées : un rang taxonomique pouvant repré-
senter des degrés de biodiversité dillérents selon les auteurs
ou sclon les concepts utilisés (e.g. espéce typologique ver-
sus espéce biologique. classification éclectique versus clas-
sification phylogénétique). En outre des désaccords entre
spécialistes sur la classification supra-spécifique peuvent
linir de brouiller le message biologique. 11 en résulte par-
fois une difficulté d’étude et un biais de I'expression de la
biodiversité sous sa forme taxonomique,

Il existe un autre systéme descriptif, complémentaire
du premier, qui s’appuie sur la dimension morphologique
de la biodiversite. Ce systéme est fondé sur une quantifica-
tion des morphologies et conduit & une mesure de la dispa-
rit¢ morphologique [Raff, 1996; Roy ¢t Foote, 1997]. Cest
celui choisi ici pour explorer le passage Lias ~ Dogger chez
les ammonites. La démarche consiste [voir Neige er al,
1997a et b] : (1) & décrire Iz morphologie des organismes
par des mesures quantifiées de caractéres, des états de ca-
ractéres ou encore par le repérage de points anatomiques
singuliers (points homologues [voir Neige, 1999 pour une
application aux ammonites]), (2) de traiter I'information re-
cueillie par des techniques statistiques (e.g. Analyse ¢n
composantes principales, Analyse factorielle des corres-
pondances) permettant de résumer au micux le tableau de
données et enfin (3) d’exprimer graphiquement (par des es-
paces morphologiques) ou anthmétiquement (par le calcul
d"indices d"occupation des espaces morphologiques) la dis-
parit¢ morphologique rencontrée. Le double intérét d une
telle méthode réside (1) dans la description plus objective
des morphologies présentes (pas de présuppositions taxo-
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nomiques), et (2) dans I'expression des résuliats qui sont
quantifiés et qui ne font pas appel aux connaissances des
noms de taxons, connus seulement des spécialistes. L'appli-
cation de cette méthode d'analyse est encore relativement
rare chez les ammonites [e.g. Saunders et Swan, 1984
Dommergues e al., 1996; Neige ¢ al., 1997b] bien que
déji initiée dans les wravaux de Raup [1967).

L'objet de la présente éude est de déterminer 1'ampleur
¢t les modalités des modifications subies par les ammonites
au passage Lias — Dogger en s'appuyant sur une quantifica-
tion de la disparité morphologique de leurs coguilles. Nous
explorerons ces modifications & 1'¢chelle mondiale et pour
I"ensemble des ammonites (sous classe des Ammonotdea).

cm‘gu: STRATIGRAPHIQUE, TAXONOMIQUE, ET
PALEOGEOGRAPHIQUE

Stratigraphie

La limite Toarcien ~ Aalénien (ie. Lias - Dogger), telle
gu'elle est considérée actuellement, est marquée principale-
ment chez les ammonites par un relais évolutif entre les
genres Pleydellia et Leioceras. Méme si les auteurs s'accor-
dent 4 considérer ce relais comme étant difficile & observer
sur le terrain, nous considérons ici comme acquis ce décou-
page biostratigraphique conformément i la synthése bios-
tratigraphique du Jurassique [Flmi ef al., 1997 : Contini ef
al, 1997). Le lecteur pourra se référer a d’autres travaux
pour un historique de cette limite [e.g Mouterde, 1961 ;
Westermann, 1979 Elmi er al | 1994).

Les deux dermieres cones du Toarcien (Pseudoradiosa et
Aalensis) et 1a premiére de I*Aalénien (Opalinum) sont pri-
ses en compte. Elles forment un ensemble de sept sous-zo-
nes qui représente une durée totale d'environ 2 Ma [d'aprés
les données de Gradstein er al., 1995 en considérant arbi-
trarrement une durée égale pour chaque zone d'un méme
étage].



AMMONITES ET PASSAGE LIAS-DOGGER

laxonomie

La taxonomie des ammonites présente au passage Lias -
Dogger est trés largement débattue, le principal point de de-
saccord portant sur les regroupements au niveau des famil-
les et des superfamilles [voir par exemple Géczy, 1966,
1967; Gabilly, 1976: Donovan e al., 1981; Tintant et
Mouterde, 1981 Howarth, 1992].

Si I'on se référe au schéma évolutif proposé par Tintant
et Mouterde [1981], les Ammonitina de cette épogque sont
_ représentées par deux grands ensembles : (1) les Hammato-
cerataceae qui dominent : Graphoceratidae (e.g. succession
Dumortieria, Plevdellia, Leioceras) ¢t Hammatoceratidae
et (2) les Hildocerataceae, dont on trouvera les dernicrs re-
* présentants ; Hildoceratidae (genres Hudlesionia, Psendo-
lioceras et Osperlioceras). En plus de ces représentants des
Ammonitina, coexistent en permanence deux stocks d’am-
monites & morphologie fortement conservatrice a I'échelle
du Jurassique : Phyllocerating et Lytoceratina.

La présente analyse se¢ situe ainsi & une période char-
niére de I'histoire des ammonites : 'installation d*un nou-
veau stock «post-liasique» issu des Hummatocerataceae,
suite 4 la quasi-extinction du stock ancien «liasique » (sauf
quelques rares cas, cf. plus haut) qui a vu la succession (1)
des Psilocerataccac cssentiellement de |"Heuwangien et du
Sinémurien, (2) des Euderocerataceae du Pliensbachien et
de la base du Toarcien et finalcment (3) des Hildocera-
taceae déja présents au Pliensbachien et dominant au Toar-
cien.

Paléogéographie

L'ensemble des domaines paléogéographiques est pris en
compte : domaine téthysien et péri-téthysien ainsi que
plate-forme nord-ouest curopéenne, et autres domaines pos-
sédant des ammonites de la limite Toarcicn — Aalénien (e.g.
«bassins atlantiques», Amérique du sud et du nord, Asie
du sud-est). Seul le domaine «circum-pacifique» a fait
I"objet d'une révision récente [Westermann, 1992] et d'une
compilation homogéne des ammonites présentes. Pour les
autres régions puléogeographiques, se référer i I"article de
synthése de Page [1996].

MORPHOMETRIE

Description des morphologies

Dans "exemple traité ici, les morphologies des ammonites
sont codées puis saisies dans une base de données [Neige et
Bouchet, 1999] sous forme d’états de caractéres. Un en-
semble de 35 caractéres est pris en compte correspondant a
la morphologie de la fin du phragmocdne (30 caractéres), et
de la loge d'habitation (5 caractéres)

~ modalités denroulement des coquilles {e.g taux
d’expansion spirale, degre d'involution):

~ taille du phragmocéonc:

~ forme détaillée de la section du tour (e.y. forme geé-
nérale, forme de lu région ventrale, des flancs, du rebord la-
téro-ventral et latéro-ombilical);

~ forme ¢t complexité de la hgne de suture,

~ costulation (e.g. forme, force, orentation, densité
des ciles, presence-absence de tubercules):
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— forme de la loge d'habitation (e.g. déroulement,
forme de I"ouverture, ¢paississement).

Echantillonnage

L'échantillonnage a consisté tout d’abord a recenser 'en-
semble des espéces citées dans la hiutérature (tabl. 1. #1).
Ceci a €é possible par la réalisation de bases de données
sur fiche compilant les informations publiées par 'en-
semble des auteurs depuis environ deux siecles, 11 n'est pas
envisageable ici de citer de maniére exhaustive 1'ensemble
des articles consultés [voir par exemple Buckman,
1887-1907; Flmi, 1963: Géczy. 1966, 1967, Jakobs et
Smith, 1996; Rulleau ¢t Mouterde, 1997). Une liste res-
treinte (tabl, 1, §2) cst alors constituée tenant compte des
révisions classiquement admises. Cette liste pourrait étre
largement réduite aprés révision de certains genres. Nous
avons ensuite sélectionné autant d'espéces que nécessaire
dans le but de couvrir de maniére exhaustive 'ensemble des
morphologies présentes @ 1'échelle de la sous-zone.
Lorsque deux espéces ou plus sont morphologiquement trés
proches, une seule est retenue, représentant alors un en-
semble de taxons. Ce fut le cas notamment pour les genres
Dumortieria, Plevdellia ¢t Leioceras ol le nombre d'espe-
ces a été pulvérisé abusivement par des auteurs tel que
Buckman [ 1887-1907]. Cette démarche a abouti 4 la sélee-
tion de 64 morphologics (soit 22,9% des espéces citees,
tabl. I, #3) jugées représentatives de I'ensemble des ammo-
nites présentes dans les trois zones considérées. Un seul in-
dividu par espéce a ¢1é choisi pour le codage des caractéres,
si possible "holotype, sinon un individu adulte représenta-
il (a cette échelle danalyse, la prise en compte de la vann-

TAML. 1. - Liste des genres Jummon ites remconteés 4 Ia limie Lias - Dog-
ger (vour fexte) ¥1 - nombre d'cspéoes citdes dans la hiérature; #2:
pombee d'espéces aprés révision; ¥3 : nombre Jespives sélectionnees
TABLE |, ~ List of ammomite genere of the Lias r howndary (xee
masin fexts. #1 2 mumber of species tm the literatwre | 22 © number of species
after revision : £3 . number of selecred species.
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FIG. 1. ~ Ammowite morphospace (factovial plane F1/F2) for the Prewdoradioss and Aalensis ( foarcian) and Opativam (Aalemuan) zones.

s

frared (wo scale) - Pachylytoceras wrighti (1), Calliphylloceras supraliasicum (2), Dumortienia lansenossi (1), Leioceras compeum (4), Pleydellia folleata
(5), Tmetoceras scissum (6), Erycites exulatis (7), Bredy alleoni (%), Csernyeiceras verpillierense (9), Pseudolioceras beyrichi (10)

bilité intraspécifique ~ lorsqu’elle est répartic autour d'un
pile central — n’apporte aucunc information supplémen-
taire).

Quantification ¢t espaces morphologiques

Le tableau final de donnees (64 morphologies x 35 caracté-
res) est traité par une analyse factorielle des correspondan-
ces (AFC), Ceute méthode statistique [Benzécri, 1973)
permet 'exploration de données multifactorielles. Elle per-
met — par le biais d'une réduction du nombre d'axes d'ori-
gine (correspondant au nombre de variables) ¢t le caleul de
nouveaux axes (axes factonels) sur lesquels sont replacées
les morphologies — de proposer un support graphique (plan
lactoriel) fucilement interprétable ol une bonne partie de
I"information initiale est retranscrite.

Dans notre cas, les deux premiers axes factoriels (F1 et
F2) représentent 41,12% d'inertie (tabl, 1), ¢'est-d-dire
que 41,12% de "information de la matrice de départ peu-
vent étre résumés en seulement deux axes factoriels, Le
plan factoriel correspondant (plan F1/F2) servira de base a
I"analyse des résultats. L'axe F1 est essentiellement contro-
Ié par la force de la caréne (forte @ absente), la complexité
de la ligne de suture (simple & complexe), 'orientation de
la costulation latérale (proverse i rétroverse vs absente), la
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courbure de I'aire ventrale (l1égérement bombée & pincée),
I"angulosité de I'aire ventrale (non anguleuse & fortement
anguleuse), la force de la costulation latérale (nulle & gros-
siére) et la densité de la costulation latérale (wrés dense 3
nulle). L'axe F2 est controlé par I"orientation de la costula-
tion latérale, la force de la carene. la complexité de la ligne
de suture, le profil de la costulation latérale (nulle 2 tran-
chant) et la forme des flancs (plats i trés bombés).

RESULTATS

Disparité globale

Une projection des 64 morphologies dans le plan factoriel
FI/F2 est effectuée, correspondant done @ un espace mor-
phologique montrant I'ensemble des formes d'ammonites
présentes pour les trois zones biostratigraphiques conside-
rées. Cel espace montre une structuration géncrale en deux
unites (fig. 1): (1) une unité de 10 pomts les plus a gauche
de F1 et dans les valeurs positives de F2 (exemple des am-
monites | et 2), qui correspondent it des ammonites sans ca-
renes ¢t sans cotes, & fMancs arrondis et ligne de suture
complexe et (2) le reste des points qui présentent un nuage
dispersé correspondant & des valeurs positives ou faible-
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ment négatives sur F1 (exemple des ammonites 3 4 6), avec
des points périphériques pour les valeurs les plus négatives
sur F2 (exemple des ammonites 9 et 10). ou négatives sur
F1 (exemple des ammonites 7 et 8). Ce deuxiéme ensemble
correspond i un gradient de formes, respectivement (a) &
caréne movenne, flancs plats ou légérement bombés et cb-
tes moyennement fortes, (b) 4 caréne forte et tranchante et
ventre étroit et (¢) & cotes fortes et flancs et ventre arrondis.

D'un point de vue taxonomique, le premier grand en-
semble regroupe Lytoccratina et Phylloceratina. et le reste
rassemble les Ammonitina.

Evolution de la disparité au cours du temps

En tenant compte des extensions stratigraphiques (FAD et
LAD) des 64 cspices sélectionnées, il est pussible d’etudier
I'évolution de cet espace morphologique a 'échelle de la
sous-zone : (1) & Papproche de la limite Lias  Dogger:
sous-zoncs a Levesquei, Pseudoradiosa et Mactra, (2) au
passage Lias — Dogger : sous-zones & Lugdunensis et Opali-
num et (3) i la suite de cette limite : sous-zones a Comptum
et Bifidatum.

Les résultats (fig. 2) montrent clairement I'existence de
changements au cours des sept sous-zones. La plus an-
cienne (Levesquei) montre une faible dispersion des points
qui sont centrés autour de deux poles : (a) un pole pour des
valeurs sur F1 fortement négatives ¢t (b) un pdle pour des
valeurs sur F1 positives. 11 existe en outre un point isolé ca-
ractérise par sa [orte valeur négative sur F2. L'évolution de
I"espace morphologique entre la sous-zone a Pseudoradiosi
et la sous-zone i Lugdunensis est marquée par I'augmenta-
tion de la dispersion des poles précédents. qui restent ce-
pendant individualises. Par contre, de plus en plus de
morphologies se singularisent vers des valeurs franchement
négatives sur F2 venant renforcer la zone jusque-la occupée
par une seule morphologie. Le passage Lias - Dogger (pas-
sage sous-zone i lugdunensis — sous-zone a Opalinum)
montre toujours une augmentation de la dispersion des po-
les morphologiques précédents, conduisant cette fois & une
perte de la singularité de ceux-ci: il existe dans la
sous-zone @ Opalinum un gradient de forme ininterrompue
le long des oxes F1 et F2. De plus nous observons une den-
sité de points plus faible. La suite de cette hmite (sous-zo-
nes @ Comptum et Bifidatum) est trés peu différente de la
sous-zone a Opalinum. Les morphologies y sont dispersées
ct couvrent fortement 'espace morphologique.

D’un point de vue taxonomique, les deux pdles indivi-
dualisés depuis la sous-zone 4 Levesquei jusqu'a la
sous-zone @ Lugdunensis correspondent aux Lytoceratina et
Phylloceratina d'une part et aux Ammonitina d*autre part.
Il est remarquable de noter que le point isolé de la
sous-zone & Levesquei correspond a une espece du genre
Hudlestonia, considéré comme "un des derniers représen-
tants du stock «liasique » (Hildocerataceae). De méme, un
deuxiéme point isolé (genre Pyewdelioceras) proche de ce
dernier et présent dans la sous-zone a Mactra appartient
aussi & cet ancien stock, alors que les autres morphologies
venant se rapprocher par la suite de ce point ou participant
@ la dispersion croissante du pole Ammonitina sont toutes
des membres des Hummatoceratacese.,

Les modifications de I'espace morphologique précé-
demment mises en évidence peuvent ére quantifides. 1
s’agit d"exprimer par un parameétre mathématique la quanti-
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00w ° 00

FIG. 2. - Evolution de IMespace morphologigue des amamonites a la e
Lias - Dogyer,

FiG 2~ Awssannte marphospace changes af the Lias - Dogger houndary

1é d’espace morphologique occupé au niveau de chague
sous-zone. Le principe consiste & calculer la variation des
coordonnées des points le long des axes (dans notre cos les
axes factoriels); le nombre d*axes choisis devant représen-
ter une part importante de I'information contenue dans la
matrice dorigine, L'un des paramétres les plus cfficaces
pour cette quantification est la variance [voir Wills e al.
1994] : elle permer d'estimer parfaitement la dispersion
des pomnts le long d'un axe. Pour une quantification pré-
cise, nous avons calculé la vanance des 15 premiers axes
de I"AFC, qui totalisent plus de 90% de I"information de la
matrice d'origine (tabl. 11). Le paramétre de disparité mor-
phologique wtilisé dans la suite de 1'étude est donc, la
somme des variances des 15 premiers axes factoriels. Afin
d’évaluer 1'éventuel biais dans les résultats dd au nombre
d"espeéces sélectionnées, nous avons effectué un test de cor-
rélation entre ce nombre d'especes et la somme des varian-
ces. Ce test est non significatif (coefficient de corrélation
de rang de Spearman = 0,61 1est-Z sur le coefficient non
significatif - p = 0,14) marquant I'indépendance entre la
guantité d’espace morphologique occupé et le nombre
d'espéces sélectionnées,

Les calculs (fig. 3) confirment les résultats précédents
déterminés @ partir de 'analyse du plan factoriel FI/F2
(fig. 2). Pour I'ensemble des AmmonoTdea (fig. 3) la plus
faible occupation de |'espace morphologique correspond A
la sous-zone & Levesquei, la plus forte aux sous-zones &
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TARL 11~ Réwaltats de analyse facionclle des correspondances (dimen-
sion, valeur propre, pourcentage d'inertie pour chaque axe et p
d'merie cumulée pour bes 1S premsens aves)

TABLE 1. Results of facsorial corvespondence amalysis (dimenston, et
penvuiwe, pervestoge of imertic amd cumulaied percestage of imertia for
the first |5 axes).
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Fia. 3.« Quantification de la desparied hol des fes 4 la
limite Liss — Dogger (dispanité mocphnlogu mresirée par la somme des
variances sur les 15 premiers axes factonels : voir texie),

FiG, 3. - Quuwtified morphologica! disparity of awemides v ihe Lias
Dogger bowndary (morphological disparity measwred ai the swm of va-
riances for the flrg 15 focsorial axes ; see maie text)

Comptum et Bifidatum. Entre ces deux extrémes, la dispari-
¢ morphologique augmente plus ou moins rapidement,
sans changements particuliérement brusques a la limite
Lias = Dogger. La méme procédure a ¢té utilisée en tenant
compte cette fois uniguement des Ammonitina. En effet, il
pourrait étre supposé¢ que la présence des deux stocks peé-
rennes (Lytoceratina et Phylloceratina) qui induisent — au
moins 4 'onigine —~ deux pdles morphologigques bien dis-
tincts vienne biaiser les quantifications. Les résultats (fig.
3) sont parfaitement compatibles, marquant encorc davan-
tage I"augmentation de la disparité morphologique i la fin
du Lias, ¢t sa stagnation ensuite,

CONCLUSIONS
Si la limite Lias — Dogger est marquée par des changements

taxonomiques de tout ordre (famille, sous-famille, genre,
espéce), nos resultats — fondés sur une quantilication de la
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disparité morphologique ¢t non sur la taxonomie — mon-
trent que les modifications subies par les ammonites i cette
limite ne peuvent étre réellement comprises que dans un
contexte temporel large. En effet, s7il existe bien des modi-
fications au passage Lias  Dogger (principalement une
augmentation de la dispanité), il est clair que ces modifica-
tions sont initiées depuis le début de la zone i Pseudoradio-
sa. L'évenement du passage Lias — Dogger n'est done pas
singulier et majeur mais plutdt la fin d'un eveénement de
plus grande ampleur initié deux zones auparavant. Cette
tranche de temps (deux derniéres zones du Toarcien) -
marque une augmentation progressive de le dispanté. Ce
n'est qu'avee le début du Dogger (zone & Opalinum) que
cette disparité cessera d’augmenter.

A la vue de ces résuliats, la phase de crise majeure
pourrait &tre située entre la zone 4 Pseudoradiosa et la zone
immeédiatement plus ancienne (zone & Dispansum), ce qui
expliquerait la remarquable homogénéité des Ammonitina
au tout début de la zone & Pscudoradiosa (fig. 2, sous-zone
@ Levesquel). Des travaux complémentaires devront main-
tenant tester cette hypothése. De méme, une étude plus
large de 1'Aalénien devrait permettre de comprendre com-
ment se structure "espace morphologique pour donner les
morphologies caractéristiques des trois super-familles (Pe-
risphinctaceae, Stephanocerataceae et Haplocerataceae) qui
sont issues des Hammatocerataceae étudiés ici.

Les travaux présentés ici s’accordent bien aux concep-
tions développées par Haug [1892] qui en se basant sur des
critéres d'ordre purement paléontologiques avait proposé
de débuter I"étage Aaiénien par la zone & Dumortieria pseu-
doradiosa. Ce découpage était supporté par Ic renouvelle-
ment important se¢ produisanl entre cette zone et la
précédente © extinction des Grammoceratinae et apparition
des Dumaortieria. Fn dehors du probléme de la limite Lias —
Dogger (des données paléontologiques ne pouvant & elles
scules résoudre un tel probléme de limite de sous-systéme
ou d*étage), nos résultats confirment I"abscace d'un événe-
ment majeur d'ordre morphologique chez les ammonites &
la limite Lias - Dogger telle qu'elle est envisagée actuelle-
ment,

La question du moteur responsable de cetle augmenta-
tion de la disparité reste difficile & résoudre. En particulier,
I"absence de phylogenie clairement résolue chez les ammo-
nites étudiées ici rend toute explication spéculative. Si nous
acceptons I"hypothdse qu'il existe cing groupes homogénes
dans la période considérée [voir Tintant et Mouterde,
1981] : Graphoceratidae, Hammatoceratidae, Hildoceratidae,
Lytoceratina et Phylloceratina, nous noterons que deux
d'entre eux (Graphoceratidae et Hammatoceratidae) expli-
quent presque & eux seuls 'augmentation de la disparité &
la limite Lias — Dogger (fig. 4). Au sommet du Toarcien (de
Levesquel & Mactra), cette augmentation est exclusivement
due aux Graphoceratidae, alors que la partie termmale du
Toarcien (Lugdunensis) est marquée par I'extension mor-
phologique des Hammatoceratidae, Suivra alors une «com-
pétition » d'occupation de I'espace morphologique entre
Graphoceratidae et Hammatoceratidae, depuis la sous-zone
a Opalinum jusqu'd la fin de la pénode éwdide ici
(sous-zone a Bifidatum). Cette «compétition» n’aura que
peu deffet sur la disparité (voir fig. 3) puisque I'espace
morphologique est globalement toujours rempli de maniére
identique (voir fig. 4), mais par des ammonites de groupes
taxonomiques différents. Dans le cadre de cette hypothése,
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FiG. 4 - Fvolution de I'espace morphologique des ammonites & la limite Lias - Dogger par groupe t
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FiG. 4. < Ammonite morphospace ohanges ar the Lias

il est donc pen probable que I"augmentation observée, soit
contrainte par des phénoménes physico-chimigues seuls
(e.g variation du niveau marin, climat) qui agiraicnt proba-
blement sur I'ensemble des formes, ou au moins sur les
trois groupes d°Ammonitina : Graphoceratidae, Hammato-
ceratidae ¢t Hildoceratidae dont les morphologies différent
initialement assez peu (dans la sous zone a Levesquet). 11
parait plus probable que I'augmentation de la disparité soit
contrainte par une explosion biologique (dont les causes
réclles restent & définir, e.g. hétérochrome du développe-
ment) issue d'un des groupes d’ammonites présents (Gra-
phoceratidae), puis par I'extension d’un second groupe
(Hammatoceratidae), déja présent avant les Graphocera-

@ Gnghocormide
@ -amTaccoandao
4+ Huocenmdae
O Lyncensira
© Phylocersina

igue (mémes échelles que pour les figures |

Dogger bowndary by taxomomic unit (some scale as in figures | and 2)

udae, mais qui développera des morphologies trés vanées
seulement & partir de la sous-zone 4 Lugdunensis. Dans
tous les cas, une anzlyse phylogénéuque, l'integration des
données paléogéographiques et des comparaisons a des si-
gnaux physico-chimiques permettraient de préciser d avan-
tage quels facteurs sont succeptibles de modifier la
disparité morphologique au cours du temps chez les ammo-
nites.
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Size patterns through time: the case of the Early Jurassic

ammonite radiation

Jean-Louis Dommergues, Sophie Montuire, and Pascal Neige

Abstract —The shell size of 1236 ammonite species representing all known Early Jurassic faunas is
analyzed. Slze patterns are studlied for the entire perlod and then at the blozone scale for the first
four stages of the Jurassic (28 Myr), during which ammonites recovered from the crisls at the Trl-
assic/Jurassic (T/]) boundary. Our analysis reveals that (1) a slze continuum (normal distribution
from “"dwarfs” to “glants’) exlsts for all Barly Jurassic ammonites; (2) although there are no sus-
talned trends (e.g., no Cope’s rule), the succession Is not monotonous and patterns may differ con-
spleucusly from one blozone to the next; and (3) Increases and decreases insize range are the most
frequent evolutionary styles of size change. The only pattern that can be connected with a particular
episode of Early Jurassic ammonite history is the initial increase in size disparity during the first
four blozones attributable to phyletic radiation after the T /] crisis. Subsequent correlations with
environmental constralnts (e g, sea-level changes), although suspected, cannot be shown.
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Introduction

The ammoneid clade first appeared in the
Early Devonian and finally vanished at the
Cretaceous/ Tertiary (K/T) boundary. In up-
wards of 320 Myr of life history, the clade was
affected by three major crises at the Devoni-
an/Carboniferous, Permian /Triassic, and Tri-
assic/Jurassic boundaries (House 1989). These
crises were followed by radiations, phenome-
na that may be viewed as “natural experi-
ments” (Jablonski 1999) in biodiversity at the
macroevolutionary scale. Any of three stan-
dards may be used to characterize biodiver-
sity over such an extended period: taxonomic
richness, morphological disparity, or size dis-
parity.

Taxonomic richness is the most comprehen-
sive standard as it covers both shape and size
and can be applied to the entire fossil record
(for ammonites see Kennedy 1977; House
1989; Becker and Kullmann 1996; Wiedmann
and Kullmann 1996). However, this standard
1s seriously biased by the subjective practice of
systematics: currently accepted taxa are not
necessarily monophyletic groups; and the
same taxonomic rank does not represent an
equivalent proportion of biodiversity for dif-
ferent periods, for different types of organ-
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isms, or for different authors. This is particu-
larly true of ammonoids because most of the
seminal systematic studies were devised to
provide a convenient biostratigraphic tool
rather than to establish phylogenetic relation-
ships. Examples of systematics in the service
of biostratigraphy are to be found in the works
of Quenstedt (1856-1858), Orbigny (1842~
1851), Oppel (1856-1858), Fucini (1899-1900),
Simpson (1855), and Buckman (1887-1907),
although some contemporary workers concen-
trated on phylogenetic constraints to establish
the ammonoid taxonomic framework (Hyatt
1889). The upshot of this is that ammonoid
taxonomy is a mix of phylogenetic and strati-
graphic information that cannot readily be
used as a measuring rod for biodiversity with-
out critical revision. Examples of this confu-
sion are that Liparoceratidae become Amal-
theidae at the Carixian/Domerian boundary
on the basis of morphological changes al-
though both clearly belong to the same line-
age (Dommergues and Meister 1999), whereas
Dumortieriinae become Leioceratinae because
of tiny morphological changes (Neige et al.
2001) but primarily because the lineage spans
the Toarcian/Aalenian boundary. In both
these examples, as in many other instances,
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biodiversity might have been interpreted in
radically different ways in terms of taxonomy.

Alternatively, to avoid such pitfalls, ques-
tions independent of taxonomy (eg., adapta-
tion, community structure) may be explored
by using morphological disparity (for am-
monites, see Raup 1967; Saunders and Swan
1984; Nikolayeva and Barskov 1994; Dom-
mergues et al. 1996, 2001; Neige et al. 1997,
2001): this approach provides a quantitative
signal that can be set against the environmen-
tal signals. One limitation on such studies is
that they are only meaningful within the same
bauplan. Similarly, body-size studies may be
independent of taxonomy and to some extent
of bauplan; disparity in body size is highly de-
pendent on physiology and ecology, and it re-
flects features of life history rather than bau-
plan constraints. However, body sizes can
hardly be compared between aquatic and ter-
restrial organisms for which the physical con-
strainte (gravity vs, viscosity) are so different,
Nevertheless, within a given environment
(marine in our case), body-size studies can be
expected to provide a signal depending on
major environmental constraints: “favorabili-
ty” and “predictability” of the habitat. Be-
cause these environmental constraints depend
on major—more or less related—physical phe-
nomena (e.g. eustasy, climatic changes, tec-
tonics, volcanism) and because such phenom-
ena are detectable in the rock record, it might
be possible to correlate body-size disparity
signals with physical signals. If so, the dra-
matic physical changes of post-crisis periods
would make these propitious moments for
comparing such signals.

The Triassic/Jurassic boundary crisis and
the ensuing Jurassic-Cretaceous major eustat-
ic rise can be viewed as “natural experi-
ments.”” The crisis was followed by a spectac-
ular recovery of morphological disparity
(Dommergues et al. 1996) and provides a
good opportunity to explore ammonoid body
size throughout the 28 Myr of post-crisis (Ear-
Iy Jurassic) history.

Materials and Methods

Sampling.—This study is based on what we
believe to be an exhaustive, worldwide com-
pendium of published and illustrated Hettan-
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gian-Toarcian ammonites (from Bruguiere
1789 to Taylor 2000) containing some 3500
nominal species. First, poorly or incompletely
preserved species (absence of information
about fossil size) were removed from this
compendium. Then forms were grouped into
what we consider valid species, although for
dimorphic species macroconchs and micro-
conchs were processed separately so as to give
two real mean adult sizes rather than some ar-
tificial value midway between the size ranges
of micro- and macroconchs. However, the ef-
fect of dimorphism on variations in size pat-
tern over time could not be examined more
closely here because the phenomenon is not
consistently recognized in the Early Jurassic,
and specially from the Hettangian to the
Pliensbachian (see Davie et al. 1996). The unite
of analysis (species or dimorphs) are here
termed “operational size units” (OSU). By
this procedure we built up a set of 1236 OSUs
representing, we assume, a relevant sample of
shell sizes of Liassic ammonite faunas world-
wide. This type of large database is consistent
with the approach developed by Benton
(1999), wwho demonstrated the relevance of re-
using published data in the context of large-
scale studies of pattern in paleobiology. Part
of the sample was controlled by our own field
experience of Early Jurassic faunas.

Shell  Size Characlerization—Because the
body chamber is often missing or poorly pre-
served, body size was estimated here by size
at the end of the adult phragmocone. The
adult stage can be recognized from various
features, namely septal approximation. Where
species were widely illustrated or morphs had
numerous specimens, we took the mean value
of the size range; there was thus only one size
datum per species or morph. At the broad
time and space scale of the present study,
which includes such different sizes as the ““mui-
nute” Cymbites and the “huge” Arietites, the
general size pattern was not altered by taking
account only of mean values for OSUs. So as
to divide the size data into convenient cate-
gories, size was expressed by the natural log-
arithm (In) of the volume of the smallest cyl-
inder that could contain the adult phragmo-
cone, from the equation:
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Ficore 1. Shell size frequency distribution of opera-
tional size units (OSUs) for an exhaustive sample of Ear-
Iy Jurassic ammonites, The curve is the normal distri-
bution. The small gray bars (in a bar chart) illustrate the
frequency distribution in a case of intraspecific variation
(see main text: Prodactwhioceras davoer, n = 77).

Shell size = In |7 (D/2) - b)

where D is the shell diameter and b the whorl
width (in mm). Volume is obviously a better
estimator of a 3-D object and was therefore
preferred to any simple linear measurement
such as diameter.

Space and Time Scale.—The study covers all
known ammonites worldwide over some 28
Myr of the Lower Jurassic. Although all paleo-
geographic areas are not known to the same
degree, the extensive knowledge of such dis-
persed areas as northwestern Europe, Medi-
terranean Tethys, and the Western Ranges of
America entitles us to consider that the avail-
able fossil record expresses a true global pat-
tern. The Liassic period is divided here into 22
ammonite zones of the standard northwestern
European scale proposed by Groupe frangais
d’étude du Jurassique (1997). Correlations with
other geographic areas are based on various
published data (e.g., Hillebrandt 1988, 2000;
Smith et al. 1988, 1994; Thomson and Smith
1992; Jakobs et al. 1994; Guex 1995; Tavlor
1998, 2000; Palfy et al. 1999, 2000).

Results

General Shell-Size Pattern—If we consider
the complete sample (n = 1236), size distri-
bution (Fig. 1) can be adjusted to a normal dis-
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tribution (Kolmogorov-Smirnov test not sig-
nificant) and is not skewed (skewness is 0.120;
t-test not significant). For the four Lower Ju-
rassic stages worldwide there are no discrete
categories for dwarf or giant forms, just a
Gaussian continuum of ammonite sizes from
smallest to largest. The mean adult phrag-
mocone diameter of our sample is about 70
mm with a coefficient of variation of 0.86. As
a comparison, intraspecific coefficient of var-
iation is given by Howarth (1992) for various
microconch (m) and macroconch (M) Toarcian
Hildoceratid species: Eleganticeras elegantulum,
0.18 (m) and 0.16 (M); Cleviceras exaratum, (.23
(m) and 0.21 (M); Hildoceras bifrons, 0.15 (m)
and 0.18 (M). The mean size—by volume—of
our complete sample is 10.33 mm® with a co-
efficient of variation of 0.21. By way of com-
parison (see Fig. 1) the intraspecific coefficient
of variation of the Pliensbachian Prodactyli-
oceras davoei is 0.03 for a shell size of 11.13 mm’
(same measurement protocol, and see Dom-
mergues 1980 for the complete analysis of this
population). This illustrates the stark contrast
between intra- and interspecific variation as
studied here. The smallest ammonite of our
sample is Eoderoceras tubellus and the largest,
Arietites bucklandi. The same two ammonites
also have the smallest and largest adult
phragmocone diameters at 5.3 mm and 480
mm, respectively. However, the relationship
between volume and diameter is complicated
by the effect of whorl width (Fig. 2): huge var-
iability in whorl width is observed for the
smallest diameters (<60 mm) but is drastical-
ly reduced for the largest diameters (=200
mm). This suggests that the larger the am-
monite, the greater the constraints upon it. Ac-
cordingly, although diameter may be used as
a proxy for size for ammonites of large di-
ameter, the same does not hold for ammonites
of small diameter. Indeed, for the latter the b/
D ratio may vary from one to ten, leading to
very different volumes for a similar diameter.
As an example, Catacoeloceras angustum, which
exhibits the highest b/D ratio (b/D = 1 for D
= 15 mm) is of similar diameter to Gemmmellar-
oceras gemmellaroi, which has a very low b/D
ratio (b/D = 0.154 for D = 13 mm).

Temporal Pattern of Shell Size.—Changes in
ammonite size pattern can be quantified from
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Frcure 2. Whorl width/dlameter ratio versus dlameter for Early Jurassic ammonites, Several extreme morphol-
ogles are lllustrated (no scale). A, Catacoeloceras angustum. B, Charmasseiceras martinschmidti. C, Arietites bucklandi.
D, Gemmellaroceras gemmellaroi. E, Folymorphites appenninicus.

the first and last appearance data (FADs and
LADs) of OSUs (Fig. 3). At first sight, the data
exhibit no sustained trend through time of ei-
ther minimum, median, or maximum size or
range. However, trends and fluctuations are
perceptible over shorter spans of time. For ex-
ample, from the Planorbis to the Bucklandi
zones, maximum size increases dramatically
whilst minimum size decreases, leading to a
sharp increase in size range. More-integrated
data are provided by the coefficient of varia-
tion (Fig. 4) describing size disparity. The val-
ue first increases from the Planorbis to the
Semicostatum zone and subsequently oscil-
lates with a minimum value for the Tenuicos-
tatum zone. A Spearman-rank correlation test
was computed for the number of OSUs per
zone versus range or coefficient of variation.
The test proved not significant (Z-test on
Spearman-rank correlation coefficient not sig-
nificant for either range p = 0054, or coeffi-
cient of variation p = 089), showing that
range or coefficient of variation were indepen-
dent of the number of OSUs per zone. Indeed,

noteworthy discordances occur between var-
1ation in size disparity (coefficient of varia-
tion) and variation in diversity (number of
OSUs). increased size dispanty associated
with decreased diversity (five cases; see, for
example, fluctuation from the Varabilis zone
to the Thouarsense zone); decreased size dis-
parity associated with increased diversity (a
single case: from the Raricostatum zone to the
Jamesoni zone). Two other cases involve a fair-
ly stable size disparity associated first with in-
creased diversity (from the Serpentinum zone
to the Bifrons zone) and second with reduced
diversity (from the Bifrons zone to the Varia-
bilis zone). As Foote (1996) claimed, an in-
crease in disparity (in his case trilobite mor-
phological disparity) associated with stable or
reduced diversity may be viewed as a conse-
quence of nonselective extinction. The oppo-
site case (a decrease in disparity associated
with stable or increasing diversity) suggests
the influence of constraints (e.g., phyletic, en-
vironmental). At the scale of our study (a
worldwide analysis of size) phyletic and en-
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Ficure 3. Comparison of size distribution over time (Planorbis to Aalensis zone) and for the entire Early Jurassic
sample (top). Each box plot displays the 10th, 25th, 50th, 75th, and 90th size percentiles. All values below the 10th
percentile or above the %0th percentile are plotted separately (open circles). The notch represents the 95% confidence
interval around the median. The right-hand column indicates the number of OSUs per zone, and for the entire

sample (top).
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vironmental frameworks are not well enough
documented to resolve this issue. We used two
complementary methods to synthesize size
variations over time: the first was derived
from the method described by Jablonski (1996)
for characterizing the different styles of size
variation (Fig. 5A) between two consecutive
samples in time (species, subgenera, or genera
for Jablonski 1996, 1997; worldwide commu-
nities in the present work). This was done by
using minimum and maximum size data only.
The second method included these same pa-
rameters plus parameters for dispersion
(range, variance) or position (interquartile,
median, and mean), which were then pro-
cessed by principal component analysis
(PCA).

The plot of changes in minimum versus
maximum size data (Fig. 5B) shows that
changes are not equally distributed over the
four quadrants. Point clusters (Fig. 5C; quad-
rants, axis, origin) reveal two marked frequen-
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ces of evolutionary styles of size change: in-
crease and decrease in size range (top left and
bottom right, respectively). Two other fre-
quencies are also well expressed, correspond-
ing to decrease or increase in minimum size
only (negative or positive x-axis, respectively).
No other styles of size change are conspicu-
ous.

PCA was performed with seven descriptive
statistical parameters computed from data
(shell size) for each of the 22 biozones (mean,
minimum, maximum, range, variance, medi-
an, and interquartile). The first three axes rep-
resent X% of variance (52%, 23%, and 15%,
respectively).

Figure 6 shows the projection of biozones on
the first two factorial planes (F1 vs. F2, and F1
vs, F3). The first axis is controlled mainly by
variance, mean, median, and maximum; the
second axis by minimum and range; the third
axis by interquartile and maximum. Ordina-
tion was completed by clustering (ascendant
hierarchical classification, or AHC) from the ei-
genvectors (of the first three axes) characteriz-
ing each biozone computed in the earlier PCA.
A Euclidean distance algorithm (geometric dis-
tance in multidimensional space) was chosen
to evaluate distances. Ward’s method was cho-
sen as a linkage rule, as it uses analysis of var-
iance to evaluate distances between clusters
(rmunirmizing the sum of squares of any two hy-
pothetical clusters that can be formed at each
step). The dendrogram (Fig. 6) shows two first-
order clusters (open vs. black symbols), sub-
divided into two in turn. Schematically, bio-
zones characterized by open symbols express a
narrow range associated with scarcity of emall
and large ammonites, low variance, mean, and
median values. Black symbols express the op-
posite trend.

The previous four clusters are shown again
in Figure 7 (same symbols as in Fig. 6) along
with the styles of size variation (see Fig. 5)
from one biozone to the next so that the tem-
poral size pattern through the Early Jurassic
can be examined. This new, more analytic, and
more synthetic information supplements the
row data analyzed previously (Figs. 3, 4). It
expresses both the biozone size pattern (open
and black symbols in Fig. 7) and the change
between two successive patterns (“Jablonski’s
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Fioure 5. Styles of size change (“Jablonski’s target™) in
Early Jurassic ammonites. A, Model derived from Ja-
blonski 1996, The vertical axis shows the percentage
change in maximum size between two successive sets of
OSUs (corresponding to two successive zones). The hor-
izontal axis shows the percentage change in minimum
size between two successive sets of OSUs (correspond-
ing to two successive zones). Thus, the top right quad-
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target” in Fig. 7). No correlation is observed
between these two synthetic signals, confirm-
ing the absence of any sustained trend as
shown by row data. Only one phenomenon of
note occurs between the Ibex and Serpentium
biozones; otherwise the size pattern is rela-
tively stable over this period, whereas the
transition from one biozone to another re-
mains highly variable. Despite the absence of
any sustained trends, the succession is not
monotonous and the patterns of two succes-
sive biozones may differ conspicuously (eg.,
the changes from Angulata to Bucklandi, from
Obtusum to Oxynotum, and from Davoei to
Margaritatus).

Discussion

Various studies have concentrated on am-
monite size variations at intraspecific, lincage,
and macroevolutionary scale. Intraspecific
studies (e.g., Elmi and Benshili 1987; Mignot et
al. 1993) suggest a connection between minia-
turization and a locally confined paleogeo-
graphic context. Miniaturization affected pop-
ulations living in small isolated basins in part
because of scarcity of nutriments. These small
ammonites belong to species that are wide-
spread and have larger individuals outside of
the confined basins. This has been demonstrat-
ed for Toarcian and Bajocian ammonites by
comparing Tethyan populations from small ba-
sins with populations from the northwest Eu-
ropean platform. Such dwarfism is found ex-
perimentally in  miniaturized (undernour-
ished) cuttlefish (Boletzky 1974) although
dwarf populations are unknown in the wild.
Stevens (1988) suggests that environmental
constraints could produce gigantism in adults;
using recent squids as a model, he argues that
these large specimens are assumed to prefer

-—

rant corresponds to an increase in size, the bottom left
quadrant to a decrease in size, the top left quadrant to
an increase in size range, and the bottom right quadrant
to a decrease in size range. B, Size changes of Early Ju-
rassic ammonites over time (each black circle is the dif-
ference between two successive sets of OSUs), C, Fre-
quencies of styles of size change in Early Jurassic am-
monites, Circle diameter is proportional to frequency in
the corresponding quadrant, on the axes, or at the origin
(numbers expressed as percentages).
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Ficure 6. Bottom, plot of the first two factorial planes (F1 vs, F2 and F1 vs. F3) for seven descriptive statistical
parameters (mean, minimum, maximum, range, variance, median, and interquartile), Each point corresponds to an
ammonite zone (symbols are determined from the following AHC). Top, ordination completed by clustering (AHC)
from the eigenvectors of the first three axes characterizing each biozone as computed in the earlier PCA (Euclidean
distance algorithm chosen to evaluate distances; Ward's method chosen as a linkage rule).

deep-sea environments. As a consequence, they
are more numerous in the fossil record during
transgressive episodes. The same author also
suggests that gigantism may be the outcome of
pathological conditions; for example, when go-
nads are infected by parasites growth is not
limited by sexual maturity (see Manger et al.
1999 for an illustration on Carboniferous ceph-

alopods). Such studies demonstrate that size is
a highly variable parameter among popula-
tions within a species when subjected to spe-
cific environmental constraints. So as to ex-
clude such “freak” populations or pathological
specimens, our study uses the average size of
available specimens (museum collections plus
published illustrations) for each OSU.
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At lincage scale, most authors (as summa-
rized in Kennedy 1977; Hallam 1975, 1990;
Stevens 1988) report that giant forms tend to
appear in the late stages of lineage develop-
ment. This trend, with the sudden appearance
of small initial species (paedomorphosis [Hal-
lam 1975, 1990]) has been interpreted as an ex-
pression of Cope’s rule (Newell 1949; Stanley
1973). Hallam (1990)) suggests that size distri-
butions may be affected by a change from r to
K strategies during transgressive cycles. The
opposite trend (progressive reduction in size
within a lineage) appears to be rare (see Ken-
nedy and Cobban 1976 for an example of het-
eromorphic Cretaceous ammonites, but see
Wiedmann 1969 for an opposing view). One
major difficulty when studying lineage size
changes is in evaluating the robustness of a
phylogenetic hypothesis. Indeed, the precon-
ception that small species initiate a lineage im-
plies that the probability of observing a size
increase in the course of the lincage is high
and that an abrupt reduction in size will be
interpreted as the beginning of a new lincage.
This pitfall could be avoided in principle at
least by defining clades before analyzing size
variation within the phylogenetic framework
(i.e, within monophyletic groups). Alroy
(2000) advocates using a resolved phylogeny
in an ancestor-descendant comparison as the
relevant way to understand the dynamics of
trends within evolving lincages. However, as
McShea (2000) points out, although the ances-
tor-descendant comparison approach may be
useful, time-slice statistics independent of any
phylogenetic framework still yield valuable
results. Given the state of the art of ammonite
phylogeny, this latter approach is the only
working tool available.

The macroevolutionary scale (at which large
space and /or time criteria and taxonomic data
are considered) is seldom applied to ammo-
nites. Quantitative data are provided by Stan-
ley (1973) and more recently by Klug (1999).
The first author gives size frequencies (shell
diameter) for species for the early Hettangian,
middle Hettangian, Bathonian, and Oxfordi-
an. The author supposed these to be reason-
ably representative of the whole ammonoid
pattern for the Jurassic. However, these data
concern only northwest European faunas
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(Germany for the Hettangian and England for
the other stages), and the time sampling is too
coarse and irregular to detect any overall
trend. This is particularly so for the Hettan-
gian data from Germany, where most ammo-
nites are small whereas larger specimens oc-
cur at the same period in other paleogeo-
graphic areas (European Tethys, North and
South America [see Guex 1995]). Recently
Klug (1999) has studied the mean and maxi-
mum shell diameter from the later part of the
Early Devonian to the Late Devonian (more
than 1000 species over about 30 Myr). At glob-
al scale, Klug’s data do not suggest Cope’s
rule. Klug does suggest links between some of
the observed fluctuations and major global
transgressions, but raw data do not support
this claim.

Our data clearly represent the macroevolu-
tionary scale (more than 1200 OSUs for about
28 Myr). The size patterns of Early Jurassic
ammonites are similar to those of Devonian
ammonites (Klug 1999). Again no Cope’s rule
is found (see Fig. 5), and the time-order fluc-
tuations are similar (see Fig. 3). Our study
uses a different method of data processing to
attempt to decipher the significance of some of
the major fluctuations with regard to environ-
mental and phyletic phenomena. One of the
most striking results is the fluctuations of the
coefficient of variation of size over time (Fig.
4). This coefficient, quantifying size disparity,
exhibits a contrasted pattern: (1) a drastic sus-
tained increase from the Planorbis to the Sem-
wostatum zone; (2) a relatively stable phase
with marked size variation up to the Raricos-
tatum zone; (3) a stepped decline until the
Variabilis zone (with a minimum at the Ten-
uicostatum zone); and finally (4) an increase
up to the Dispansum zone. The end of the pat-
tern (from the Dispansum to the Aalensis
zone) suggests a new phase of decrease, but
this needs to be documented for subsequent
times (Aalenian stage) before it can be con-
firmed. No parallelism between this pattern
and the second-order global eustatic sea-level
curve (Haq et al. 1988; Hallam 2001) is appar-
ent. Because they are based on regional com-
pilations, none of the more recently published
sea-level curves (Haq et al. 1988; Hardenbol et
al. 1998) are relevant for comparison with our
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data. However, correlations may be sought be-
tween some of the observed size variations
and phyletic and/or geological events.

First, the sustained initial increase in size
disparity can be related to the post-Triassic
crisis followed by the beginning of the major
Jurassic transgression. This phenomenon pro-
vided new ecological niches, especially in the
newly formed epicontinental seas. This in-
crease in disparity also corresponded to a
phyletic radiation, as all the earliest Jurassic
amumonites derived from scarce ammonites of
rather homogeneous and medium-sized spe-
aes. Under such conditions, (few initial spe-
cies and many new ecological niches), a sus-
tained increase in size disparity seems rather
predictable. Such a trend may be compared
with a passive system (sensu McShea 1994)
where there is no pervasive force or bias. The
size disparity increased because changes were
possible in both directions (toward smaller
and larger extremes) because the ammonites
were initially medium-sized.

Another noteworthy event is the occurrence
in the Tenuicostatum zone of the lowest dis-
parity in size of Early Jurassic times (except
for the onset of the trend). This corresponds to
the species-level extinction event documented
for marine invertebrates by Little and Benton
(1995). Nevertheless, this event is merely the
end of a stepped decrease in size disparity
that began at the start of the Pliensbachian, a
decrease that could not be related to any glob-
al phenomenon.

The reduction insize disparity after the Dis-
pansum zone can be related to the turnover of
ammonite faunas. This led early authors (e.g.,
Haug 1892) to locate the Early Jurassic/Mid-
dle Jurassic (i.e, Toarcian/Aalenian) bound-
ary after the Dispansum zone. However, to be
properly demonstrated this faunal turnover
should be reviewed within a more tightly con-
strained phylogenetic framework.

Finally, although the recovery phase (Het-
tangian and Early Sinemurian) following the
T/] crisis exhibits an increase in size disparity
that can be explained by two complementary
processes—few founder species, all of medi-
um size, and an increasing number of suitable
environments—the size pattern during the
post-recovery phase is more enigmatic. We
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might suspect that biotic process regulation
prevailed over abiotc factors (eg., physical
and chemical conditions).
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Abstract

The morphological diversity, considered as a blological signal,
of a series of four Upper Callovian (Middle harsssic ) ammonite
populations of Chte-d"Or (France) is quantified. These populs-
thons fall within two third-crder sequences of a second-order
ramsgression. A sampling method that adheres a8 closely as
possible to the morphological characteristics of the popalations
is established. It is valuable in that it eliminates the subjectivity
related to txwonomy to allow more objective comparisons
between the biological signal (shell morphology) and the physi-
cal signal (custasy).

1. Intreduction

The use of ammonites in biostratigraphy may give the impres-
sion that these fossil cephalopods serve caly 1o establish
chromological units. However, workers imvestigating their ecol-
ogy have sugpested a comrelation between shell morphology
and environment (e.g. Ziegher, 1963, 1967; Marchand, 1992, for
a review). Others have suggestod that sea-level variations,
by giving rise 10 new ecological niches, are one of the engines
of morphological change (e.g. Enay, 1980; Donovan, 1985;
Marchand & Thierry, 1986; Hantzpergue, 1995 If such corre-
laticas between morphology and eustatic varistions could
be generalized amencaites might then be used as palseo-
environmental markers. In practice, establishing correlations

The Upper Callovian (Fig. 2) is located st the end of the second-
order transgressive cycle (Hadembol ef al. 1996), the peak
transgression of which is located at the base of the Oxfordian
(mariae Zove, Subzone). The third-order soquen-
thal division (servu Vadl er al. 1987) shows that the arhleta Zone
comresponds to the end of the Calls sequence and the lamberr]
Zone 1o the end of the Ox0 sequence (Hardenbol of al. 1996)
A series of two zones and four subzones is recognized (Fig. 2)

represent ing some two million years.

X Quantifying morphol ogic al diversity

The analysis is based oo collections of more tha 8000
ammonites (belonging to 6 families, 14 penera, and at least 30
species). The taxcoomic characteristics of the populations
collected were malysed by Boemot & Marchand (1991, 1994
they will not be detailed here. Many individuals have intact
lappets and tubercles. The occurrence of such fragile struchures
and the absence of intra thalamic epizoans are interpreted as a
good indication that there was litthe post-morfem transportation
of the shells ( Tintast, 1582).

As it was impractical to analyse all of the individual fossils, a
saumple of the collected material was taken. By contrast with the
most commonly used method (selecting a few individuals per
species o per penus, e.g. Raup, 1967; Dommergues, Laurin &
Meister, 1996) we used a method which reflects the structure of
the original populations as accurately as possible (diversity and

runs up against a major difficulty posed by sample sel

In this work we adopt & new approsch to test for comelations
between morphology snd environment in & series of four Upper
Callovian (Middle Jurassic) populations from Cote-d'Or
(Burgundy, France) This approach is based on minimizing
taxonomic constraints when forming sumples for analysis. It
allows morphodiversity to be read directly without infer ference
from taxonomic subjectivity. In addition, the choice of a com-
paratively restricted geographic range seems essential during
the development stage of the method.

2. Enviremmental information

The studied deposits are from the southeastern border of the
Paris Basin (Fig. 1) The Lower Callovisn deposits are bioe lastic
limestones indicstive of stromg hydrodynamic activity. The
cccurrence of Middle Callovian deposits in the study region has
never been proven i terms of palasontology, although they do
cocur 1o the north and south of the area. As is commonplace in
Western Europe, Upper Callovian sedimentation resamed with
ammonite rich, wgillacecus limestones (wesk hydrodynamic
activity).

proportion of morphologies within the ammonoid assem-
blagesk individuals within the different families collected were
selected at random in keeping with the relative proportions of
the families. Measurements were made (af the end of the plrag-
mocone) of 52 individusls in the trezeense Subzone, 62 in the
collotfomris Subzone, 47 in the pocalum Subzone and 63 n
the lambert] Subzone, making a total of 224 individuals.

W, D and S parameters as defimed by Raup (1967), which are
especially effective for quantifying the overall shape of
ammonites (e.g. Ward, 1980), were cakeulated for each individ-
wal (Fig. 3) From these parameters, morphological spaces D
versus W, and D versas S were used to quantify and visualize

al diversity. D-W describes the colling characteris-
tics of the shell (degree of involation versus whotl expansion)
whereas D-S describes the charscteristics of the shell section
(degree of involation versus cross-sectional shape)

4. Results

The marphological space DWW was calculsted for the four
subzomes (Fig. 4). If predominances are disregarded, for each
subzone, the morphospace esvelope is similar overall, with a
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Figwe 1. Paleogeographic sketch map of western Tethys
during Callovian time (modified from Enay ez al. 1993).

Transgression  Regression

Figure 2. Middle Callovian (part) to Upper Callovian second-
and third-order eustatic signals (madified from Hardenbol or al,
1996). The stisdied period is in bold print.

QF

« Whorl expansion rate
W = (de)?

* Relative distance between the

¢ generating curve and the axis of
[ | colling
b o ° somae
* Shape of the generating curve
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Figwe 3. Lincar dimensions measwed for the calkeulation of
W, D and S, s definitions of these shape parameters (modified
from Raup, 1967)
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Figure 4, Variation of morphospace D versus W for the four sub-
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slight shift over time towards more involate forms (reduction of
D). By comtrast, the predominant morphological type changes
very clearly over time. For the pezeense Subzone (Fig. 4a),
evolate ammonites (D~0.5) with low whorl expansion rates
(W= 1.5) are clearly predominant. In the next subaone (collori-
Jormis, Fig. 4b) this predominance declines and there is &
more wiform distribution of morphologies, although there are
more numerous evolute samples (D~ 0.4) with moderate whorl
expansion rates (W~ 1.5-2). In the following subaone (pocsdum,
Fig. 4¢) there is a shift towards predomnantly imvolute forms
(D~0.3) with high whorl expansion rates (W~ 0.2), In the final
subzome (lamberri, Fig. 4d) this domination becomes more
acute, though for increasingly mvolute morphologies (D~ 0.2 )

For morphospace D-S (Fig. 5), the first two subzones (Fig.
Sa.b)are characterizad above all by abundant forms of quadrate
section (S~ 1), which are very dominant in the firt subzone.
The last two (Fig. Sc,d) are mainly characterized by compressed
sections (S~ 0.8-0.7) which are clearly predominant in the most
recent of the subzones. Finally, as with D-W, it can be seen that
if predominance is disregarded, the morphologies expressed for
each subzone exhibit only minor differences.

By combining the two morphospaces (D- and D-S), the
olest population is dominsted by what we shall call subserpen-
ticone forms with luge umbilici and quadrate sections, whereas
the most recent population is dominated by what we shall term
suboxycone forms with relatively nurow umbilici and rather
compressad sections. It could be noted that similae evolutionary
changes (from serpenticone to oxycome shells) have been
claimed for Lower Jurassic ammonites (Donovam, 1994).

S Implications

The quantitative morphospaces proposed here cover both the
diversity and the frequency of morphological types as they
appear in the populations. This method can therefore be used to
compare the morphological signal of smmonites with other
phiysical or chemical

Thus comparison of the morphological signal wigh eustatic
cycles (physical signal) can be viewed more objectively (delib-
erately exchading twowonomy). The blologlcal signal Is very
clearly comrelated with the major second-ceder transgression
(Fig. 2) by a change in the predominant morphotype (subser-
penticone versus suboxycone ). With regard to the thisd-order
soquences, the two maximum transgression periods (rrezeense
Subzone and lamberr! Subzone ) share the very clear predomi-
nance of a single morphological type, which is clearly apparent
in the D-S morphospace: evolute forms with quadrate section
for the most ancknt and Evolute forms, with compressed
sections for the most recent. The boundary between the two
soquences (CallS) is marked above all by & reversal of the
predominant morphological pole: subserpenticone before and
suboxyoone after,

In:mﬂn.ldnm-aoﬂ-e&lbdnhm the subser -
penticone morphologies comresponded 10 a nektopelagic mode
of life (if we refer to the models of Tintat, Marchand &
Mouterde, 1982) and were probubly better suited to massive
colonization (r strategy? ) of the shallow platforms which were
becoming widespread at the start of the transgression. However,
suboryoone morphologies, which sre thought to comespond to &
nektobenthic mode of life (because more frequent in shallow
sedimentary deposits: see Maschand, 1992), may have been bet-
ter saited 10 a stable bictope (X strategy?) as these forms gradu -
ally came %o predom inate during the transgression (Fig, 4).

As conductad here, this spproach imvolves muki-disciplinuy
dats (morphology versus eustasy) providing signals for com-
partson. It should emable the testing (by quantification) of
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pakececologic models (as proposed by Tintant, Marchand &
Mouterde, 1982; Batt, 1989; Westermann, 1990; Marchand,
1992) for ammonoids on & lager scale. It should also, in retum,
refine the wse of sach organisms as palacodepth indicators.
Further comparisons between blological signals (inchading
ormamentation, septal lime and shell ontogeny &5 suggested
by Westermann, 1990), and physicochemical signals are
now required if we are to make headway with decrypting the
marphological message of lifeforms,
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Spatial patterns of disparity and diversity of the
Recent cuttlefishes (Cephalopoda) across the
Old World

Pascal Neige® Cemtre des Scaences de la Terre & UMR CNRS 5561 Biogeosciences,
Universite de Bowrgogne, Dijon, France

INTRODUCTION

Abstract

Aim Diversity and dispanity metrics of all Recent cuttefishes are studied ar the
macroevolutionary scale (11 1o establish the geographical biodiversity patterns of these
cephalopods at the species level and (2) to explore the relationships berween these two
meerics.

Location Sampling uses what is known about these tropical, subtropical and warm
temperate cephalopods of the Old World based on a Literature review and on meas-
urements of museum specimens, Some 111 species spread across scventeen biogeo
graphical areas serve as basic units for exploring diversity and disparity metrics in space.

Methods |andmarks describe the shape of the cuttlebone (the inner shell of the sepiids)
and differences between shapes are quantified using relative warp analyses. Relative
warps are thus used as the morphological axis for constructing morphospaces whose
charactenstics are described by disparity indices: total vanance, range, and minimum
and maximum of relative warps, These are analysed and then compared with the
diversity (species richness] metric.

Results Results show no significant latitudinal or longitudinal gradienrs either tor
diversity or for disparity. Around the coast of southern Africa, disparity is high
regardless of whether diversity (species richness) is high or low. In the *East Indics’ area
disparity s low despite the high diversity.

Main conclusions The relationship between diversity and dispanity is clearly nor hinear
and ne simple adjustment models seem to fit. The number of species in a given arca does
not predict its disparity level. The particular partern of southern Africa may be the result
of paleogeographical changes since the Eocenc, whereas thar of the “East Indies’ may
indicate that this area could act as a centre of origin. However, the lack of any clear
phylogenetical hypothesis precludes the study from providing any explanation of the
observed patterns,

Keywords
Diversity, disparity, geographical vanation, macroevolution, Sepudae.

taxovomic diversity is species richness (Gaston & Black-
bugn, 20001, Morphological disparity may be computed

The scarch for global patreens of biodiversity mobilizes a
range of measures. In palacobiological studies, the rwo main
metrics generally used are taxonomic diversity and mor-
phological disparity, each of which may reveal macroevo-
lutionary pauerns, One of the most efficient measures of

*Coerespondonce: Pascal Nege, Centre des Sciences de a Terre & UMR
CNKS 3561 Beograscoencrs, Université de Bourgogac. 6 b Gaboel, 1 21000
Dijom, Fraoes. E-mail pascal seipei@e-bourgogae be
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from changes n morphospace occupation patterns in time or
space detected by vanous methods (see Foote, 1993;
Crampaglioer al., 2001}, Comparnson and contrast of the two
measures provide an opportunity to search for evolutionary
mechanisms at the macroevolutionary scale (Foote, 1993),
and it has been suggested that because the two metrics are
largely independent of one another, the difference berween
them could be useful for understanding the distribution of
biodiversity in modern ecosystems (see Roy & Foote, 1997).
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For example, how s the relationship between diversity and
disparity recognizable in clades over geological rime? How is
the relationship between diversity and disparity rocognizable
in clades for various latitudes and longitudes? Foote (1993)
proposed different models based on patterns of morpholo-
gical diversification during time that idealized relationships
berween morphological dispanty and taxenomic diversity
for a given clade: if morphological vanation s constrained,
then extreme shapes will be precluded and so dispariy will
be low compared with diversity; whereas wichout any such
constraims, extreme shapes will be expressed early in the
clade’s history and disparity will be high compared wirh
diversity. Foote (1993) also develops models 1o explore the
relationship between diversity and disparity during the
dechine of a clade. Exzinction reduces diversity but its effect
on dispanity is more subtle. Where extinction s selective of
cermain morphologies within the clade, 10 may affect the
extreme morphologies producing a drastic decrease i dis-
parity or it may affect intermediate morphologies, producing
an increase in dispariry (with the occurrence of two clusters
of morphologics increasing morphological variance). Where
extinction is non-schoctive, there will be lirtle effect on dis-
parity, with morphologies being affected randomly (i.c. the
morphospace remains much the same). All these models are
useful for detailed analysis of the macroevolutionary partern

and irs Huctuanons over tme, However, these models do not
consider biogeography and its effect on the diverwity/
disparity patrern, and for most groups of living organisms,
there are very fow data on how sparial patterns of species
richness relate to similar trends in dispanty (Roy & Foorte,
1997; Rov et al., 2001).

Sepiids, the so-called cuttlefishes, provide material for a
study of the diversity/disparity relationship in a biogeo-
graphical context. They number more than 100 Recent
speaes distributed m tropical, subtropscal and warm em-
perate regions of the Old World (Fig. 1) grouped under the
penera Metasepia, Sepia and Sepiclla, Their northern limits
are Noeway in the western part of their range and the Gult
of Peter the Great (Russia) in the eastern part. Ther
bathymetnc distribution ranges from the sea surface down
to 600 m (Khromov, 1998; Sherrard, 20005 Ward, 2000)
but invariably over the continental shelf or upper slope
(Khromov, 1998). They lay mediumesized eggs generally
fixed 10 a substratum (Boletzky, 1998). The voung have no
planktomsc stage [Young et al, 1998) and so sepids pro-
wvide a model for manne organisms with non-dispersal of
eggs or young. The clade is assumed 10 be monophylenic
(Young & Vecchione, 1996; Khromov ef al., 1998; Young
et al., 1998). Sepinds have a dorsally embedded aragonitic
shell known as the cutthebone or sepion. This feature is

e L R
,:lrf(cw;'hfd.’gy -
2 '”‘)"ﬁ"&—"kijt

. .?\v

Figure | Geographical distribution of sepiids and biogeographacal umirs selected for this study. (a) From nosth-western sepind lsmie to the
Tropic ot Cancer (inladimg the Mediterranean Sea), (b} from the Tropic of Cancer to 207 S, (<) from 200 5 1o Cape Town, (di Cape Town to
Port Elizabeth, () Port Elizabeth to Zanzibar (along the African coast only), (1) Madagascar and Mascarene Ridge, (g) Zanzhar 1o Socotra, (h)
Red Sea, (i) Socotra to Gulf of Oman (exchoding the Red Sea), (3] Gulr of Omsan ro Sri Lanka, including the Persian Galf, (k) Sei Lanka 1o Gulf of
Tonkin, imludimg, Malaysia, Indonesia and Phalippises. (1) Gulf of Tonkin 10 Kocea (west coast oaly), ‘m) Korea to Gulf of Peter the Great,
ncluding Japan, (n) New Guinea (north cosst only), Melanesia and Micranesia, (o) Tropic of Capricorn to Exmouth Gulf inclading south coast
of New Guinea, (p) Exmouth Gulf 1o Perth. and (q) Perth to Tropic of Capricorn, imclading Tasmama,
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involved in buoyancy control (Denton & Gilpin-Brown,
1961a,b, 1973; Bandel & Boletzky, 1979) and supports the
hypothesis that sepiids are a monophyletic group. Cuttle-
bone shape varies widely among species and provides the
hasis here for dispanty analysis. Sepud radiation began in
Cenozoic times. A few Cenozose sepiid fossils have been
found in Europe, North America, Arabia and India isee
Khromov, 1998). However, the genus Sepia is only known
in Europe for post-Eocene sediments, a fact that leads
authors to consider that this clade originated in the Old
World (Khromov, 1987). The resulting, present-day geo-
graphical dustribution pattern of the sepiids may have been
penerated by a complex mosaic of causes involving palae-
oceanographical change: plate tectonics and s conse-
quences for oceanic currents and  onigsation, extnction
and immigration rates within different arcas, Thus sepiids
provide a marine model of Recent radiation where diversity
and disparity merrics can be compared across the Old
World, Beyond the sepiids, this model can also illustrare
the debare about the Indo-Pacific and the tropics in general
as a particularly speciose area (Blackburm & Gaston, 1996;
Briggs, 1999).

SPECIES OCCURRENCES COMPILATION

I compiled a data base of occurrences of seprids from a
bibliographical analysis covering almost all  published
papers and monographs (nearly 160) from Feérussac &
d'Orbigny (1835-48) to Khromov et al. (1998) and Lu
(1998) for the last large review, and to Reid (2000) for the
most recent study to be taken into account. Data published
before 1835 have been taken into account but are generally
less nformative. This exhaustive bibliographical analysis
yielded 219 nominal sepiid species. Only 111 of these are
considered valid species here, following manly Khromov
etal. (1998), Lu (1998), Rad & Lu (1998) and Reid
(2000), and are classifed in the genera Metasepia, Sepra
and Sepielia. For cuttlebone disparity analysis, nine species
were omitted because of lack of reliable marerial, but the
102 species selected (Table 1) cover virmually the complete
worldwide array of cuttlebones at species scale. Each of
these 102 species 1s characterized by a single cuttlehone
adult shape considered 10 be the mean specimen represen-
tative of the species. A preliminary study explored intra-
specific and ontogenetic effects on cuttlebone shape (Neige
& RBolerzky, 19971 This was conducted on the three
species  of Mediterranean  cuntlefish,  Sepia  officinalis,
5. orbigryana and S. elegans. No ontogeneric trend of form
change appears in the growth interval considered (Neige &
Boletzky, 1997), Comparison shows thar differences
between species are much greater than differences within
species (Neige & Boletzky, 1997). It was, therefore, deci-
ded not to explore intraspecific and ontogenctic varianons
in the present study.

Sepiids were arranged in biogeographical unmts following
Briggs (1995) and Khromov (1998). The lawer used
‘houndary compression’, taking the boumdanies where
many specics ranges meet as biogeographical boundaries.

© 2003 Blackwell Publishrg Led, joumal of Bogeagrapay, 30, 1125 1137

Disparity and diversiy of cutiefishes

Table | List of sepand species and genera used in the study

"z

Famnly Sepudac Kelerstein, 1866 (tvpe genus Sepua)

Metasepis Hoyle, 1885
Mesasepia pfefferi (Hoyle, 1885)
M. tultberge | Appellcd, 1886)

Sepws Lmnacas 1758
Sepric offecimalis Linnacus, 17358
S aenlears Orbagms, 1845
S acumumata Senith, 1916
S adamii Rocleveld, 1972
5. amdreana Steenstrup, 1875
S imgulate Roeleveld, 1972
S apasna Gray, 1549
5 appelloge Walker, 1910
S arabica Massy, 1916
5. awreomaculata Okwtam & Honkawa, 1987
S awstrahs Quoy & Gamand, 1832
S handemsis Addam, 1939
S barbyalis Khromov, Nekitng & Ness, 1991
S bertbeiot: &' Orbegny, 1838
£ bragg Veren, 1907
S brevomama Steenstrup, 1875
S burmupi Hovle, 1904
S carmata Sasaki, 1920
S diroiremes Berry, 1918
5 comfusa Senirh, 1916
£ cotroni Adam, 1979
S awltrata Noyle, 1885
S dollfess Adam, 1541
S dubia Adam & Rees, 1966
S, elegans Blanwille, 1827
£ efliptica Hoyle, 1883
5. elobyama Adam, 1941
5. elomgata Orbigny, 1845
S erostrata Sasaki, 1929
S, esculenta Hovle, 1585
S foliopeza Okwars & Tagawa, 1987
S pabira Ehrenberg, 1831
A berons (Robson, 1924)
. bierredda Rang, 1837
S ancerta Smith, 1916
S, angrgmrs Seuth, 1916
S arvimgd Mever, 1909
S vamoed Kheomon, 1982
S. powhim: Massy, 1927
S. kobiensis Hoyle, 1885
S, koikadus Rewd, 2000
S, Larinanss Quay & Gasmard, 1832
S, limasa (lredale, 1926)
5. Jowgipes Sasaka, 1914
S lorigera Walker, 1910
8. Iycidas Gray, 1849
5. madokar Adam, 1939
S, mascarenss Filippova & Kheomov, 1991
5. mestnes Gray, 1849
5. mira (Cotrom, 1931)
S. mirahilis Khromov, 1988
S, miwrray Adam & Roes, 1966
S, noewebollandiae Hoyle, 1909
S, omani Adam & Recs, 1966
S opapara (lredale, 1926)
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Table | compimmed

Family Sepndae Keferstein, 1864 (type genus Sepua)
8. orfrigryana Féraswac, 1826

£ papillats Quoy & Gaimard, 1832

5. papwenses Hovle, 1883

S pardafis Sasaki, 1914

8. peterseni Appelll, 1886

S pharaosus Fhrenberg, 1831

S plana Lu & Reid, 1997

S plangon Gray, 1849

S, plarkyconchialrs Pilippova & Khromov, 1991
8. prashadi Winckworth, 1936

8. puichra Rocleveld & Lilived, 1985

§ recwrvirostng Seeenstrup, 1875

S, reesi Adam, 1979

N rex Uredale, 1926;

S rhada (Iredale, 1954)

S rozelta (Iredale, 1926)

S savigmys Blamville, 1827

S srya Khromaov, Nikirina & Nesis, 1991

S, senta Lu & Reid, 1997

S sewelli Adam & Rees, 1964

S. simoniams Thiele, 1921

S, smuths Hoyle, 1885

S sokotriensis Khromov, 1988

§. stellifera Homenko & Kheomoy, 1984

. subterspes Okutam & Hookawa, 1987

§. swlcata Hoyle, 1885

§. tale Khromov, Nikitina & Nesss, 1991

S, temmipes Sasaki, 1929

S, thurseorss Adam & Rees, 1966

S, rokioensss Ortann, 1885

S. trygonimg (de Rochebruoe, 1884)

S. twbercwlata Lamarck, 1798
S. fypuca (Seenstrap, 1875)
S wvercod Adam, 1979

S ver fare Quoy & G

8. awetmamica Kheomov, 1987
S vasst Karomov, 1996

S whitleyans (Iredale, 1926}
S. zanuburica Pleffer, 1884

Sepeella Gray, 1849
Sepwella ormara (Rang, 1837)
S eyamea Robwon, 1924
S mermus (Orbogny, 1848)
S, fopomica Sasaki, 1929
S, muangbangungs Rod & L, 1998
S, weber: Adam, 1939

d, 1832

A number of modificanons were made tw this, First, the
Australian unirs were compiled using recent local studies {Lu
& Reid, 1997; Read, 1998, 2000} which have considerably
mmproved knowledge of sepiid distribution in this zone since
Khromov's (1998) work. Second, the ‘Persian Gulf' area of
Khromov (1998) was combined here with his “‘Gulf of
Oman-Sri Lanka’ unit because all species found in the for-
mer area also occur in the latter area, with no species being
endemic to either area. A total of seventeen biogeographical
units were establshed (labelled A-Q, Fig. 1),
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MORPHOMETRIC METHOD

The method used here is landmark-based geometrical mor-
phometrics, the new morphometrics sensw Rohlf & Marcus
{1993). The theoretical advantages of geometrical morpho-
metrics are not detailed here (see for example Bookstein
et al., 1985; Bookstein, 1991). The main feature of the
landmark-based method is that it describes, quantifies and
localizes geometrical differences between shapes regardless
of size. Obviously, this does not mean size can be disregar-
ded, but in the present study focusing on shape vanation, the
size of specimens can be ignored,

Cuttlebone shape

The cuttlebore is 2 calcareous structure comprising four
parts: outer cone, inner <one, phragmocone and spine
(Fig. 2a), The cuttlebone’s function is to ensure neutral
buoyancy for the animal (Denton & Gilpin-Browa, 1961a,b)
by cameral liquad and gas adjustment relative to the external
environment. All cuttlebones are bilaterally symmetrical.
The morphology, ontogeny and microstructure of the four
parts have been widely stdied, Descripnions of the rermi-
nology, definition, ontogeny, microstructure and variation of
the different parts can be found in an abundant literature
(e.g. Steenstrup, 1875; Hoyle, 1886; Adam & Rees, 1966;
Roeleveld, 1972; Bandel & Boletzky, 1979; Khromov et al,,
1998), The owter cone gives the cuttiebone its general shape.
It has a point of iflection giving nise in the posterior part
the wings of the vuter cone. The inner cone or tork always

Anterior b ]
o) Anor ® ﬁ%\-\
VAR 100
7\
Outer cone |/ I\
(o) / \\

Inner cone |\ /’

(Le) \ A \g/ /’ /
" _wingotoc _oe
-~ Spine 8%

Figure 2 Curtlebane morphology (a) 1n ventral view and (b land
mark lovaton.
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Table 2 Number, type and descripton of Landmarks used ro des-
cribe cuttlebone shape, Tyvpe refers to the termanology of Bookstein
(1991). See Fig. 1(a) for abbeevianions

Number  Type Deunpnon
1 1 Antersoc cnd ol o.c. (in plane o‘ symmrey)
2-4 1 Anteror inflection paint of 0.0, wings
(also end of the rostral membeans i dorsal
position
Postersar end of 0., [in plane of symmetry}
Anterior emd of Lo, (contact with s.z.)
Postersor end of i.c. (i plame of symmetry|
Position of the protoconch (coerespondeng 1o
the possenor end of the strated zone)
Posterior comtact berweer s.z. and LL
Amterior end of LI (in plame of symusetry)
Maximsui curvature of the antecior end of 5.2,
Contact berween s.x. and LL in the plase of
symmesry
Postenor end of spine

b
-
&
— -

begins around the protoconch (initial embryonic chamber)
and is parrly fused with the vuter cone. lts anterior exten-
sions, the so-called limbs, may be flat and fused o the outer
cone or 1o the phragmocone or may form a rounded, cap-
like cavity over the protoconch, Ir may also be reduced to a
small fork. The phragmocone is divided into two parts: the
streated zone and last loculus, the latter being the lasr sep
tum. Each stria of the striated zone marks the posterior cdge
of a septum, the rest of which is masked by a more recent
one. The phragmocone geoerally bulges ventrally but is
sometimes slightly concave. The spine or rostrum at the
posterior tip may be well developed, or marked merely by a
cone-shaped knob, or completely absent. In addition to those
general traits, some species display ornamental features such
as ribs and furrows, pustules or keels. Although these may be
of systematic value, they are not investigated here.

Landmarks
First, a number of points are chosen to describe the g

Disparicy and diversity of cuttefishes 1129

sunctions between three structures, centres of centroids suf-
ficiently small for them to be clearly located, or intersections
of curves with a plane of symmetry of the organism. Only
pomts 12 and 14 are type 2 points in Bookstein's termin-
ology: pous located at maxima of carvature. They have
been used tn this study because they give additional shape
information about the last loculus. No type 3 landmarks,
that is, points located at the extremities of a structure of the
organism, are used. With this nomenclarure, the maximum
of biologscal informarion is concentrared on type 1 pomnes
and the minimum on type 3 points.

Morphological disparity
Landmark coordinates are determined from a diginzer sys-
rem. A matrix of 30 variables (X and Y coordinates of ffteen
landmarks) vs. 102 species is then constructed. Relative
warp analysis {Bookstein, 1991; Rohlf, 1993) 1s used here to
explore the disparity pattern of cuttlebones. The tpsRelw
version 1.22 software (Rohlf, 1994) is used. The relanve
warp analysis corresponds 1o a principal component analysis
of the Procrustes distances among all pairs of forms. It can
be computed in different ways depending on how much
weight one wants 1o attribute to large-scale or 1o small-scale
shape changes. These weghts are adjusted by the “alpha’
parameter. It has been suggested (Rohlf, 1993) that 2 value
of 0 for the “alpha’ parameter is approprate for taxonomic
and exploratory studies where no particular scale of var-
ation is considercd to be more important than another. This
option is adopted here. The analysis produces a number of
new axes: the relative warp axes (RW) which concentrate
more or less extensive information content in the imitial
matnix. Relatve warp analysis allows the deformation aloag
an axss w be visualized by finding the thin-plate spline
rransformation that maps the mean configuration of land-
marks onto each specumen or along axes (Rohlf, 19931,
Another useful function is 1o allow the construction of a
‘morphospace” (i.e. a bi- or multvariate space mn which
shapes are arranged in oeder). The first factorial plane (1e.
RW1 vs. RW2}, which generally concentrates a large
of vanance, illustrates the overall distriburion par

of the different parts of the cuntlebones (Flgn. 2b and
Table 2). Curtlebone morphology, resulung from the con-

pection of differenr, easily recognizable characters (as
explained above) provides a good breakdown of shape into
landmark loci. These points also describe the relative posi-
tion of the four parts of the cuttichone, Only the ventral view
is analysed here. It reflects the distinct clongation along the
plane of symmetry, and provides geometrical information
about the different component parts. A set of fifteen points
are identified on images (camera lucida or photographs) of
the 102 specimens representing the 102 species. All are easily
recognizable. When the spine is completely absent in a spe-
cies, point 15 which corresponds to the posterior end of the
spine is located at point 8 which corresponds 10 the position
of the prococonch and which is the location of the spine at
the very beginning of its development, Nearly all landmarks
correspond to type 1 points sersu Bookstein {1991): they are

© 2003 Blackwel Publishing Lté. joumnal of Bispecgraphy. 30, |125-1137

tern of shapes in the morphospace for the complete sct of
species or for a particular subset. Coordinates of species in
the multivanate morphospace could also be used as vanables
10 assess the dispanty of a particular set of species [e.g.
peographical group). Parameters quanufyng the distribution
of a selecred set of species of the morphospace have then
to be computed. Numerous parameters are found
the literature, and their relative usefulness discussed (e.g.
Foote, 1993; Wills ef al., 1994; Dommerpues of al., 1996;
Ciampaglio et al., 2001, In this study, three complemenrary
measures of disparity arc used. The amount of morphaspace
oceupied by a given set of species is quantified using the sum
of umvarate ranges for the selected axes. This “range’
quantifies disparity by taking o account only extreme
shapes. Two identical values may thus reflect very different
species distributions, and this measure is also biased by
sample size (Foote, 1993). The position of a given set of
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species in the morphospace s quantified by the minimum
and maxamum values observed along the axes. These sup-
plement infurmaton about the range. Two values (minimum
and a maximum| are given for each selected axis. This
parameter is obviously biased by sample size. The average
dissimilarity is given by the total variance, that is, the sum of
variances for sclected axes. This parameter is unaffected by
sample size and is considered robust [Foote, 1993). How-
ever, it is biased in part by the distribution pattern of species
in the morphospace when two or more clusters occur within
the selected set of species. Other parameters such as mean
and median parrwise distance, and mean and median cent-
roid distance have been computed but yreld no further
mformanon abour the dispanty pattern of the sepiids. They
are not shown here.

Statistics

The number of species in the different biogrographical units
may be very different and because these numbers influence
results for some selected disparity parameters (range and
position in the morphospacel, a rarefaction procedure is
computed, This procedure preducts the dispanity that would
probably be observed in a smaller sample (Foate, 1992) and
so may be used to climinate the size effect on dispariry
parameters. First, two species are selecred ar random and the
dusparity parameters for a given unit arc calculated. This
operation is repeated here 100 tmes so as to give a reliable
estimate [mean and confidence interval) of a given parameter.
This first step is then reiterated for three to n species (i being
the species richness i the given biogeographical unit). Fi-
nally, it is possible 1o shape the flhuctuation of the parameters
as a function of the number of species sampled (for more
detanls see Foote, 1992), 1tis a common chowce to rarefy to the
smallest sample within the mamx (e.g. Eble, 2000). In this
study, the smallest two sets are represented by just three and
four species (respectively unies N and A). Rarefying ar these
low values produces unreliable values for the disparity
parameters, and so it was decided to rarefy to the next
smallest sample (1 — 6). Error bars on the three parameters
describing dispanty (sum of range, total vacance and posi-
uon in morphospace) are calculated using a boutstrap pro-
cess. Taxa were resampled randomly with replacement 500
wmes. Rarcfactuion, bootstrap and morphospace parameters
are compured using the MDA package (Navarro, 2001).

A standard Bonferroni corvection is applicd 10 cach of the
six stanstcal tesrs conducred in this study in order 1o check
the probability of incorrectly rejecting one or more true null
hypotheses (see Rice, 1989).

RESULTS
Sepiid disparity over space

In our case, percenmages explained for relative warps are:
§3.02, 20,66, 11,49, 5.47 and 3.96, respecrively, for the first
five axes that are selected for the following analysis. Other
axes are disregarded as they make less than a mean contri-
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Figure 3 Ploc of the fest three relative warps shown as thin-plate
splimes, for posiive and negatve displacement alueg the axis,

bunion, ie. the contnbution when complete variance is
equally spread over all axes. The first relative warp describes
the gross morphology of the sepion {Fig. 31 positive values
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rate extreme shapes.

for a broad scpion with large wings, negative values for a
narrow sepion with tiny wings. The second relative warp
explains the shape of the inner cone, which may be long or
short, regardless of general shape. The third relative warp
focuses on the comparative length of the striated zone.
Computng the empirical morphospace corresponding 10
the first factorial plane (RW1 vs. RW2) reveals the organ
ization of cuttlebone shapes of the Sepiidae as a whole
(Fig. 4). The partitioning of this overall morphospace into
patial sub phospaces highlights the contrast of present
shapes over space (Fig. §). Some units are characterized by
central morphospace occupanon (umt K and L, Fig. 5
whereas others have shapes localized in ditterent parts of the
morphospace {units C, H or O, Fig. §). In these cases, some
‘missing’ pieces (i.e. non-occupied parts) occur in the
morphospace. These observations become more readable
when transferred o dispanty indices (see Figs. 6 and 7). To
better portray the resubts, values for total variance and range
are also presented from highest o lowest values [Fig. 6),
with an indication of the mean and SD. The three units with
the highest total variance and range (C, D and E) are those
situated in southern Africa. All three units have range valoes
that are greater than the SD, and units C and D have tosal
variance values thar exceed the SD. The lowest values are for
units A, B and N. This may be because they are home to a
small number of morphologically similar specics (see Fig. 5).
Tortal vanance and range in other units lie between these
extremes. Interestingly, unit K, corresponding partly 1o the
“Fast Indies” Triangle of Briggs (1999) and recognized as a
specics concentration zone (Briges, 1999), has a relatively
Jow disparity level compared with other units (Fig. 6). This
is mainly because of the presence of morphologically similar
species. The minimum and maximum values on relative
warps 1-3 indicate the position of the shapes for a given

© 2003 Blackwell Publishing Led, journcl of Sogeography, 30, 11251137
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biogeographical unit n the global morphospace (Fig. 7).
This may be helpful in interpreting the fluctuations in the
range parameter. For cxample, minimum and maximum
values on relative warps indicate thar despite umirs A and N
having the smallest range values, these units display different
patteris of morphospace  occupation:  respectively  from
0,08 to 0.1 vs, 0.1 1o 0,28 for RWI1, from =0.13 to 0 vs,
0.05 1o 0.1 for RW2, and from =0.11 to 0.11 vs, =0.05 to
0.05 for RW3 (mean values calculaced alter rarefaction and
bootstrap computing). This may also be seen albest more
subjectively in Fig. S,

The relationship berween lanitude, longitude and dispar-
ity was analysed stamstically by linear regression. Four
complementary tests were conducted (Table 3). Longirude
was tested directly with total variance and range as the
dependent variable and midpoint loagitade of the geo
graphical unit as the independens vanable. Lantude data
had to be processed before testing for liaear regression,
Absolute values of midpoint latiwude for all areas were used
as the independent variable. The test also used total vari-
ance and range as the dependent variable, None of these
four tests was significant: no rrends, either lattudinal or
longitudinal, were found.

Sepiid diversity through space

Counts of species numbers by area reveal marked differences
{Fig. 81 A marked diversity hotspot appears for the coast of
south-east Africa (umit k) with twenty differem recorded
species, A large area extending from eastern bndia to Japan
and including Indonesia and the north coast of Australia
junits K, L, M and O) also displays an extensive diversity
level with 25, 18, 21 and 235 specics, respectively. As already
discussed, Briges (1999) claimed that the ‘East Indies’
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Triangle (corresponding here to unit K plus part of O) 15 a
species concentration area, which is confitived here. 1The
relatonship between lantude, longinde and species richness
was analysed stanstically using the same procedure as for
disparity (see above). No lantudinal or longitedinal gradi-

ents were found.

———— |

DISCUSSION

The relationship between diversity and disparity is clearly
not linear (Fig. 9] and no simple adjustment models seem to
fit i, The first conclusion is that the number of species in a

Figure § Morphospaces of cuttlebones in
cach of the seventeen vogeographical unss
[{a) to iq), see Fig. 1]. All ar the same scale
(see top left dagrasn), Filled carcles for shapes
found i 2 given biogerographical unst, open
circles for endemic species. Grey dots imdicate
the overall morphospace.

given area does not predict its dispanity level. Thas s true of

© 2003 Blackwel Pubsishing Ltd. Journal of Biopeography. 30. 1125-1117
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plete sepiid clade. Maorphalogical disparity is measured by the total
variance and the sum of ranges for the first hve relative warps (see
masn text). Bootstrapping (S00 replicates) generates error bars. Sum
of range values are rarefied 1o # = 6 (sec main text).

other axa teg. strombid gastropods, Roy et al, 2001}
Noteworthy patterus are:

(1} A particularly high disparity level around the coasts of
southern African (C, D and E) for very different species
richness values, respectively 6, 11 and 20, indicating a
marginal position of the present-day species within the
morphospace (see Fig. 51, The consequence is that umit C
has the highest total vananceispecies nchness ratio
(Fig. 10).
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Figure 7 Patterm of Gsspanty mdices for the sepiids. Morphological
disparity 1 d by the and ma values for the
first throe relative warps (soe main text), Boorstrappeag (500 repli-
cares) generares ervor bars, Values are rarched 10 # = 6 (see main
ext)

(2} A generally homogencous and intermediate disparity

level for all areas, from F to Q except for N, associated
with species nchness ranging from 9 1o 23, The dsparnity
level is low compared with species richness, This reflects
the facr thar this area and parricularly unit K (see Fig. 9)
contains numerous species with cuttlebones of similar
shape. Consequently, unit K has the lowest roeal vari-
ancelspecies richness ratio (Fig. 10). This confirms that
the “East Indies’ Triangle is a particularly rich arca i
terms of diversity but highlights its low biodiversity
when considening the disparity metric,

(3) Ananalogous relationship berween diversity and disparity

for units A plus B, on the one hand, and N on the other.
Lhis may be related o the relanvely low species nchness
associated with a similar disparity Jevel. However, as
shown in the morphospaces [Fig. 5) and tor minimum and
maximum values on relative warps (Fig. 7), the occupicd
zonc of the morphospace 15 quite different between A and
B on one hand and N on the other.

The distribution pattern of taxa at the macroevolutionary

scale, whether over time or space, may be shaped by a
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Table 3 Results of lnear regression tests for the total vanance, ssm
of range and species nchness vs. laritode and bongatude. A dard
Banferrani correction (with & = 6) is applied 1o each of the six
statistical tests

Vagable Gradient ¢ Slope tvalue P ovaluwe
Toeal vriance Longitude 018 <0000 ~1.82 009
Toeal variance  Lattude 0049 00002 120 02§
Range Longide 014 0001  -1.56 014
Range Latitude 005 0003 088 039
Species rchnes  Longitude 024 0.06 220 004
Species rchness  Latitnde 001 0,03 027 079

Only P-valwes < 0.008 are signaficant.

=
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Figure 8 Panern of diversity (species mchncss) for the sepiids in
each of the seventeen biogeographical umirs.

Species richness

aumber of factors. Some factors clearly introduce bias,
which obviously has to be avoided: (1) bias introduced by
the compilatson of data at a large scale, where differences in
the way previous workers described species may result in an
incomplete and heterogencous data base; (2) bias resulting
from the methods used 1o decipher biodiversity and partic-
ularly the methods used 1o quanfy it. Every effort has been
madc to minimize bias in the present study: (1) the complete
knowledge of sepiids is raken into account through a large
review of the literature and a comprebensive and homo-
geneous review of species and of their geographical occur
rences; and (2) two complementary metrics (raxonomic
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Figure 10 Values of the total vanance/species richness ratso in cach
of the seventeen biogeagraphical units. Horizostal limes indicaze
mean and SD tor the complete sepid clads. Units A and C display
excess dispanity whereas unit K displays excess diversiry (soc main
text),

diversiey and morphologsal disparity) are used to describe
biodiversiry.

Once such bias has been eliminated, other factors shaping
the distribitution partern of taxa are inherent to the taxa and
their history, namely their onginavon, immigration and
extinction (see Gaston, 1996). The effecrs of origination and
extinction on diversity/dispanity relationships have been
studied concepeually (Foote, 1993, see before). The rela-
vonship between diversity and disparity within a biogeo-
graphical unit s somewhar more complex 1o model,
especally because, as previously seen, the partern is affected
by the morphological variation or decline modakives of a
clade (origination and exuncrion, see above) bur also by
immigration, For a given model of morphological vananon
or decline, the effect of immigration may be illustrated with
simple :dealized diversity histories (Fig, 11), derived from
Foote's work: immigration affects the diversity/disparity
relationship differently depending on the morphologies of
species colonizing the biogeographscal unit. If the newcom-
ers” morphologies are samilar to existing ones [Fig. 11a.b),
then both disparty and diversity will increase shighely,
whereas if the newcomers’ morphologies correspoad to

007+ 13
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E N
006 " Gl : "
| , F ° o Qo L K
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G e “ 8
\ J' L o7
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{ L]
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| Figure 9 The relarionship berween diversity
00 4y gy 71— O ye——y (species richness) and disparity (total vanance
¢ s w0 " £ El s w1 20 226 and sam of ranges] in cach of the seventeen
Somcies “CNNess Specs (ichrees brogoagraphscal umits (see Jetters),
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Figure 11 [dealized diversity histories of a clade in a given biogrographical unit (derived from Foote (1993) ‘idealized diversity histories')

Time is on the 7ax|s. morpbolog on the x-axis, Eodl ‘branch’ represents a taxoa, Arrows indicate immigration cvents, The first general effect
on the d hip s the diversif Jeclime modalities: of morpbologscal " S (models 2 and <), then
extreme &apn will be pmlu&d and disparity willl be low compared with diversity, whereas without sach coastraints amd:lt b and d) extreme
Mﬁ wlll be exmued udy im the dlade’s history and disparity will be high compared with diversity (see main text). Immigration affects the
dever p differently depending on the phologies of specses that colomized the brogeographacal wnit. If new morph-

nl:gm are similar to nmm‘ms {models a and b, then bath (ispnnty and diversity will increzse shightly, whereas if new morpholagies occupy

new parts of the morpbospace (models ¢ amd d), disparity will jump dramatcally bat with only a shght iscrease in diversaty,

previously unoccupied parts of the morphospace (Fig. 11¢,
d), disparity will surge for only a shight increase in diversity.
These idealized models underlie particular diversity/dispanty
relationships in a biogeographical context and so may prove
uscful in explaining the patterns observed within the sepiids,
where two patterns stand our.

The first of these is the southern African pattern where
there is high disparicy for very different species richness
vilues. This may be caused by the coexistence of two inde-
pendent phylogenetscal clusters of species, one from the
Atlantic Ocean and the other from the Indian Ocean. This
has to be viewed in the palacogeographical context of the
Focene where the Tethyan Sea was still open at its eastern
end providing connections between Furope on the one hand
and the Indian Ocean and cast African coasts on the other
(sce Butterlin ef al., 1993). At the end of the Eocene, this
castern corridor between the Mediterranean Sea and western
India disappeared, involving a huge transformasion in
possible routes for sepud migration. This could have pro-
duced two clusters of species, one i Eucope and along the
west African coast, the other in the Indian Ocean and aloong
the cast African coast. The mixing of these two clusters in
southern Africa could have produced the observed pattern.
This is consistent with models C or D of Fig. 11.

The second distinctive pattern is that of the *East Indics’,
characterized by a low disparity/diversity ratio. The signifi-
cance of this speciose area is the subject of much debate. As
Briggs (1995) summarized, different theones compete to
explain why there are so many species, ranging from (1) the
‘native’ hypothesis (species are numerous because this area
produces new species) t (2) the ‘accumulative’ hypothesss
(species are numerous because this is an area where species
formed elsewhere accumulare). In theory, two models may
respectively march these two points of view: (1) there were
no immigration cvents in this arca and so specics are phy-
letically close, hence the low disparity level, or alternatively
(2) immigrating species were similar in morphology 1o those
already present (mexdels A and B in Fig. 11). On the face
of it, the present observed patterms leans in favour of the
‘natve” hypothesis: many species but with low dispanity
because of a possible (but sull oot demonstrated, see
below) close phyletic relationship between species, The

2003 Blackwell Publishing Ltd, joumal of Riegeagraphy, 30, 1125-1137

‘accumulative” explanation would certainly have produced a
pattern combining high disparity (an accumulation of species
trom different phyletic clusters and from different areas)
with high specics nchness, If confirmed, this could indicate
thar the *East Indics’ is a centre of origin for sepiids.

The lack of any clear phylogenetical hypothesis for the
sepiids s a major obstacle to explaining the observed par-
terns. It is clear, for example, that the c. 90 species currently
ascribed to the genus Sepia will be reclassified among dif-
ferent genera of the Sepiidae fanuly once comprehensive
phylogenetic relationships can be determined (for some
attempts see Khromov, 1987). The next challenge, then, will
be to propase a phylogeny for the sepiids and ro e it in wirh
the patterns observed.
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L. Introduction

Parmi les Hildoceratidae, les genres traditionnellement
regroupés dans la sous-famille des Bouleiceratinae ont re-
tenu "attention de nombreux auscurs par leurs singularités
morphologiques ¢t paléogéographiques. Ce regroupement
est fondé principalement sur I"aspect de la ligne de suture qui
est généralement qualifiée de type cératitigue. Cette ligne est

selon les genres traditionnellement inclus dans les Boulei-
ceratinae 1. — plus ou moins simplifiée par rapporn aux
autres ammonites contemporaines. Pour les cas les plus ex-
trémes (e.g., genre Bouleiceras) les selles sont arrondies et
les lobes dentelés, rappelant ainsi les lignes de sutures des
cératites (Thévenin, 1908). En fait, ce type sutural simple
n'existe pas chez tous les genres de Bouleiceratinae s1. et
I"existence de cette sous-famille en termes de groupe maturel
monophylétique est maintenant largement critiquée. Le pre-
mier objectif de la présente étude sera de reconsidérer la
phylogénie du groupe, 4 travers 2 approches différentes :

® |'unc aboutissant 4 un arbre évolutif se fondam sur la

cohérence entre les données morphologigues, paléogéo-
graphiques et stratigraphiques |

o ¢t "autre aboutissant & des hypothéses de relations de

parentés se fondamt sur une analyse de parcimonie des
caractéres morphologigques seuls,

Plusicurs travaux ont €6¢ consacrés aux formes malgaches
ou téthysiennes, mais ks faunes nord-oucst curopéennes ¢t
plus spécialement les fauncs frangaises ont ¢ pen éudides
en dehors des travaux de Monestier (1921 ab.e, 1931) et
Guex (1972, 1973¢, 1975) dans les Causses. Ainsi, dans son
impontant ouvrage consacré aux Hildoceratidae, Gabilly
(1976) a totalement laissé de coaé ce groupe, du fait de sa
fréguence trés faible dans la région étudiée (centre-ouest).
Un deuxiéme objectif a done é1¢ de réviser les faunes fran-
caises — en particulier les espooes décrites par Monestier
(1921b) et leur systématigue. Ce travail $'appuic sur
I'analyse de coupes ¢t 'é@ude de collectes récentes dans
plusicurs gisements (rangais,

2. Historigue de la sous-famille

Les auteurs ayant éudié oc groupe d'ammonites ont émis
des opinions trés diverses sur ses affinités ot ses onigines.
Depuis Thévenin (1908), son rattachement aux Hildooerata-
ceac paraissait évident. Pounant, Buckman (1919 : p. xv)
créa une famille des Cymbitidae pour regrouper les genres
Cymbites, Paromiceras, Frechiella et ? Hudlestonia. Renz
continua jusquen 1933 4 inclure ces formes dans les Arieti-
tidae, 3 'exception des Frechiella qu'il rattacha aux Hildo-
ceras &&s 1922, Roman (1938) rangea les genres Frechiella,

Paroniceras, Leukadiella ¢t Bowletceras dans les « Harpoce-
ratidac » (= Hildoceratidac s.1.) sans pour autant les regrou-
per dans un taxon distinet. Arkell (1950) le fera en créant la
famille des Bouleiceratidae, qu'il transforma en 1957 en
sous-famille des Bouleiceratinae, rangée dans les Hildocera-
tidae. 11 qualifia alors ces formes de « aberrant Hildocerati-
dac » ¢t estima que leur regroupement, di uniquement 3
I'analogic des tracés suturaux, &ait probablement antificiel
car il s"agissait vraisemblablement de formes terminales de
plusicurs genres, malheurcusement difficiles 4 identifier,
Basse (1952), adopta ce regroupement, tout en lui conservant
le rang de familke des Boukeiceratidae, Puis, Schindewolf
(1963) scinda les Bouleiceratinae en 2 groupes, selon I'évo-
lution omogénétique de la ligne de suture. Selon i, les
genres Boulefceras et Lenkadiella pouvaient étre rangés dans
les Hildoceratinae, tandis que les genres Frechiella ¢t Paro-
niceras représentaient une nouvelle famille de la superfa-
mille des Hammatocerataceae : les Paroniceratidae. Howarth
(1973) estima comme Arkell que les Bouleiceratinae pou-
vaiemt dériver de plusicurs genres différems d’Hildoceratidae
¢ constituaient donc une sous-famille polyphylétique.

Guex (1974) émit une opindon totalement opposée en s
déclarant persuadé du monophylétisme du groupe qui &éri-
verait tout entier du geare Tawromeniceras du Doménen
supéricur. Dans le méme travail, il créa le genre Ooyparoni-
ceray pour les formes de section ogivale jusque 1A rattachées
au genre Paromiceras ¢ inclut Je genre Nejdia dans les
Bouleiceratinge, Ce dernier genre resta cependant toujours
adjoint aux Phymatoceratinae dans la synthése de Donovan
et al. (1981). Ces auteurs citérent alors le genre Jacobella
JEANNET qu'ils mirent en synonymic avec Paroniceras ¢t
ajoutérent 4 la liste e genre Kohaticeras FATMI et HOL-
DER. En fassant ka synthése des travaux préoédents, Teruzzi
(19581) refusa de se prononcer sur ka phylogénie de la sous-
famille, jugeamt trop peu fiables les données stratigraphiques
¢ morphologiques se rapportat aux différents genres ¢t
Jugea judicicux de conserver par la force des choses la sous-
famille des Boulelceratinae, avec les restnictions exprimées
par Arkell. Géczy (1990) reprit le méme schéma. Braga et al.
(1985) adoptéremt "option de Guex, en soulignant cependant
le mangue d"homogénéité du groupe sur le plan biogéogra-
phique. Howarth (1992) revint sur o¢ groupe dont il donna la
diagnose suivante © Aberrant genera, with a wide range of
whorl shapes and ornament, all with reduce and stmplified
suture-lines, thar are ceratitic in some genera. Dimorphism
is not known. 1l admit cetie fois tous les genres antéricure-
ment définis, y compris Kohariceras et Nejdia, mais rem-
plaga Oxyparmomiceras par Jacobella. Selon lui, il n'est pas
prouvé que 1'hypothése phylogénique de Guex (1974) soit la
bonne. Venturi (in Nind et al,, 1997) inclut Renziceras AR~
KELL dans les Bouleiceratinae, Ce genre avait auparavant
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Fig 1. Pakogeographical ropartition of the diffcecnt gosera (map from Owen, 1983),

¢ rangé dans les Hildooeratinae par Arkell (1957) et Dono-
van ¢t al. (1981). Elmi ¢t Rullean (1995) I"avaient interprété
comme une forme microcongque des Phymatoceras. Enfin,
Macchioni et Venturi (2000) crééremt la sous-famille des
Leukadicllinae pour distinguer les genres Lewkadiella ct

Dans ce travail, nous prendrons en considération les gen-
res suivams © Paroniceras BONARELLL, 1893, Frechiella
PRINZ, 1904, Bouleiceras THEVENIN, 1906, Leukadiella
RENZ, 1913, Nejdia ARKELL, 1952, Renziceras ARKELL,

1953, Oxyparomiceras GUEX, 1974 ¢t Kohaticeras FATMI
¢t HOLDER, 1975.

3. Morphologie, palogéographic et extension
stratigraphique des genres

Alors gu'au Toarcien de nombreux genres d"ammonites
conmmissent une large extension géographique, les Bouleice-
ratinse £ restemt inféodés & des régions bien précises
(Fig. 1). Les citations les concernant sont relativement
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nombreuses et la liste ci-dessous ne prétend pas ére
exhaustive - nous ne prendrons essenticllement en compte
que celles qui sont accompagnées dune figuration. Les cita-
tions concernant les faunes frangaises seront précisées par la
suite,

Genre : Bowleiceras THEVENIN, 1906

Synonymie - Colcanapites COLLIGNON, 1958,

Ce genre (espéce type B, mitescens THEV), regroupe
des ammonites comprimées, canénées ¢f moyennement Evo-
lutes. Les tours intemes sont omés d’une double rangée de
tubercules réunis par des cotes. La coguille devient lisse & un
dramétre de 60 mm. La ligne de suture simplifiée est canic-
ténistigue. Découven & Madagascar ol il est assez abondant
(Thévenin, 1906, 1908 ; Collignon, 1958 ; Blaison, 1968), le
genre a ensuite ¢1¢ signalé au Pakistan (Arkell, 1952 ; Faimi,
1972 ; Fatmi et Holder, 1975), ¢n Arabie (Arkell, 1952 ;
Basse et Karpoff, 1957), en Afrique onientale (Arkell, 1956),
au Maroc (Blaison, 1968 ; Faugbres, 1974, 1975), au Portu-
gal (Mouterde, 1953 ; Dubar ¢t Mouterde, 1953 ; Mouterde et
Rocha, 1981), dans les Cordilliéres bétiques (Bizon et al.,
1966) et bes chaines ibériques (Geyer, 1968, 1971 ; Behmel et
Geyer, 1966 ; Mouterde, 1970, 1971 ; Dubar et al., 1970 ;
Goy, 1974, 1975 ; Goy et al,, 195858 ; Goy et Martinez, 1996).
D’apris Arkell (1952) et Blaison (1968), le « Bouleiceras »
recueilli par Deleau (1948) en Algénie serait une Levkadiella,
de méme que 'unique exemplaire citée en halie, dans la
région des Marches, par Galliselli (1963) (= L. gallitellii in
Pinma, 1965). Le genre est présent en Argentine (Hille-
brandt, 1973) ¢t au Chili (Hillcbrandt, 1973, 1984, 1987 ;
Hillebrandt et Schmidi-Effing, 1981). Les faunes sud-
aménicaines ont un cachet bien particulier ¢t comportent une
espéee nouvelle, 8. chilense HILL., les autres exemplaires
étant seulement rapprochés d'espéces connues dans le do-
maine indomalgache, Le genre Bowleiceras s¢ trouve dans le
Toarcien inféricur. A Madagascar (Blaison, 1968), la fauni-
zone & Bouleiceras et Protogrammoceras est encadrée par
des Palwrpites 4 la base et des ammonites du Toarcien
moyen au sommet. En Arabie Saoudite, la formation « Mar-
rat moyen » renferme des Bowleloeras et des Protogrammo-
ceras. Enay ¢t Mangold (1994) proposent une zone 4 Nites-
cens pour oe niveaw, Les collectes effectuées en place en
Espagne attribuées par Geyer (1965, 1971) au Doménien
supéricur ont ¢ reconnues (Mouterde, 1970) comme prove-
nant, comme celles du Portugal, de la base de la zone 3
Serpentinum, au-dessus des dermiers Dactvlioceras semice-
larum (SIMPSON). Les exemplaires du Maroc (Faugéres,
1974) occupent la méme position systiématique. Il n'est ce-
pendant pas exclu gue le genre puisse avoir une extension
verticale plus importamte, les espooes crédes par Arkell, 3
pastir &"un matériel arabomalgache n'étamt pas repérées avec
exactitude. En Argentine ¢t au Chili (Hillcbrandt, 1973,
1984), B. cf. chakdallaense FAT. ¢t HOLD. provienmt de
I"extréme base du Toarcien (sous-zone 4 Dactylioceras sim-
plex ), en dessous des 1. temicostamm, et B, chilense HILL.
appartient & ka zone 3 D, hoelderi (+ zone & Serpentinus), En

revanche, les Bouleiceras sp. déents par Hillebrandt (1973)
ont &t¢ ensuite reconmus par cet auteur (1981) comme &ant
des Tawromeniceras du Plicnshachicn supéricur.

Genre : Nejdia ARKELL, 1952

Trés rare, ce genre (espeoe-type © N, bramkampi ARK.,
1952) est involute, moyennement comprmé ¢t caraciénsé
par sa section oxycdne et son absence d’omementation. La
ligne de suture est 1égérement plus découpée que celle des
Bowleiceras, 11 a éé récolté 3 Madagascar (Thévenin, 1908),
cn Arabic (Arkell, 1952 ; Basse ¢t Karpoff, 1957), au Maroc
(Guex, 1972, 1973ab ; Fedan ¢t Elmi, inédit), en lalie
(Macchioni et Venturi, 2000 ; Venturi ¢t Ferri, 2001) ¢t en
Espagne (Goy, 1974, 1975 ; Goy et al, 1988, 1994). Un peu
plus récentes que les Bowleiceras, les Nejdia datem du som-
met de la zone & Serpentinus et de la base de la zone 4 Bifrons
(sous-zone & Sublevisond), aussi bien en Espagne (Goy,
1974), qu'en lalie (Venturi et Femi, 2001) ou au Maroc
(Guex, 1973a). En Arabic Saoudite, Jes Nefdia sont récoltées
dans la formation « Marrat supéricur » assocides & des Para-
hildaites. Enay ¢t Mangold (1994) proposent une zone &
Brankampi pour ce niveau.

Genre - Kohaticeras FATMI et HOLDER, 1975

Ce genre (espéce-type © K razal FAT. et HOLD.), assez
mal conmu, a é¢é cité uniguement au Pakistan par les auteurs
qui ont ¢réé, 118 agit d"une forme fortement tuberculée, aux
lignes de suture trés simplifiées, Le nivean du genre Kokati-
ceras est supposé &re le Toarcien infénicur, car la faune
accompagnante renferme des Bouleiceras | il 8"agit cepen-
dant d'un niveau condensé,

Genre © Lenkadiella RENZ, 1913

Ce genre (espéoe type L. helenae RENZ) réunit des
formes peésentes uniquement en domaine téthysien, Ce soat
des ammonites évolutes & section subrectangulaire & subtra-
péaoidale. La caréne élevée est flanguée de 2 sillons dont la
profondeur diminue avec 1'dge. Les wbercules latéroven-
traux, situés au point de rétroversion des cites peuvent don-
ner naissance i des ¢pines. La ligne de suture est relativement
découpée. Malgré la grande rareté du genre, de trés nombreu-
ses especes ou vanétés ont &1é crédes, notamment par Renz.
Dans sa révision du genre, Wendt (1966) n'admet plus que
6 espéees, mais Macchiond et Venturi (2000) en reconnais-
sent une dizaine. 1l a &é récolé, uniguement dans les facits
de bassins, en Gréce (Renz, 1913, 1927 | Renz ¢ Renz,
1947 ; Kottek, 1966 ; Wendt, 1966), en Italic (Renz, 1925 ;
Pinna, 1965 ; Gallitelli, 1963 ; Wendt, 1966 ; Pelosio, 1968 ;
Levi-Setti, 1972 ; Dezi @ Ridolfi, 1975 | Vemuri, 1985 ;
Macchioni et Venturi, 2000 ; Venturi et Ferri, 2001), an Tyrol
(Renz, 1922, 1925a ; Wendt, 1966), en Suisse (Renz, 1922 ;
Wendt, 1966), en Espagne, dans les chaines bétiques (Braga
et al, 1985 ; Goy et al,, 1988 ; Goy et Martinez, 1996), en
Hongrie (Geczy, 1990) ¢t en Algénie (Delean, 1948 ; Mou-
terde et Elmi, 1991). Cependant be genre existe également au
Canada, en Colombie britannique od il est relativement abon-
dant (Tipperetal,, 1991 ; Jakobs et al,, 1994 ; Jakobs, 1995)
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¢t au Chili en exemplaire unique (Hillebrandt ¢t Schmidi-
Effing, 1981 ; Hillebrandt, 1984). Une ammonite que 1'on
pourrait rapporter i ce genre, mais non figurée, aurait aussi
&¢é trouvée dans les chaines cantabriques, prés de Turmicl
(Goy et Mantinez, 1996). Howarth (1992) figure une ammo-
nite juvénile du Dorset, qu'il attribue 4 ce genre. Provenant
d'une collection ancienne ¢t de position stratigraphigue im-
précise, cette ammonite avait é1é déderminée par Buckman
comme un Grammoceras strigtulum microcongue. Selon
Howanth, la ligne de suture est caractéristique du genre Lew-
kadiella, mais il reconnait que la section du tour est diffé-
rente, arrondie 2u lieu de quadratigue et que 'idemification
spécifigue est difficile du fait de la taille extrémement réduite
de exemplaire. 11 semble donc que attnbution soit trés
douteuse, oc qui st également 1" avis de Macchioni et Ventun
(2000) qui potemt sur oet exemplaire 1'absence de sillons
péricarénaux, de tubercules paraboliques et surtout de odtes
fibulées. La position stratigraphique du genre Lewkadiella est
dans 'ensemble assez peu précisée dans le domaine 1éthy-
sien (zone & Bifrons). Jakobs (1995) le cite dans la zone &
Planulata (hase de la zone 4 Bifrons) du Canada ol il accom-
pagne Rarenodia planulata ¢t Peronoceras verticosum, ce
qui comespond assez bien 4 la citation de Cresta et al. (1989)
dans les Apenning o0 il accompagne Raremodia sp. et Fre-
chiella,

Genre - Renziceras ARKELL, 1953

Ce genre (espéee-type : Hildoceras nausikage RENZ,
1912b) est représenté par des coquilles évolutes, carénées et
bisulquées ou tricarénées. La section est trapézoidale. Les
tours intemes sont munis de fortes odtes droites ou en forme
de L, se terminam par des tubercules laséroventraux portant
une épine. La ligne de suture est proche de celle des Lenka-
diella. Encore plus rare que le précédent et pratiguement
monospécifigue le genre a &é cité en Gréce (Renz, 1912b) et
dans les Appenins (Macchioni et Ventun, 2000 ; Ventun ¢t
Ferri, 2001). Selon Macchioni et Venturi, la Levkadiella citée
par Braga ct al. (1985) dans la Cordillitre bétigue scrait en
réalité un Renziceras. Selon Venturi (1985), le genre serait
localisé au sommet de la zone 4 Serpentinus (horizon 3
Douviller),

Genre : Frechiella PRINZ, 1904

Synonymie - Achillea RENZ, 1913

Ce genre (espéee type @ F subcarinata |[YOUNG et
BIRD]) regroupe des ammonites imvolutes, épaisses 3 globu-
leuses, tricarénées et bisulquées, L'omementation est géné-
ralement peu marguée ot formée de stries ou de cites surtout
visibles autour de I"ombilic. La ligne de suture est relative-
ment simple. Le genre a une plus large distribution que les
précédents, mais ne semble trés abondant nulle part. 11 est
surtout cité en domaine téthysien, avec un trés grand nombre
d'espéees ou de variétés. Teruzzi (1981) recense 38 esplees
ou vanétés. Renz 4 ui seul est & origine de la nomination de
28 formes. F subcarinata et F wokwrensis REPIN sont les
seules espéees crédes en debors du domaine 1éthysien, Te-
ruzzi ( 1981) reconnait que cette pulvérisation est injustifiable

e rend la classification inutilisable, d'autant plus que la
plupart de ces formes ont une répartition temporelle trés
brive, En conséquence, il distingue S groupes de formes
sculement correspondant aux espéces subcarinata, kammer-
karensis, venantil, helenae, achillel ¢t équivalant au regrou-
pement final de Renz (192%a). Le genre est cité en lalie
(Caallo, 1846 ; Taramelli, 1880 ; Meneghini, 18671881 ;
Bonarelli, 1895 ; Bellini, 1900 ; Panish et Viale, 1906 ; Renz,
1925¢, 1933 ; Lippi-Boncambi, 1947 ; Venzo, 1952 ; Zanzuc-
chi, 1963 ; Pelosio, 1968 ; Gallitelli-Wendt, 1969 ; Dezi ¢t
Ridolfi, 1975 ; Nicosia ¢t Pallini, 1977 ; Teruzzi, 1981 ;
Ventun, 1985 ; Crestact al, 1989 ;) Nind et al., 1997 ; Panisi ¢t
al., 1998 ; Venturi ¢t Ferri, 2001), en Albanie (Pelosio, 1968),
en Gréce (Remz, 1912b, 1927, 1932, 1933), en Hongrie
(Prinz, 1904 ; Geczy, 1967, 1990 ; récolies personnelles LR,
¢ PN.), en Suisse (Renz, 1925¢, 1927), au Tyrol (Oppel,
1862 ; Swlley, 1903 ; Renz, 1925a ; Fischer, 1966), en
Algéric (Elmi et al,, 1974), ¢t en Espagne bétique (Goy et al.,
198%). 11 st aussi présem en domaine NW curopéen, o0 K
subcarinara (Y. ¢t B.) est souvent citée en France, en Allema-
gne (Schiegelmilch, 1976 ; Riegraf et al,, 1984), en Grande-
Bretagne (Young et Bird, 1822 ; Phillips, 1829 ; Wrigh,
1884 ; Buckman, 1910 ; Howarth, 1992), en Espagne ibéri-
que (Behmel et Geyer, 1966 ; Mouterde, 1971 ; Goy, 1974 ;
Goy et Martinez, 1996). Le genre est aussi connu au Portugal
(Renz, 1912ab ; Mowterde et al., 1965) et en Sibénie (Kri-
mholtz et al, 1988 ; Repin, 1991). Enfin, plusicurs exemplai-
res proches des exemplaires curopbens ont ¢ trouvés en
Argentine (Hillebrande, 1973, 1984, 1987). En Angleterre,
Howarth (1992), disposant d"une quarantaine d"exemplaires,
dont aucun de petite taille (les exemplaires de Whithy peu-
vent atieindre 120 mm de diamétre), les attribue tous 4 F
subcarinara. 11 estime que parmi les formes déenites, il n'y a
guére que 4 morphotypes différems : achilled (lisse), helenae
(plus évolute et fortement omée sur les tours internes), kam-
merkarensis (cotes fortes tuberculées) et subcarinata avee
laquelle la plupart des autres espéoes sont probablement 4
mettre en synonymie. Dans ke centre-ouest de la France,
I’Angleterre et le Luxembourg, le genre Frechiella est ré-
colté avee D. commmne et H. lusisanicum, ce qui

aux horizons 3 Tethys: (-~ b i Commune sensu Gabilly) et 3
Lusitanicum, Ainsi, en Angleterre, Thomson (1910) a utilisé
une « subcarinata zone » comme synonyme des « communis
beds w. Par la suite ' swbcarinata a é¢ employée comme
indice de sous-zone, puis abandonnée au profie de Dactyiio-
ceras commune. Cette sous-zone incluait les héméras « sub-
carinata, athleticum et bifrons » de Buckman (1930). Repin
(1991) a recueilli F; tokurensis avee Zugodactylites braunia-
nus (Q"ORB.). Les trés nombreuses formes du domadne 16+
thysien, toutes citées dans la zone & Bifrons (-~ zone & Mer-
cati), omt peut-&tre une extension verticale globale plus
impontante que F subcarinata. Ainsi, Ventun et Ferm (2001)
attribuent le genre 4 la partic moyenne ¢t supéricure de la
zone A Bifrons. En Amérique du sud, F kammerkarensis se
trouve dans la zone & Peronoceras pacificum (- zone 3 Bi-
frons),
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Genre © Paromiceras BONARELLIL, 1893

Ce genre (espoe-type : Ammonites sternale 'ORB.) est
également abondant en domaine téthysien. 11 regroupe des
coquilles globuleuses, 4 trés petit ombilic, étroit et profond.
La caréne est absente et 'omementation réduite & des stries
ou des clees & section arrondie visibles en lumiére rasante. La
ligne de suture est proche de celle des Frechiella. Méme en
exceptant les formes de section ogivale & présent rangées
dans le genre Ovyparomiceras, de trés nombreuses espéoes
ou variétés (une vingtaine ) ont été déerites, en panticulier par
Renz. Teruzzi (1981) estime gue la plupan d'entre elles sont
difficilement interprétables par mangue de figures fiables ou
de mesures et ¢ablics sans tenir comple de la possibilité
d'une grande variabilité intraspécifigue. Il regroupe toutes
ces formes en 4 types morphologiques © stermale, fevanii-
num, helveticum, pelosiol. Paromiceras pelosiol TERUZZ1
(~ P substernale PELOSIO non. nud.) est une forme sub-
circulaire interpeétée par aweur (M1, 22, Fig. 15 ) comme
une forme intermédiaire entre kes Paroniceras ¢t les Onopa-
romiceras. Teruzzi tente d'ailleurs de situer stratigraphique-
ment cette espéoe en se référant 3 Monestier (1931). Le genre
a é1é ciré en Ialie (Catullo, 1846 ; Mencghini, 1881 ; Parisch
et Viale, 1906 ; Renz, 1933 | Ramacciond, 1933 | Venzo,
1952 ; Galliselli-Wendt, 1969 ; Pelosio, 1968 ; Dezi ¢t Ri-
dolfi, 1975, 1978 ; Nicosia ¢t Palling, 1977 ; Teruzzi, 1981 ;
Ventun, 1985 ; Crestact al,, 1989 ; Parisi et al., 1998 ; Ventun
et Ferri, 2001), en Gréce (Renz, 1925b, 1932 ; Kottek, 1966),
en Autniche (Fischer, 1966), en Suisse (Renz, 1922), en
Hongrie (Vigh, 1927 ; récolies persoanelles LR, ¢t PN en
Espagne bétique (Goy et al., 1988), en Algérie (Elmi et al,,
1974 © exemplaire non figuré), au Maroc (Dubar, 1949 :
exemplaire non figuré). En province NW curopéenne, kes
Paroniceras ont été recucillis, avec une bicn moins grande
diversis¢ morphologique en France, en Allemagne (Renz,
19254 ; Schlegelmilch, 1976), en Espagne ibéngue (Goy,
1974 ; Goy et al,, 1988 ; Goy et Mastinez, 1996), au Portugal
(récoltes R. Mouterde). Le genre a également ¢té signalé, en
exemplaire unique, au Canada (Colombic Britannique) (Tip-
peretal., 1991 ; Jakobs ct al., 1994 ; Jakobs, 1995). Il n'acn
revanche pas &¢& trouvé en Grande-Bretagne, la limite nord
de son extension passant 2u sud de la Loire (Howarth, 1973).
Le genre Paromiceras me se trouve, en Europe de 1'ouest du
moins, que dans la sous-zone & Variabilis et la sous-zone &
Hlustris, encore que Goy et Martinez (1996) signalent son
appantion dés ka sous-zone 3 Semipolitum dans les Astunes
(Fig. 2, p. 308), et que Fischer (1966) le cite en Autriche dans
la zone & Bifrons. Les citations dans des niveaux plus élevés
somt dues 4 la compréhension autrefois plus large du genre
qui englobait les formes ogivales pour lesquelles Guex
(1974) a cr& le genre Oyparoniceras. Ainsi, P pelosiof
TER. occupe une position stratigraphique plus élevée et
Donovan (1958) place les Paroniceras s.1. dans sa « Bayani
subzone » (dont I"extension est voisine de la zone & Erbacnse,
c'est-d-dire I'imervalle allant de 12 zone & Variabilis & la zone
4 Dispamsum). L'espéoe P sternale a méme &é utilisée
comme indice de sous-zone (Gallelli-Wendt, 1969). 11 faut
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Fig. 2. Phylogéaiee du grospe dudié : hypothise de Guex (1974)

Fig 2. Paylogeny of the ssadiad taxa: sssumption following Guex (1974)
cependant mentionner ke cas des petites formes du groupe de
« P w» undulosum MONESTIER présentes dans la zone &
Dispansum des Causses, sur lequel nous reviendrons. Au
Canada, I"apparition du genre semble un peu plus précoce
puisque Jakobs et al. (1994) citent £ sternale au sommset de
la zooe & Planulata (équivalente 4 la zone 4 Bifrons).

Genre - Oxyparoniceras GUEX, 1974

Synonymie - Jacobella JEANNET, 1908

Ce genre (espéce type @ O, telemachi [RENZ]), long-
temps non différencié du genre Paroniceras, est moins com-
mun que eelui-ci. 11 a é&¢ créé par Guex pour des formes plus
ou moins épaisses, mais 4 section ogivale. Selon les espéoes,
la caréne est ou n'est pas présente. La ligne de suture est
proche de celle des Paromiceras. Bien que ces quelques
esplees alent d'abord &¢ décrites en domaine 1éhysien, les
citations y sont relativement peu nombreuses. On trouve ces
formes en ltalic (Bonarelli, 1895 ; Renz, 1923, 1925¢
Pelosio, 1968 ; Dezi et Ridolfi, 1978 ; Nicosia et Pallind, 1977
s Teruzas, 1981 ; Ventun, 1985 ; Nini ¢t al,, 1997 ; Venturi ¢t
Ferni, 2001), en Gréce (Renz, 1913), au Maroc (Benshili,
1989). En domaine NW curopéen, le genre a ¢ signalé en
France, en Allemagne (Quenstedt, 1885 ; Schicgelmilch,
1976), en Espagne (Goy, 1974 ; Goy et al, 199 ; Goy ¢t
Martinez, 1996). En Grande-Bretagne, Howarth (1992) ne
fait état que de 3 petits exemplaires, dont 1'un a &¢ figuré par
Buckman (1923 : PL. 23A), sous le nom de £ subcarinata. Le
genre Oxyparomiceras est cantonné 2u sommet de la zone &
Thouarsense ¢ dans la zone & Dispansum en Europe de
I'owest et au Maroc, 1l est mal Jocalisé en lalie : partie
supéricure de la zone 4 Erbacnse (Nicosia et Pallini, 1977),
partie supéricure du Toarcien moyen (zone 3 Gradata) pour
Venturi et Ferri (2001).

>

-—.-.

4. Reconstitutions phylogénétiques

Deux démarches aboutissant & des hypothéses de relations
phylogénétiques ont &¢ suivies, La premidre interprite bes
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données morphologigues dans leur contexte pabéogéographi-
que ¢t biostratigraphique, La seconde utilise la méthode
cladistique, qui, elie, ne fuit appel qu'd des arguments mor-
phologigues, dans un contexte d'analyse de parcimonie,
Cette méthode n'est pas encore trés développée pour ks
ammonites. Deux arguments indépendants sont impliqués
dans cette « frilosité » :

o I'impontance accordée aux données stratigraphiques
(impliquant le rejet de toute hypothése phylogénétique
en désaccord avec une succession stratigraphique) |

o ¢t I"acceptation a priori gue les coguilles sont particu-
liérement sujettes aux homoplasies (impliquant 1'idée
que 'amalyse cladistique ne saurait résoudre des proble-
mes de phylogénse chez les ammonites),

Des exemples montrent cependant qu'il est possible de
proposer des hypothéses phylogénétiques fondées sur une
amlyse cladistique n'impliquant pas nécessairement de for-
tes divergences avec les données stratigraphiques (Monks,
1999, 2000). Dans le cadre de cette éude, IManalyse cladisti-
que a pour objectif de résoudre des probiémes de phylogénie
concernant les 8§ genres dudiés.

4.1. Arguments paléogéographiques, stratigraphiques
et morphologiques

4.1.1. Les provinces fauniques et la répartition des faunes

Une province faunique ¢st en principe une association de

communautés, mais cst le plus souvent fondée sur un seul
ensemble taxinomique. Les unités biogéographigues seront
distingudes 4 partir de enitéres taxonomigues, en panticulier
les différences entre taxons occupant les mémes niches éco-
logiques (Emay, 1980). Les termes utilisés pour désigner ces
unités sont nombreux et diversement hiérarchisés. Le do-
maine 1éehysien est de loin 'entité paléobiogéographique la
plus vaste admise pour le Toarcien. Des faunes 3 cachet
téthysien s1. sont conmues depuis le Maroe et le Portugal 3
1"ouest jusqu’aux chaines bordiéres des fagades occidentales
des Amériques vers 1est (Enay, 1980 ; Dommergues, 1994).
Mouterde et Elmi (1991), distinguent :

o un domaine curopéen comprenant le secteur NW curo-
péen, curocaucasien ¢ des secteurs de transition au
sud-ovest de I'Europe (sud de la France, chaines ibéri-
ques, nord du Tyrol) ;

o ¢t un domaine wthysien s.5. comprenant un secteur al-
lantique (Portugal & Maroc occidemal), la « bordure
nord-gonxlwanienne » (Maroc onental, Rif, Algérie,
chaines bétiques), e secteur de 1o Méditerranée
moyenne {Appenins, Alpes orientales ¢t méndionales)
dans leguel la Hongrie se singularise par une faune
présentant des caractéres de mixité, ¢t enfin le secteur de
la Méditerranée onientale (Yougoslavie, Gréce, Tauri-
dies).

Nous adopterons ici ce schéma.

Aprés la crise biologique de la limite Pliensabachien

Toarcien (voir Palfy et Smith, 2000) -, ce dernier est mar-
qué par une importante transgression et Je niveau mann est

Elevé au milicu de 'élage. Les régressions sont ranes ¢t en
relation aves la tectonique locale, Les communications entre
les bassins sont aisées (Bassoullet et al,, 1993). L'expansion
toarcienne correspond 4 une diminution de la diversisé et de
I"endémisme et il est classique de considérer que le provin-
clalisme (ou la provincialité) s'asténue trés fortement au
cours du Toarcien inféricur et moyen, bien que la diversifica-
tion persiste cependant ¢n grande partic au niveaw des espe-
ces. L'impression d"homogénéisation est encore renforcée
par I"arrivée des faunes « arabomalgaches » (Bowleiceras ¢t
Nejdta)y dans I"ovest wthysien (Almeras et Elmi, 1982). La
peésence des Bouleiceras et des Nejdia dans le Toarcien
inféricur "Afrique du Nord, d'Espagne, du Portugal ¢
méme des Andes s"inscrit dans 1a large expansion de la faune
1éthysienne (Enay, 1980). Plusicurs auscurs ont présenté des
cartes montrant la répartition paléogéographigue des « Bou-
lesceratinae » sensu Guex (Geyer, 1965 ; Howarth, 1973 ;
Ziegler, 1981 ; Enay, 1980 ; Jakobs, 1995). Nous les complé-
1ons i en imégrant les derniéres données coanues (Fig. 1),

Les variations custatiques du niveau marin constituent le
premier facteur contrdlamt les phases dexpansion ou d'iso-
lement faunique en faisant vanier |'extension des plateformes
externes ouvertes qui constituaient 1"habitat privilégié de la
plupart des ammonites jurassiques et modifient les possibili-
163 de communication et d'échanges entre bes faunes, Pour
Thierry (1982), le rile de ka tectonique est tout aussi impor-
tant gue eustatisme pour la dispersion des faunes pélagi-
ques ou nectoniques, notamment celle des céphalopodes.
Ainsi, des effondrements et des distensions peuvent favoriser
la création de zones basses propices 4 la dispersion des
faunes. Ces 2 phénoménes, custatisme ¢t tectonigue peuvent
d"ailleurs conjuguer leurs effets. Il semble que les différences
dans la composition des associations d"ammonites traduisent
en pantie du moins, un coptrile éeologique, pour lequel
Jouent I'imponance de la tranche d'eau et la morphologie du
pakéorelief sous-marin dans laquelle elles évoluaient. Notons
également que Palfy et Smith (2000) proposent un lien entre
volcanisme basaltique ¢t crise faunigue 3 la limite Pliensba-
chien — Toarcien.

La composition des ensembles faunigues et la taille des
ammondtes varient en fonction des paléo-environnements,
cux-mémes sous la dépendance des cadres paléogtographi-
ques. L' Afrique du nord se préte particuliérement 4 une telle
éude, réalisée par Alméras et al, (1988). Ains la faune 3
rares ammondtes de petite taille provenant des rampes carbo-
natées est remplacée par une faune 3 ammonites abondantes
sur les plateformes externes en milicu agité et par une faune «
déséquilibrée » (prédominance des Phylloceratidae ¢t des
Lytoceratidac) dans les bassins. L"homogénéisation des fau-
nes entre domaine curopéen ¢t domaine téthysicn cst loin
d"ére totale. Encore ne faut-il prendre en compte dans cha-
que région comme faune caracténstique que les vénitables
implantations suivies de descendance et non pas les immi-
grants occasionnels, sans reproduction sur place et renouve-
Iés par des apports répéeés (Enay, 1980),
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4.1.2. Voies de migrations

La répantition mondiale mais fractionnée des Bowleiceray
conduit & poser le probléme des voies d'échange existant
entre les différentes régions oa ils sont présents. D'aprés
Enay ¢t Mangold (1982) Bowleiceras ¢t Nejdia ont vraisem-
blablement gagné le secteur de la Méditerranée moyenne,
puis ke secteur atlantique du domaine téhysicn, ¢n suivant la
bordure gondwanienne ¢t de 14 ont atteint les secteurs de
transition de I"Furope du Nord-ouest (Portugal et chaines
ibériques) en comoumnant la meseta ibérique. Les modalinés
d'arrivée des Bouleiceras dans les chaines andines, au sein
de peuplements qui soat pour 'essentiel 1nés différents des
faunes de la Téthys occidemtale, sont plus controversées.
Leur présence semblerait prouver qu'une Certiaine comimuni-
cation entre Atlantique et Pacifigue 2 pu se faire au Toarcien
(Thierry, 1982). Cependant les Bowleiceras des Andes sont
des formes de petite taille, un peu plus précoces, et s"écartant
presque toutes des types malgaches © il pourrait s”agir d'évo-
lutions vicariantes masguant des hétérochronies possibles
(Thierry, 1982 ; Mouterde et Elmi, 1993). On ne pourrait
done rejeter a priori 'hypothése d'une homéomorphie si
2 autres genres Frechiella o Lewkadfella, 1ous deux bien
représentatifs de la province wihysicnne, mais absents des
régions indomalgaches, n'&alent aussi présems sur la fagade
onemtale des Aménques. Encore faut-il souligner le cachet
pasticulier des Leukadiella canaiennes, gui s'inscrivent bien
dans le contexte ghobal d'une faune américaine proche des
faunes téthysiennes sans pourtant &re tout i fait identique
(i.e., les « Plevdellia » ¢t les « Phymatoceras » décrits par
Jakobs ct al., 1994).

Plusicurs solutions omt €& proposées, faisant en parnticu-
lier appel i des voies pré-océaniques anténieunes aux vénita-
bles ouvertures océaniques. Les faunes auraient ains pu
emprunter une voie atlantigue entre ka Téthys ocadentale (ou
méditerranéenne) et le Pacifigue d Ta hauteur de I’ Amérique
centrake (« couloir atlantique naissant », ou « corridor hispa-
nigue »). Ainsi selon Jakobs (1995), le domaine latitudinal
occupé par les Lewkadiella ou kes Frechiella en Téthys médi-
terranéenne étant trés restreint, Jeur présence ne peut s’expli-
quer que par une communication marine directe. Cependamt,
il semble clairement éabli maintenant qu'il n'existe pas de
voie directe hispanique avant le Callovien (Bassoullet et al,,
1993 ; Elmi, 1993). Ces genres auraient done pu transiter par
une voie pénipacifique ou contourner le Gondwana par be sud
ou par ke nord.

Dans le domaine téhysien ss, les Lewkadiella et les
Renziceras, pantis de la Méditerranée orientale ont sans doute
gagné la Méditerranée moyenne et plus modestement 1" Algé-
ric et les chaines bétiques en empruntant également la bor-
dure gondwanienne. Frechiella, Paroniceras ¢t Oxyparoni-
ceras, 4 sutures simples mais morphologie globuleuse, sont
oniginaires des bassins pélagigues plus ou moins diversifiés
¢t compartimentés en Méditerranée centrale et orientale
(Marches, loaie) of ils pouvaient &tre picgés et devenir
dominants (ex : banc & Frechiella de Valdorbia). 118 omt migré
épisodiquement en longeant les domaines intermédiaires

apulosicilien ¢t maghrébin et le craton ibérique et atteint
I"Europe moyenne od leur répartition verticale est trés dis-
jointe (Alméras ¢t Elmi, 1982),

4.1.3. Implicarions phylogénétiques

L'origine du genre Bowleiceras, plus ancien repeésemant
du groupe dudié ici, est encore controversée. Selon Arkell
(1952), ke muckéus épincux des Bouleioeras rappelle les Poly-
morphitidae, mais de tels nucléus existent aussi chez certains
Hildoceratidae (par exemple « Harpoceras levisond » figuré
par Wright [1882-1884 : PL 61, Figs. 1, 2], et rapporté avec
doute & Hildaires forte BUCK. par Howarth (1992)]. Les
ancétres immédials seraient i rechercher dans le genre domé-
rien Seguenziceras (-~ Arieticeras). Selon Blaison (1968),
I"allure cératitique des sutures ne fournit pas d"argument
décisif pour la recherche des filismions, cette configuration
apparaissant 4 des époques diverses et dans des lignées quel-
congues, Ainsi, le plan sutural ne permet pas d'emériner bes
rapports établis avee bes Arietitidae par Buckman (1919) ¢t
Renz (1933).

Pour Howarth (1973) les Bouleiceratinae ne peuvent des-
cendre que des Harpoceratinae ou des Aricticeratinae. Guex
(1974) opte pour cette demibre sous-famille et désigne le
genre Tauromeniceras comme 1"ancétre le plus probable. Ce
genre est en effet be seul qui regroupe des formes évolutes,
tubercubées et costulées avec une suture de type cératitique ¢t
qui soit capable de donner naissance aux Bowlelceras par
péramorphose. Ox, les Tawromeniceras et plus généralement
les Anicticeratinae n'ont jamais &¢é signalés dans la provinee
indomalgache, alors qu'ils sont fréguents au Maroc et en
Péninsule ibénigue ob les Bowleiceras peuvent ére locale-
ment abondants (Faugéres, 1974 ; Mouterde communication
orale). Nous pourrions tout aussi bien cnvisager pour ces
faunes dites « indomalgaches » une onigine dans le secteur
atlantique de 1a Téthys et une migration dans le sens imverse
de celui généralement admis, ¢'est-d-dire depuis I'ovest de la
Méditerranée jusquan domaine indomalgache od elles se
scraient bien adapsées et diversifiées (cf. les espioes créées
par Arkell ¢t le genre Kohaticeras inconmu dans le secteur
atlantique ). En revanche, et comme |"a fait remarquer Zicgler
(1981), I'implamation de Bouleiceras (et de Nejdia) en do-
maine wthysien et en Europe du NW ne fut pas couronnde de
succes malgré |'existence de voles de passage. ["absence du
genre Bouleiceras des secteurs de bassins de la Méduerranée
moyenne et onentale est remarquable et Braga et al, (1985)
pensent gue sa distribution est contrdée par des facteurs
écologigues. Notons pour mémoire que le caractére apparent
de plus grande ancienneté (sous-zone & Simplex) des Bowler-
ceras ' Amérigue du sud — s"il s’agit bien de la méme
lignée ! — peut également fournir une autre piste, puisque
Hillebrandt (1981) cite des Tauromeniceras en Argentine ¢t
au Chili.

Considérons 4 présent le cas des Leukadiella que Guex
(1974) faisait dériver des Bonleiceras. Cet ateur est depuis
revenu sur son opinion (in Jakobs, 1995 et communication
orale) et ¢'est i juste titre, semble-t-il, que Macchiond et
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Ventur (2000) ont créé pour les genres Lewkadiella et Ren-
ziceras, la sous-famille des Leukadicllinae, qui dériverait
probablement des Hildaires. Kotiek (1966) et Wendt (1966)
avaient 3éjd noté les fortes aflinités existant emtre les Hikdai-
res ¢t les Lewkadiella, ¢t Jakobs (1995) propose Hildaites
propeserpentinus BUCK. (in Kotek, 1966), comme anoétre
possible du genre Lewkadiella, En conséguence, oct auteur
présente un schéma qui reprend celui de Guex, avec cepen-
dant I'exclusion de Leukadiella replacé dans la lignée évolu-
tive des Hildaires.

Dans son schéma phyitique (cf. Fig. 2), Guex (1974)
Justifiait la succession Nejdia-Frechiella par des anguments
stratigraphiques et morphologiques. 11 est vra que ces 2 gen-
res se succédenmt apparemment sans hiatus temporel, mais
I'extréme rareté, vore absence totale, des Nejdia récoltés
dans les régions que 'on peut considérer comme le licu
d'origine des Frechiella (lonie, Appenins...) rend bien aléa-
toire cette hypothése. 11 faut également noter que les Fre-
chiella n’ont jamais éé signalées dans le domaine indomal-
gache o les Nejdia sont les plus abondantes. De plus, les
différences morphologiques entre les 2 genres soat importan-
tes - passage d'une forme suboxycine 4 une forme globu-
leuse tricarénée, changement du dessin de la ligne de suture
devenant beancoup plus proche de oelle des Hildoceratidae ¢t
en paniculier de celle des Hildaites que de celle des Boulei-
ceras. La morphologie suboxycdne des Nejdia est un autre
argument pour réfuter la succession Nejdia - Frechiella : ce
type de morphologic est en effet le plus souvent réalisé en fin
de phyllum (Contind, 1989). Ainsi Ia lignée des Grammoce-
ratinac s¢ termine par ke genre oxycine Hudlestonia &t kes
Graphoceratinae par les Hyperlioceras | ces formes de fin de
lignée ont par ailleurs une ligne suturale simplifiée. Dans
notre hypothése, le genre Nejdia serait done sans descen-
dance.

Si I'on n"admet pas ka filiation Nejdia Frechiella propo-
sée par Guex (1974), on en revient donc & 'hypothése
ouvene d'Arkell (1957), reprise par Teruzzi (1981) selon
laquelle bes différents genres regroupds dans les Bouleicera-
tinae proviendraient de plusicurs genres antéricurs, difficiles
A identifier. 11 nous semble cependant gue les genres les
micux placés pour avoir donné naissance aux Frechtella
pourraient &re bes Hildaites, bes Ovthildaites, voire méme les
Hildoceras primitifs,

La succession Frechiella, Paroniceras, Oyparoniceras
parait en revanche, bien plus évidente. Ces genres sont vrai-
semblablement apparus en domaine téhysien ol leur fré-
quence semble plus impontante que dans ke domaine NW
curopben on ils ont sans doute migré épisodiquement. On
peut toutefois regretter Mimprécision de "enregistrement
stratigraphique dans beur région d'origine : tout aw plus
peut-on s¢ fonder sur le nivean zonal. Clest 'opinion de
Teruzzi (1981) qui souligne la position stratigraphique des
3 genres et Pexistence de formes de transition entre cux :
ainsi, F achillei est proche des Paroniceras par |'absence
d'omementation ¢t e faible développement de ks caréne ¢t

des sillons et P pelosior est proche des Oxyparoniceras par
s section subogivale,

Comme ks Frechiella, les Paroniceras n’ont en Europe
du NW qu'une répartition verticale extrémement réduite (h. a
Tethysi et i Lusitanicum pour les premiéres, zone 3 Variabilis
pour les seconds, dont on rencontre cependant de rares spé-
cimens dans la zone 4 Thouarsense des Causses) et une
fréguence presque toujours faible. 11 en est de méme pour les
Oryparoniceras cantonnés dans la sous-zone 4 Fallaciosum
et la zone & Dispansum. 11 existe donc entre les 3 genres, ¢t
particuli¢rement entre les Frechiella et bes Paromiceras, des
hiatus stratigraphiques relativement importamts qui peuvent
laisser supposer gue ces genres ne se sonl pas reproduits sur
place et ont @ renouvel & par apports repétés, correspondant
4 des épisodies transgressifs, ke hiatus stratigraphique n'exis-
tant sans doute pas en Méditerranée centrale ¢t orientale.
Chaque homme d'entre cux est dailleurs accompagné par
des ammonites d"affinités 1éthysiennes © Frechiella par Hil-
doceras crassum ¢t H. lusttanicum, Paroniceras par Psev-
domercariceras bayani & F. frantzi, Oxyparoniceras par des
sperleioceras. Cependam, il faut noter I'imponance locale
des populations d" Oparoniceras dans la zone 4 Dispansum
des Causses et du centre-ouest (réeoltes MB. et LLR.). Si
I"indépendance de ces 3 genres éait admise, il conviendrait
de les séparer taxonomiguement des Bouleiceratinae 8.8, en
les regroupant & intéricur d'une autre sous-famille, pour
laquelle nous proposons b mom  de  Paroniceratinae
SCHIND. Venturi et Ferni (2001) admettent également la
division en 3 groupes des Bouleiceratinae s.1. -

 les Bouleiceratinae s.s. (Bowlelceras, Nejdia ¢t Kohati-

ceras 7) ;

o les Leukadicllinac (Lewkadiella &t Renziceras) ;

et les genres Frechiella, Paroniceras et Oxyparonice-

ras. Mouterde et Elmi (1991 : p. 1189) avaient
d'adlleurs, mais sans les nommer différemment, 8éja
distingué ces 3 ensembles 3 pantir de considérations
stratigraphigues ¢t géographiques. En conclusion, ks
arguments morphologiques, stratigraphiques ¢t paléo-
géographiques nous aménent i proposer une répartition
des genres éudiés en 3 sous-familles (Fig. 3).

4.2. Approche cladisrique

Notre analyse s'appuie sur une éude exhaustive de la
bibliographie, sur I'éude des spécimens frangais décrits ci-
aprds, sur quelgues spécimens réeoltés en Hongrie (Coll. PN,
¢ LR ainsi que sur "éude de la collection Collignon
conservée d Muniversité de Bourgogne. Cette colkection cor-
respond & du maséniel de Madagascar et comprend les taxons
suivants : Nejdta pseudogrumert (10 spécimens), Bouleiceras
nitescens (20 spécimens), Bowlelceras ssp. (13 spécimens).

4.2.1. Choix des extragroupes

La monophylie des Bouleiceratinae étant largement re-
mise en guestion, il est apparu nécessaire d'introduire plu-
sieurs extragroupes dans |'analyse permettamt de polariser les
caractéres. Les genres Tawomeniceras (appanenant aux
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Arnicticeratinae) et Hildaires (appartenant aux Hildocerati-
nae) ont &é sélectionnés sur la base de leur ressemblance
morphologique avec cenains Bouleiceratinae. Ce sont les
2 genres les plus fréquemment évogués comme ancétres des
Bouleiceratinae (¢.g., Guex, 1974 ; Jakobs, 1995 ; Macchioni
¢ Ventun, 2000), Le geare Protogrammoceras (appantenant
aux Hampoceratinae) est également ajousé comme genre @
priori entiérement extéricur aux Boulciceratinae ¢t possé-
dant une morphologie suffisamment proche pour pouvoir ére
codée dans la méme matrice.

4.2.2. Choix des waxons représentatifs des Bouleiceratinae
Lanalyse cladistique étamt mende pour proposer une hy-
pothése phylogénétique & 1'échelle de la sous-famille, nous
avons procédé & un échantillonnage conduisant i la sélection
de 14 taxons de Bouleiceratinae (genres ou espéees) jugés
représentatifs de la diversité des formes rencontrées. Le
genre Bowlelceras st représenté par 2 espéees (B. mitescens
<t B. arabicum) rendant compte en panticulier des différences
de wberculation. Le genre Nefdia est également représenté
par 2 espéoes (N. pseudogruneri et N. bramkampi). Ce genre
présente des espéoes qui différent de par leur morphologie
générake ¢t leur type d"omementation. [l en est de méme pour
les genres Leukadiella (représentés par L. helenae et L,

1 typedensonl de la coguille : O (évolute),
1 (moy husc ). 2 (feanch I

2 compeession de b coquille : O (rappoet Epaisscur hauteur < 1),
HEHz)

3 profondess de I'embilic : 0 (peu peofond), | (profondess moyesae),
2 (peofond)

4 inclinsison de mer ombilical (moo. ) @ O (msur ombelcal pos ou pas
AiflErenced), 1 (mur ombslical ssbperpeadiculaiee), 2 (mure
franchement porpendicslaine )

S forme des flancs de b coquille : O (plats), | (Kgdwement bombis),
2 (trds bomsbiés)

6 anghe dos fancs par eappont s vestre | (0) flancs parditles,

P ETI|

(1) Bancs comverpents

7 démarcation du rehoed latéro-ventral < 0 (e, 1 (fuble), 2 (fontc)

£ priw de silloss pérscaré 0 (peé A doux wllloas),
1 (absence)

9 présonce de miplats péncarbsaux : 0 (présence de deux mdplats),
1 (absence)

10 présence de oes @ 0 (peésence de oltes venies), | (sbsence)

11 prisence de stises ou " codelations : 0 (présence snes ou
d'ondulstions), | (sbwence)

12 oneatatson & la costulation : 0 (cite radiale). | (c08e ritroversée,
au moins sur use portion ), 2 (oites absostes )

15 forme des cdoes 1 0 (odtes drones ou fablement aoguides),
1 (ednes smucuses). 2 (absemce de odtes)

" latén
Epasassemnents ), 1 (alwence)

15 lané e - 0 (prbs bercules ou dpemes ),
1 (absence)

16 priseace d"wne cantne e 20 (p 1 (b

17 ddcoupege des selles : O(nlndbeup‘ul.
1 (selles lisses ou semplement échanceées)

18 compleutéd de ls ligne de sumssc : 0 (hgne dcoupde),
1 (ligne toés fublament dicowpie)

19 forme deo la promudee sello latérale - 0 (rapport haseur larpour > 1),
1poochede 1), 2(< 1)

hilicade : 0 (pess pare fan 2

iomica) et Paromiceras (repeésemé par P, helveticum et P,
sternale). Le genre Oxvyparoniceras est représené d'une part
par kes espéoes O () buckmani et O, (0.) telemachi ¢t
d"autre pant par 'espéce O, (Neoparomiceras nov. s, gen.)
umdulosin. Ce découpage en 2 sous-genres est justifi¢ dans
I"étude des formes frangaises (cf. ci-aprés). Les espéees des
genres Frechiella ¢t Kohariceras ne présentant pas de diver-
gences fortes, ces demiers ne seront done représentés que par
leurs espéces type (respectivement F subcarinata et K. ra-
zai). Le genre Renziceras est monospéeifique et sera done
représenté par R, mawsikaage.

4.2.3. Caraciéres morphologiques e1 codage

Dix-neuf caraciéres morphologigues sont pris ¢n comple
(voir Tablean | pour le détail des caractéres et des Ctats),
décrivant 4 la fois les caracaénistiques géométriques des co-
quilles (e.g., taux d'involution, compeession de ka section),
les caracténistiques omementales (e.g., présence et forme des
ciees) et la forme générale de laligne de suture. Les éats sont
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krag

12348 6TH%0 12345 6789
Provogremmoceras 00010 oo (L0138} 00
Hitdabes 00000 o1 i on
Tasromeniceras 00000 o110 10001 wn
Boslesoeras nilescens 001 1w 10000 om
Bosleicoras arabicam oo 10 10001 om
Nepdia brawbavep i mo 1201 ol
Nepdia prewdogrumert o "ol 00001 on
Leukadiells helemsca 01000 aole Hnio w012
Lewkadiells lowica 01000 0w i 0012
Revziceras nowsikave 01000 oo i won
Frechilla subcariniana pdbad) 1on 00011 w012
Paremiceras siermale a2 1o 00011 1010
Paresiceras befvetioum 21212 1oem 1221 1010
O Oxyparossiceras) buckmami 2010 1o 00011 won
O Oxyparossiceras) telemachi 20221 1om 00011 on
O (Neoparowiceras) andalosm w2 win 00011 1
Keohaticoras razai i oe 10001 nn

codés pour des spécimens adulies sauf pour les caraciénisti-
ques d'omementation ol pous avons e comple de 1en-
semble de 'omtogendse. Dans o¢ cas, ["omementation (¢.g.,
tubercules) peut étre présente & 1'état juvénile etou adulte.
Cet ensemble nous semble constituer une base de description
pouvam s'appliguer aux 14 taxons pris chez les Bouleicera-
tinae s.|. ainsi qu'aux 3 extragroupes (Protogrammoceras,
Tauromeniceras et Hildaites ).

4.2.4. Résulrats (Figs. 4, 5)

La matrice des caraciéres ( Tableau 2) est traitée 4 "adde du
logiciel de parcimonie Paup 3.1.1 (Swofford, 1993), Les
caractéres sont considénts comme non ordonnés, non onen-
1és ¢t non pondérés. Les 3 extragroupes contraignent les éats
des caractéres A la racine de Marbre. La matrice ne contient
que des caractéres informatifs, ¢f toutes les autapomorphics
portées par les taxons terminaux ont &é Eliminées.

La recherche des arbres les plus parcimondcux est effec-
tuée avec I"option de recherche « heuristigue » qui @ produit
12 arbres de 53 pas. Ces 12 arbres montrent un indice de
cobérence de 0,51 ¢t un indice de rétention de 0,74, révélant
la présence d’homoplasies. Les topologies de ces 12 arbres
som assez proches et ne different gue sur certaing noeuds
pasticuliers. Les conflits et les cohérences entre ces arbees de
parcimonie minimalke peuvent étres analysés et synthétisés en
calculant des arbres de consensus ainsi qu'en Evaluant la
confiance des neuds par une méthode de ré-échantillonnage
(dans notre cas par la technique du Bootstrap).

L’arbre de consensus strict (Fig. 4), en ne considérant
comme résolus que bes noeuds présemts dans les 12 arbres de
parcimonic minimale révéle de fait les neuds probiémati-
ques. Les points résolus montrent la monophylie du groupe
constitué par les genres Leukadiella et Renziceras qui est
associé au genre Hildaites. Les autres Boulelceratinae (gen-
res Kohaticeras, Bouleiceras, Nejdia, Oxyparoniceras, Fre-

chiella et Paroniceras) constituent également un groupe mo-
nophylétique qui lui est 1i¢ au geare Tawromeniceras. La
topologie générale de cet arbre de consensus indique
quaucun des arbres de parcimonic minimale n’envisage que
les Boulciceratinae s 1. constituent un groupe monophyléti-
que. [ls indiquent au contraire clairement gu'il s’agit d'un
groupe polyphylétigue. Les conflits entre ces 12 arbres sont
localisés uniquement au sommet de "arbre (Fig. 4 points P1
¢t P2) et sont indigqués par une polyfurcation montrant dans

. i

Fig 4, Phylogenise sepposde des gesecs dudils (spproche cladistique -
arbre de conscases strvat ).

Fig. 4. Sepposad phylogeny of studicd genera (clalistic appecach: snd
comscnaus leec ).
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ce cas une impossibilisé de résoudre ks phylogénse par |"ana-
lyse. Cest le cas de la polytomie P1 qui regroupe 4 taxons
terminaux (B. nirescens, B. arabicum, N. psewdogrunen! ¢t
N. bramkampi) avec le groupe monophylétique des genres
Paroniceras, Oxyparomiceras ¢t Frechiella, De méme, au
sein de o¢ demier groupe, la phylogénie n'est que particlle-
ment résolue (Fig. 4 point P2), laissant en polytomic kes
3 genres terminaux Frechiella, Paroniceras et Oxyparonice-
ras.

Une analyse de parcimonie complémentaire fondée sur un
réCchantillonnage & type Bootstrap a é1é menée. Cette
méthode génére N matrices (dans notre cas 1000) & partir de
la matrice d'ongine par tirage aléatoire des caraciéres avec
remise. Chacune de ces matrices est ensuite analysée. Fina-
lement un arbre de consensus majoritaire est calculé, 1 indi-
que i chague naud retenu la probabilité d’observer o naeud.
Ceci reviem A tester la solidité d'une monophylic par la prise
en comple aléatoire de tel ou tel caractére de la matrice
d’origine. 1"arbre obtenu (Fig. 5) modific faiblement la topo-
logie précédemment analysée. La polyphylic des Bouleice-
ratinae s 1. est retrouvée, ke groupe monophykétique constitué
par les genres Renziceras ¢t Lewkadiella est confirmé | les
autres Bouleiceratinae constituant un autre groupe monophy-
Iétique indépendant. Au scin de ce demder, be groupe consti-
1w par les genses Frechiella, Paroniceras, O. (Oxyparonice-
ras) et O. (Neoparomiceras) apparait monophylétique, alors
que la phylogénie des genres Bowlelceras, Nejdia et Kohatt-
ceras n'est pas résolue.

Renziceras nausikaae
Leukadiella helenae
Leukadiella ionica
Kohaticeras razai

Bouleiceras nitescens
Bouleiceras arabicum

Nejdia pseudogruneri

Nejc¥a bramkampi

Frechiella subcarinata
Paroniceras sternale
Paroniceras heiveticum

O. (Neoparoniceras)

O. (Oxyparoniceras) telemachi
O. (Oxyparoniceras) buckmani

Profogrammocevas @
Hildaites @

N

¢
3
3

Fig 5. Phylopenise supposie des penres Qudids (approche cladistigue
arbre de bootstnap).

Fig & Sepposed plylogeny of the studied pencra (claddotr approack:
Bootsnap troe).

4.3, Comparaison entre les 2 approches de reconstitution
phvlogénétique

Les 2 approches confirment Je polyphyléisme du groupe
éudié, les Leukadicllinae constituant indubitablement un
rameau séparé. L’hypothése retenue dans la premiére appro-
che de I'indépendance des Paroniceratinae a éé confirmée
par 'analyse cladistique, qui n'a cependant pas résolu les
relations de pareniés au sein de e groupe. De plus les
2 approches divergent quant i I'ongine de ce groupe (Hildai-
fes d"apeds les donndes stratigraphigues et pakéogéographi-
ques), L'analyse cladistique ne permet pas de répondre i la
question, en kaissant en polytomie les Paroniceratinae ¢t ks
genres regroupés en Bouleiceratinae .8, En outre, aucune
relation phylétigue entre les genres Bowlelceras, Nejdia ¢t
Koharticeras n’a pu &re clairement &ablic par 'une ou
I"autre méhode. L'une des conséquences importantes de
cette premiére analyse cladistigue portant sur les Bouleicera-
tinae 5.1, est gue les résultats impliquent 'existence de plu-
sicurs groupes paraphylétiques (voir Fig. 4). C'est le cas
notamment des Hildoceratinae (dont fait pantie le genre Hil-
daises) devenant paraphylétigues du fait de 'exisience de
descendants rangés sous un autre nom (Leukadicllinee, Bou-
lesceratinae ). Clest également le cas des Bouleiceratinage s 3.
(regroupant les genres Kohaticeras, Bouleiceras ¢t Nejdia),
Dans I"attente d'une analyse plus détaillée incluant notam-
ment d’autres représentants des Hildoceratinae nous conser-
vons ces taxons tels quels.

5. Les Paroniceratinae en France @ inventaire
el systématique

Alors que les Bouleiceratinae ss. et les Leukadsellinae
n'ont jamais &¢ signalés sur ke termitoire frangais, kes Paroni-
ccratinac ont ét¢ cités dans la plupart des régions ob existent
des afficurements toarciens (Fig. 6). Ils font en revanche,
toujours partic de la faune accompagnante ¢t natteignent
qu'exceptionnellement des pourcentages significatifs dans
les inventaires des faunes d’ammonites. Les réooltes effec-
tdes par Monestier et Guex dans les Causses, ainsi que des
récoltes plus récentes (Sciau, Bécand e Rulleau) dans la
méme réglon, mais aussi dans la région lyonnaise (Rulleau et
Thévenard) et dans le Poitou (Bécand ¢t Rulleau) ont permis
d"atteindre une boane précision dans la position stratigraphi-
que des 3 genres constituant la sous-famille. L'échelle strati-
graphique utilisée ici est celle défimie par Elmi et al, (1997)
(Fig. 7).

Un certain nombre de coupes détaillées sont figurées ici
(Figs. 8-12) : celles des Causses s"appuicnt sur les travaux de
Guex et les observations inédites de M. Bécaud, ce demier
ayant également effectud des releveés dans les camidres d°Air-
vault et de La Gouraudiére (Deux-Sévres). Les coupes de la
région lyonnaise sont tirées des recherches de Rulleaw et al,
(2001) dans les carniéres Lafarge 3 Belmont et sur ke site des
anciennes mines de fer de I'lsére. Les positions stratigraphi-
ques des ammonites récoltées dans les coupes sont mention-
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Fag 6. Réipastition dos Paee on France ot locad dos coupes
fuldes: 114G Sére, Manri-Th (Detrn-Sevres) : T Asrvault.
(Down-Sévees) ;A Cansses (Aveyron) ; 4. Belmont (Rbiac) ; 5. Sanl-

Quentin-Fallavier — La Verpellsére (Isdre)
Fig & Geognaph 13 of freach Pa and local of
the studied culcrops.

nées uniguement pour les Boulciceratinae s.1. ¢t pour quel-
ques ammonites trouvées dans les mémes bancs et justifiant
des datations biostratigraphigues.
Ordre - AMMONOIDEA Zinel, 1884
Sous-Ordre : AMMONITINA Hyart, 1889 (Hyant, 1889)
Superfamille: HILDOCERATACEAE Hyan, 1867
Famille : HILDOCERATIDAE Hyatt, 1867
Sous-famille : PARONICERATINAE Schindewolf, 1963
Schindewolf (1963) a scindé les Bouleiceratinae AR-
KELL en 2 groupes :
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Fig 7. Cadse ststipraplugue setonu dass ce teavail.
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Paroniceras helveticum RENZ @
Oxyparoniceras (O ) buckmani BONARELL! @@
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Fig. & Coupe symihitique de Bolmont (Rbac). 1. Mames o argiles ; 2
Oolthes formupmowsos dispersdos dams los mames : 8. Galots phosphatés o
gabets mous : 4. Honzons trés beoturbsds ; §. Calcaes of calcaines angileux
6 Calcaires & colithes fermsgineuses © 7. Calcaires 4 entroques fincment
Broyés | K Calcures i gros ques of & débon coquill;

Fag. 8. Seratagraphec soction of T (Rhiac).

® Bowletceras ¢t Leukadiella ranachés aux Hildocerati-
nae

o ¢t Frechiella et Paromiceras s.|. constituant une nouvelle
famille de la superfamille des Hammatocerataceae - les
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@ Frachialla subcarinata (YOUNG & BIRD)

TOARCIEN

=S Ee SR IREL
] 28] =

Fig 9. Coupe synthitague de La Roche, La Verpalisbre (Iséee) 1. Calcaires &

dibens coquillicns ; 2. Marses sl o fewll + X Mincrs oolithig
wnpact ; 4. Rancs & coquillages ; 5. Calcases & Luminations obligees ; 6.

Oncobdes ferupaoux ; 7. Calcaires

Fig 9. Ststgeaphec soction of La Roche, La Verpillidee (1sére)

Paroniceratidae, nom également utilisé par Schiegel-
milch (1976),

Nous reprenons c¢ dernder terme en 'émendant ¢n
Paroniceratinae, sous-famille que nous préférons, dans
I"éat actuel des connaissances, rattacher aux Hildoceratidae.
La nouvelle sous-familke comprend donc les genres
Frechiella, Paromiceras, Oxyparoniceras auxquels nous
adjoindrons Neoparoniceras nov. s. gen Afin de ne pas
alourdir les listes synonymiques des esplees étudides
ci-dessous et compie tenu du cadre géographigue de I'éude,
nous n'avons retenu essenticllement que les citations de
matériel frangais

Cxypavonioenas (N ) svohviun NONESTIER @—@

Cmpavoncens (N ) sucatm NONESTIER @@

Fag. 10, Coupe de Camplong (Cassses). 1. Josnts brunitres : 2. Mames ; X
Masnes faunllctéos ; 4 Ranc calcmre,
Fag. 10, Stmatigraphic section of Campl

g (Causson)

Genre - Frechiella PRINZ, 1904 (¢mend. RENZ, 1912)

Espéce-type : Nawrilus subcarinams YOUNG et BIRD,
1822

Le genre Frechiella réunit des formes 3 coquille épaisse &
globuleuse, & ombilic &roit et flancs convexes, munse d'une
caréne bordée de sillons, e dernier caractére éant le plus
significatif. Les sutures sont trés peu découpées. Les exem-
plaires recueillis en France, semblent pour la plupan pouvoir
ére rapportés, comme les exemplaires anglais (Howarth,
1992) & I'espiee F subcarinata. Cependant quelques rares
spécimens des Deux-Sévres se rapprochent davantage des
espéces kammerkarensis et venantii auxquelles nous les
avons attribués. Ce caractére presque monospéeifigue des
populations NW curopéennes, peut laisser supposer un dge
Iégérement différent des autres espéces connues en domaine
1éthysien et une période de migration extrémement fugace
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Fig 11 Coupe de La Goursalidee, Mawed-Thousrsais (Deux-Sévees). 1
Cakasre colithique formugineux ; 2. Lacenes : 3 Marnes ; 4. Calcaires
mameux
Fig 11, Strtignaphic section of La Gosssodebre, Mannds Thounrsais (Diowx-
Sévres).

Frechiella subcarinata (YOUNG ¢t BIRD, 1822
Figs. 13(23,5)ct 14(1)

1822 Nawrilus subcarinatus nov. sp. — Young et Bird, p.
255, M. 12, Fig. 7.
T 1850 Ammonites sabinus nov. sp.

en collection.

¢'Orbigny, p. 247,

v 1874 Ammonites subcarinatus (Y. et B.) — Dumortier,
p. 108,

1910 Frechiella subcarinata (Y. ¢t B.) — Buckman, Pl
23 ; refiguration de I'holotype (par monotypic).

? 1912 Frechiella subcarinara (OPPEL) Lissajous,
p.2

19212 Frechiella subcarinata (Y. ¢t B.) Monestier,

p- 232 ¢t 234
v 1931 Frechiella subcarinaia (Y. et B.)
14;P.7,Fig. 2, P9, Fig. 3

Monestier, p

v 1967 Frechiella subcarinata (Y. ¢t B.) — Elmi, p. 234,
1971 Frechiella subcarinata (Y. et B.) — Rioult, p. 615.
1971 Frechiella subcarinata (Y. ¢t B.) — Gabilly et al,,

p. 606,
1972 Frechiella subcarinata (Y. ¢t B.)
1984 Frechiella subcarinara (Y. ¢t B.)
P M, Figs, 63 ¢t 64,

Guex, p. 619.
Maubeuge,

xXoov

Lugaurenes XXM

xn
X

—T g% '
sl [l R
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Fag 12, Coupe 4" Asrvault. 1. Calcases avec oolthes fermignouwses ; 2
Masnes ; 3. Calcures marscux,
Fag 12 Stmatigraphic section of Airvault (Deowx-Sévres).

192 Frechiella subcarinata (Y. & B.) Howarth,
p 1575 PL 29, Figs. 4.7 ; text- Figs, 39A ¢t B, (synonymie
importante).

v 1993 Frechiella subcarinata (Y. ¢t B.)
Fig. 10.

1993 Frechiella subcarinata (Y. ¢1 B.)
Figs. 5-8. (Rulleaw, 1993)

1996 Frechiella subcarinata (Y. ¢t B.)
PL 3, Fig. 6. (Rulleau, 1996)

1998 Frechiella subcarinaia (Y. et B.)
P93

Scian, PL 17,
Rulleau, PI. 34,
Rulleau, p. 23 ;

Rulleaw ¢t al,,
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5a

Fag 135 L Frechiola vemawli (CATULLO)Y, FSL 169913 (Coll. Ferchaad), hortzon & Lusitanicum, Basc 4, ls Goursadiére, [ - 265 4D~ 28 - 154

E = 15:0+135 2 Freckiella subearimata (YOUNG ot BIRD), EM 5013 (Coll. Torqguem ). horon & Lusitasicum, Long-la-ville peis &0 Longwy (Loraine)
Do =64 1310 E 35180 155 3 Freckiole ssboaringss (YOUNG e BIRD) FSL 169916 (Coll. Bécand), boozos & Lustamicum, Basc 4 1a
Goseandelre, D - S8 H 38 E 39,0 2464, Frechiolla bawmerbaresssis (STOLLEY), FSL 169915 (Coll. Ferchand), horizon & Lustamcum, Basc
4, la Goursudiéoe, D, ~ 5940« 4 H - 185 F « 30; 0« 11 & Frechiola mbearimate (YOUNG o BIRD), FSL 160917 (Coll. Bécaad), honson &
Lustancum, Banc 4, ba Gourandsdre, [ = 37 : 1 = 21 : O~ 6. 6, Frechiella vemanu/ (CATULLO), FSL 169914 (Coll. Ferchand), honzon & Lusitanicum, Banc
4, la Gourandadre, D = 47 H = 26 E = 25 ;0 = 6.5 Les mesares sont dosndes en mullhmdtees. [, ~ diamitre maximum, [ ~ diassdere, O ~ ombulic,

hautoue, £ Epaisseut
Fig. 13 Measures are given i mull een. D d O~ wmbnlical disencter, H - work-height, £ - whoel wadih
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2000 Frechiella subcarinata (Y, @ B.) - Rulleau, PL 7,
Fig. 6 ; P1. 10, Fig. 1. (Rulkeau, 2000)
2001 Frechiella subcarinata (Y. et B.) — Rulleau ¢t al.,

PL 10, Fig. 3.

Description : espéee épaisse ¢t involute, 4 section aron-
dic e sillons péricarénaux bien marqués. L'omementation
o8t assez discréte sur kes tours imternes, effacée par la suite.
Sculs quelgues exemplaires présentent des Ebauches de cos-
tulation ¢n bordure de 'ombilic.

Extension géographique en France = dans la région
Iyonnaise, o0& la base de la zone A Bifrons est rarement
fossilifere, K subcarinata ne se rencontre que dans les « mar-
nes et calcaires noirs » de Saim-Quentin-Fallavier (Isére)
(Rulleau et al,, 2001). La citation de Dumortier (1874),
relative & Saint-Romain-au-Mont-d'Or (Rhine) est proba-
blement due & une confusion avec £ stermale. Plus au nord,
'espace a és¢ signabée en Sadne et Loire, dans le Jura ¢t en
Lorraine (d'Orbigny, 1850 ; Maubeuge, 1984), Elle est éga-
lement citée en Normandie (Rioult, 1971). Au sud d&e la
région lyonmaise, on la rencontre ¢n Ardéche (Elmi, 1967 ¢t
récoltes Y. Cassel et L. Rulleau), dans les environs de Digne
(alaRobine, récolte L.R.) dans le Gard (de Brun et Marcelin,
1934). Plus 4 I'ouest, F subcarinata est préseme dans le
cemre-ouest (Deux-Sevres @ Vrines, stratotype de 1'étage
toarcien, camitres d"Airvault (coupe de référence du Toar-
cien in Gabilly, 1976) et de La Gourandi¢re ; Vendée :
Moutiers sur le Lay, Le Bernard) (Gabilly et al, 1971, récol-
tes MB. et LR,), mais rarissime dars les Causses (Mones-
tier, 1921a, 1931 ; Sciau, 1993). Cependant Dumortier
(1874) et d'Orbigny (1850) la sigmlent en Lozére | nous
n'avons pu vénfier ces citations, mais un exemplaire a ré-
cemment é¢ récolté par A, Brocard au Balduc prés de
Mende.

Position stratigraphigue (Figs. 9, 11 ¢t 12) @ tous les
autcurs s’ accordent sur le niveau des récoltes : sommet de la
sous-zone 4 Sublevisoni (horizon & Tethysi et horizon 3
Lusitanicum).

Frechiella kammerkarensis (STOLLEY)

Fig. 13(4)

1903 Ammonites kammerkarensis nov. sp. Stolley,
p- 55

1923a Frechiella kammerkarensis (STOLLEY) — Renz,

p- 210, PL S, Fig. | ; refiguration de I"bolotype.

7 1934 Frechiella kammertamensis (STOLLEY) — de
Brun et Marcelin, p. 430, PL 1, Figs 8 9,

Description © espéoe épaisse et involute 4 section subtra-
pézoidale et sillons péricarénaux bien marqués. Fortes oites
arrondics, 4 peine sinucuses, visibles sur toute la hauteur du
flanc et s’dargissant en atteignant la région ventrake, ce qui
peut donner un contour polygonal 4 la coquille.

Rapports et différences - F kammerkarensis st surtout
remarquable par ka vigueur de sa costulation. Ce caractére est
peu visible sur le trés petit exemplaire figuré par de Brun et
Marcelin (1934). L'espéce peut ancindre une grande taille
puisqu'un exemplaire figuré (Fig. 13 (4)) est encore cloi-
sonné au dramétre de 59 mm.

Position stratigraphique (Fig. 11) - identique & celle de
F subcarinata dans le centre-ouest.

Frechiella venantit (CATULLO)

Figs. 13(1,6)

1846 Ammonites venantii nov. sp, Catullo, p. 11, PL 13,
Fig. 3.

1925¢ Frechiella venantii (CATULLO) — Renz, p. 393,
textfig. a et b | refiguration de I'holotype,

7 1934 Frechiella venantit (CATULLO) — de Brun ¢t
Marcelin, p. 450 ; PL 2, Figs. 1314,

Description : espéce épaisse, aux flancs bombés, mais &
région ventrale étroite. Cotes bicn marquées autour de 1'om-
bilic mais ne dépassant pas le milieu du flanc. Nos 2 exem-
plaires se¢ mpprochent de la vanété porcige de Renz (1925¢),
par la courbure vers "avant des cites qui dans kes premicrs
tours se terminent par de petits tbercules proches de la
région ventrale.

Rapports et diffiérences - cetic espéce est plus globuleuse
que les précédentes et intermédiaire par la vigueur de la
costulation entre K kammerkarensis ¢t F subcarinata,
L'exemplaire figuré par de Brun ¢t Marcelin (1934) cst en
mauvais état et attribué de fagon erronde par ces 2 auteurs &
1" Aalénsen.

Position stratigraphique (Figs. 11 ¢ 12) : la méme que
les 2 espéoes précédentes dans le centre-oucst.

Genre © Paroniceras BONARELLI, 1893

: Ammonites stermalis von BUCH in d'OR-
BIGNY, 1845, PL 111, Figs. 1 2.

Ammonites globuleuses, imvolutes, 4 omementation fu-
gace et région ventrale arrondie, sans carne. Bonarelli en-
globe dans sa description originale aussi bien les formes &
section arrondie (Paromiceras $.5.) que les formes & section
ogivale, 4 présent regroupées dans le genre Oxyparmniceras.
Parmi les trés nombreuses espéces de Paromiceras 8.8, décni-
1es dans la lnérature, seules 3 ont &¢é citées en France, Les
« Parontceras » microconques, décrits par Monestier (1931)
e qui occupent le méme intervalle stratigraphigue que les
Oxyparoniceras, seraient, selon Guex (1975), & rapprocher
de oes derniers, ¢t sont ici attribuées & un sous-genre nou-
veau : Neoparoniceras.

FParoniceras gr. de P sternale ("ORBIGNY, 1845).

Figs. 14 (3) et 15(1-3, §)

noa 1830 Ammonites lenticularis nov. $p.
PL 1, Fig. 3.

1845 Ammontres stermalis von BUCH — d’Orbigny,
p. 345 pars. ; PL 111, Fig. 1-2 (? Fig. 3 ; non Figs. 4-7) :

von Buch,

figure type.

1842 Ammonites nawtiloides nov. sp. — Raspail, p. 46,
PL 2, Fig. 27.

1866 Ammonites stermalis de BUCH — Falsan et Locard,
p. 256,

7 1868 Ammonites Le Meslel nov. sp. — Reynés, p. 105,
1874 Ammonises stemalis von BUCH Dumortier,

p. 107, pars, ?
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2c

Fag 14, 1, Frechualla seboarinata (YOUNG o BIRD), FSL 169918 (Coll, Thévenand), horzon 4 Lustamcum, La Roche, D =90 ;1 ~ 46 F = 360~ 15
2. Parowiceras belwiicam RENZ, FSI1. 169924 (Coll. Rullcau), hoevon & Vanabhs, Camiére Lafarge, Belmoat, 1, ~ T3 H 365, F ~ 39 ;0 ~ 16
3. Parowiceras stormale (FORBIGNY), FSL 169923, 2o0¢ & Varubilis, Le Campucie, Le Chapuer (Aveyron), D, ~ RS 4D <27 H~ 14 E-17;0~5§

1898 Paroniceras sternale (von BUCH in d'ORB.)
Bonarelli, p. 234, Iig. 3

1912 Paroniceras sternale (de BUCH)
nevaux, p. 44, pars. 7

19120 Paroniceras sternale (BUCH)
Figs. 20-21

1926 Paroniceras sternale (de BUCH)

1931 Paroniceras sternale (de BUCH)
p12:PL7, Figs. 5, 12,713,722 ;PLY, Fig. 8

1932 Paroniceras sternale (von BUCH) — de Brun, p. 28,
PL 3, Fig. 7

1934 Paroniceras siernale (de BUCH in d'"ORB.) - de
Brun ¢t Marcelin, p. 430

Roman ¢t Gen-
Renz, p. 602,

Roman, p. 141
Monestier,

noa 1939 Paroniceras stermale (A'ORB.)
605 ;PL IS, Figs. 67

1959 Paroniceras stermale (von BUCH)
Cheviet, p. 48, pars. ; PL 2, Fig. 2, scule

71967 Paroniceras sp. — Elmi, p. 237.

1968 Paroniceras sternale (A'ORB.)
Fig. 23, PL 3, Fig. 17

1972 Paroniceras ssermale ('ORB.)
640 ;PL4 Fig. 8

1973 Paroniceras sternale, var. globulcuse
Rousset, P14, Fig. 1§

1976 Paroniceras sternale (von BUCH)
milch, p, 96, P1L 52, Fig. 2

Gillard, p

Ihéobald ¢t

Guex, p. 20,
Guex, p. 621 &
Rowire ¢t

Schlegel-
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1979 Paromiceras stermale — Richter, p. 89,

1980 Paroniceras sternale (von BUCH) - Thoml, p. 74,
Fig. 140.

v 1982 Paromiceras stermale (A"ORB.) — Club millavois
de Géologie, p. 141.

1991 Paroniceras sternale (von BUCH) — Elmi et Rul-
leaw, PL. 2, Figs 67,

v 1993 Paromiceras sternale (I'ORB.) — Sciau, p. 34 ;

PL. 17, Figs. 11-13.

1993 Paroniceras sternale (von BUCH) — Rulleau,
PL 33, Fig. 9, PL 34, Figs. 1-4.

1994 Paroniceras sternale (A'ORB.)
billy, p. 99, P1, 33, Fig, Ta-c.

1996 Paroniceras sternale (von BUCH)
23:M.22, Fig. L.

1997 Paroniceras sternale (°ORB.) — Cassel, p. 165.

1998 Paroniceras sternale (von BUCH in d"ORB.)
Rulleau et al, p, 92,

2001 Paroniceras sternale ('ORB,)
PL 11, Fig. 1.

2002 Paroniceras sternale (’ORB.) — Fauré, p. 722,
PL 17, Fig. 11.

Remarque nomenclaturale (Guex, 1972 | Mouterde ¢t
Gabilly, 1994) : von Buch n'a jamais publié &' Ammonites
sternalis von BUCH, mais une Ammonites lenticularis von
BUCH, qui suivant I'interprétation de Bonarelli (1895), est &
classer dans ke genre Oxyparoniceras (autrefois non détaché
des Paromiceras ss.). Sous prétexte d’homonymie avec
I"Ammonites lemticularis PHILIPS (espéce de I'Oxfordien),
¢'Orhigny (1845), avec "accord de von Buch a rebaptisé A,
sternalis von BUCH I'espéee créée par ce dernier. Toutefois,
comme ¢'est d"Orbigny qui a publié¢ ce nom, la paternité lui
cn revient.

Description : /2 sternale est une ammonite globuleuse, 3
ombilic étroit et profond et pourtour ventral arrondi (guoigue
rés Kegérement anguleux sur la figure type de d°Orbigny, PL
111, Figs. 1-2). Le moule intemne, apparemment lisse, pré-
sente sur Jes meilleurs exemplaires de fines stries ¢t parfois
de faibles cotes arrondies visibles en lumiére rasante. Lignes
cloisonnaires simples 4 selles arrondies et lobes étroits, fai-
blement festonnés.

Rapports et différences © |a grande majorné des Paromi-
ceras figurés sous le nom de P stermale posséde une section
franchement circulaire ou ovale épaisse (cf. Venturi et Ferri,
2001 : p, 206). Cependant guelgues auteurs figurent des
spécimens qui, tout en restant globalement globuleux, pré-
sentent une section allamt de Kgérement anguleuse & subogi-
vale (au-deld d'un diamétre de 10 mm), se différenciam ainsi
Iégérement de la forme la plus courante. Cest le cas de
I'exemplaire désigné comme type de I'espéee (in d'Orbi-
gny), de I'imerprétation de Bonarelli (1895 PL 1, Fig. 3) ou
de la vanété bishinensis de Renz (1922 : PL 6, Fig. 4). Deux
des exemplaires de la « zone & Harpooeras bicarinatum »
figurés sous ce nom par Monestier (1931 : PL 7, Figs. 13-22),
sont d"aprés lui & section en ogive subangulaire mass il ne
donne malheurcusement pas de vue ventrale. P pelosiof

Mouterde et Ga-

Rulleau, p.

Rulleau et al,

TERUZZI semble étre une forme intermédiaire entre ces
vanants ¢t les Ooparoniceras,

Nous avors nous-mémes réoolté dans les Causses quel-
ques spécimens présentant aussi une section faiblement su-
bogivale, dans une position stratigraphique plus élevée (som-
met de la zone & Variabilis et zone & Thouarsense, honzon &
Doerntense ) que celle de la forme  section circulaire, Deux
de ces exemplaires sont figurés ici (Figs, 15 (2,5)). Notre
échantillon est cependant trop réduit pour que nous puissions
lui attribuer un nom nouveaw, et nous le conservons dans la
variabilité de I'espéee stermale. Par ailleurs, Guex a décrit
(1968 : p. 20 ; PL 3, Fig. 17) un microconque de 2 sernale
qui se différencie de son homologue macrocongue umgue-
ment par sa tailke plus réduite.

Extension géographique en France : les Panmiceras
ont une extension plus limitée que les Frechiella, puisqu’on
ne les trouve pas aw nord de la Loire et du Jura. Dans la région
Iyonnaise, ils sont présents, mais en petit nombre, dans tous
les gisements o existent les dépots de la zone § Variabilis :
Mont d'Or lyonnais, Beaujolais méndional, Saint-Quentin
(Isére) et environs de Charlicu (Loire). Plus au nord, ils sont
cités uniquement dans ke Jura (Dumortier, 1874 ; Théobalt et
Cheviet, 1959). Dans le sud, 'espéee a éé cisde en Ardéche
(d'Orbigny, 1845 ; Elmi, 1967), dans le Gard (d'Orbigny,
1845 ; de Brun, 1932 ; Cassel, 1997), 1I'Hérault (Dumortier,
1874 ; Roman et Gennevaux, 1912). Plus @ I'ovest, P ster-
nale se rencontre dans bes Deux-Sévres (carriére d' Airvault :
récoltes MB. et L.R.), bien gue Gabilly ne 1’ait pas citée et
que 'exemplaire figuré par Gillard (1939) soit un Oyparo-
niceras, Ce sont finalement les exemplaires des Causses qui
ont doané licu au plus grand nombre de citations et d&e
figurations, aussi bien de la pant des auteurs frangais (Ras-
pail, Reynés, d’Orbigny, Monestier, Guex, Thomel, Sciau),
que des auteurs étrangers (Renz, Richier, Schiegelmilch).
Cela est di au bon &at de conservation des échantillons et &
la nichesse des gisements qui fournissent une grande guantité
d"ammonites, parmi lesquelles P sternale n'est pourtant
propottionnellement pas plus abondante qu*ailleurs.

Position stratigraphigue (Figs. & ¢t 12) @ sommet sous-
zone & Vanabilis ¢t base sous-zone & [ustris (et du sommet
de la sous-zone & Hlustrs jusqu'a la zone & Thouarsense pour
la forme i section subangulaire des Cansses),

Paroniceras gr. de P helveticum Renz, 1922,

Fig 14(2).

1922 Paromiceras helveticim nov. sp.
Pl 6, Figs. 8-9, 11 ; PL 7, Fig. 4.

1932 Paroniceras helveticum RENZ — de Brun, p. 26 ;
PL 1, Fig. $;PL 2, Fig. 8.

71932 Paroniceras levantinunt RENZ — de Brun, p. 28 ;
Pl 1, Fig. 7; PL. 3, Fig, 2.

Description : quelques exemplaires de Paroniceras re-
cucillis dans la région lyonnaise s¢ rapprochent par leur
¢paisseur moins grande et leur plus grande ouverture ombi-
licale de £ hetvericumt RENZ. De Brun a figuré des formes
identiques du Gard, qu'il a attribué soit 3 22 hefvericum, soit

RENZ,p. 139;
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P levantinum RENZ, qui ne différe, semble-t-il, du précé-
dent que par son ouverture ombilicale un peu moins impor-
tante ce qui en fait une forme intermédiaire avec P sternale.
La gualit¢ moyenne de ses figurations et le manque de vues
ventrales empéchent toute certitude, Cette forme est égale-
ment présente dans le centre-ouest (carriére d° Airvaalt).

Position stratigraphique (Fig. %) - identigue 4 celle de P
sternale dans les régions étudides.

Genre : Oxyparoniceras GUEX, 1974

Diagnose : Paroniceratinae involutes 4 tours arrondis
jusqu'a un diamétre de 10 mm environ et acquiérant ensuite
une section ogivale dans le sous-genre O, (Oxyparomiceras ),
alors que les formes microcongues (. (Neopammiceras)
conservent une section arronie,

Remarque nomenclaturale = Jeannet (1908) a cnéd le
genre Jacobella par erreur, en croyant décrire une ammonite
de I'Albien et sans avoir reconnu dans son exemplaire un
mauvais spécimen de « Paroniceras » (au sens large de
I'époque). Or, méme si sa diagnose ne fait pas éat de la
section ogivale, ses figures sont suffisamment claires pour
que I'on puisse y reconnaitre un Oxopanmiceras. Dés 1909,
Rollier ne manqua pas de relever cette ermeur d'interpréta-
tion, en rejetant ¢t le nom de genre ¢t le nom d'espéoe
Tugeoni. Depuis cetie dase, les noms créds par Jeannet n'ont
plus éé employés, jusqu'd c¢ que Howarth les exhume en
1992, ce qu'il n'aurait sans doute pas fait s'il avait cu
connaissance de "article de Rollier. Nous préférons ici utili-
ser le erme Oxyparoniceras proposé par Guex (1974), plus
expressif et i présent consacré par I'usage.

Sous-genre | Oxyparoniceras (Oxyparoniceras).

Synonyme : Jacobella JEANNET, 1908 nomen obiitum.

Espice-type : Paroniceras telemachi RENZ, 1912

Diagnose : Paroniceratinae macrocongues, imvolutes
tours ogivaux, carénés ou noa, L'angle ventral apparait au
diamétre de 10 mm environ. Comme les Paroniceras, les O.
(Oxyparoniceras) possédent de fines stries partant du bord
ombilical allant d'un flanc & I"avtre en passam sur la panie
ventrale, certains spécimens présentent sur les flancs de fai-
bles ciies arrondies visibles en lumiére rasante. Lignes de
sutures simples 4 selles et lobes arrondis, faiblement feston-
nés. [l existe une certaine variabilisé dans I'espacement des
cloisons ; au méme diamétre, celles-ci peuvent ére trés
rapprochées sur certains spécimens ou plus Eloignées sur
d'autres.

Avant la création du genre Onpanmiceras par Guex
(1974), les formes & section ogivale étaient considérées
comme des espéees du genre Paroniceras ¢t méme, le plus
souvent, comme des vanétés de £ stemale, ce qui explique
les difficuliés d'ateribution lorsqu'il n'existe pas de figuration
ventrale - ou pas de figuration du tout - des exemplaires
cités ¢t qu'il n'a pas éé possible de les examiner ¢n collec-
tion. Ainsi, Monestier (1921a) a signalé, sans figuration,
I"existence dans la zone 4 Bifrons et 4 Vanabilis, aux cotés de
P sternale « var, globuleuse », de P stermale « var. non
globuleuse ¢t non carénée, propre & tout le Toarcien ». Nous

n'avons persoancllement rencontré cette demiére forme, en
trés rares exemplaires, gu'an sommet de la zone i Vanabilis
(Fig. 14(2)).

Contrarement aux Paroniceras, le nombre despeoes dé-
crites ¢st assez rédut. Les exemplaires frangais, dont la
répartition géographique est sensiblement comparable i celle
des Parontceras, om &é attribués, sclon les auteurs, tants 3
O. buckmant (BON.), 1antde & O. telemachi (RENZ). Deux
autres noms ont également &é proposés : O. lenticulare (von
BUCH) et Q. lugeoni (JEANNET). Paroniceras pelosiof
TERUZZI est une forme imvolute 4 section ogivale et flancs
convexes ; aire ventrale subacute ne componte ni sillons, ni
cartne ; l'ombilic est large, profond, 3 paroi vericale |
I"ormementation est constituée de grosses oites & peine visi-
bles sur les flancs, Selon Teruzzi (1981), bes « Paroniceras »
des Causses, 4 section ogivale subangulaire non carénéé,
correspondraient 4 cette espéee. Ils sont rangés ici dans
I"espéoe O. (0,) telemachi. 11 existe des formes imermédiai-
res entre Jes différentes espéces. Aussi, ne faut-il pas s"éon-
ner que Rollier (1909) propose de regrouper tous les Onpa-
roniceras sous le nom de fenticulare, Guex (1974) sous le
nom de selemachi ¢t Mouterde et Gabilly (1994) sous celui
de buckmani.

Les fouilles effectuées dans le sud-cst de 1" Aveyron en
2000 ¢t 2001 (M.B.) dans les localités de Saint-Paul des
Fonts, Camplong (commune de Cornus), Antignes et Tourna-
dous (commune de Fondamente), Le Campucie (Commune
du Clapicr) ont permis de réunir 180 O. (Oypartoniceras)
récoliés en place. 1l apparait que les premiers représentants
(base de la sous-zone 4 Fallaciosum) des O. (Ovyparonice-
ray) ot une section ovalaire anguleuse, épaisse ¢l sans -
réne (horizon & Fallaciosum). lis correspondent & espéce
telemachi RENZ. Lorsque 1'on s"¢léve dans la série stratigra-
phique, ils semblent donner naissance 3 2 branches parallé-
ks -

e branche 1 - les morphotypes successifs deviennent de
plus en plus comprimés, puis se différencient par péra-
morphose, une pscudocaréne apparaissant suivant une
progression cemtripdie en panant de la loge ¢t gagnant
progressivement les premiers tours. On aboutit au stade
0. (0.) buckmani (horizon & Cappucioum et base hori-
zon 3 Pachu) doat les derniers représentamts sont trés
comprimés (Figs. 16 (5,6)). Les formes intermédiaires
sont difficiles & ranger dans une espéoe ou dans une autre
et il est pratiquement impassible de déterminer les nu-
cleus et les phragmocines lorsque ceux-ci ne possédent
pas an moins un début de pseudocaréne |

e branche 2 : les demiers représentant épais de 0. (0.)
relemacht (horizon & Cappucinum) évoluent également
de maniére péramorphique, une caréne assez large tnian-
gulaire et arrondic au sommet apparail progressivement
suivant une progression centripdte en partant de la loge
pour gagner les premicrs tours, mais sans jamais aller en
degd de 10 mm de diamétre environ. On aboutit alors &
I'espeoe Q. (0.) swevicum (horizons & Cappucinum et &
Pachu). La méme remarque gue pour la branche 1 8"ap-
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1b

Fug 15, L. Paremiceras stermale (CORBIGNY), FSL 169919 (Coll. Rulles) sonc & Varuabulis, Camnére Lafasge, Belmont, [ - 678 H - 36 . F 410 13
AL avomiceras stermale (4" ORBIGNY ) var. subangebouse, FSL 169920 (Coll. Grell), sommet de ka 2one & Vanabilis, Ssant-Bauabe (Loatre) D~ 26/~ 145
E- 1650 35 3 Paroniveras sternale (4" ORBIGNY L FSL 169921 (Coll. Rulleau ). boeraon & Vanabois, Banc 13, comentense " Airvault, [ - 455 . 1
26,5 E 315,00 8. 4.0 jOnparoniceras) backmond (BONARELLIL FSL 169925 (Coll. Bécand), honron & Cappucioum, Banc X La Goussondéne, D
430 =22 0+ 7.8 Parowiceras stornale ('ORBIGNY ) v, bishsaonsis RENZ, FSL 169922 (Coll. Bécand), soae & Thomrsense, Truc d¢ Babduc (Lozies),
Dm =36 H - 185 E~ 1750 7.6, 0 (Oxypavosiceras i sseviowm (RENZ ) EM 5014 (Coll. Bécand), Toascien sepdnieur, Saine-Quentin Fallavier (1sdee)
D =38 H- 18 E =200~ 47,0 tOxyparonioeras) iefemachl (RENZ) p., FSL 169929 (Coll. Butsson ), sommet 4¢ b 2o0¢ & Thosarsense, Sumetiidac
(Logére), D, ~ M H - IRS . E - 18; 0~ 458 O 1Onparowiceras) demacki (RENZ), FSL 169930 (Coll. Bécand), borwon & Fallacssum, seveau 12
Camplong. D~ M H-20:F« 1850+ 2.5.9. O iOviparoniceras) swevicwm (RENZ), FSE 169931 (Coll, Buisson), sone & Dispassum, Saime-iéline
(Lowtre), D, =~ 28: W~ 15 E~15:0~45
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plique en o qui concerne la détermination des tran-
ssamts, des nucleus ¢ des phragmocines. Les spécimens
de 1a branche 2 restemt dans 'ensemble de taille plus
modeste que ocux de la branche 1.
O. (Oxvparoniceras) telemachi RENZ, 1912
Figs. 15(7.8).
1845 Ammonites sternalis — &' Orbigny, p. 345 pars. |
PL 111, Figs 4§ ; non Figs. 12,67,
1895 Paromiceras lenticulare (von BUCH)
p. 235 pars. ; PL 1, Fig, 4 seule.
1912b Paroniceras telemachi nov. sp. — Renz, p. 603 ; Pl
15, Figs. 6-7 ; désignation du spécimen de d'Orbigny,
PL 111, Fig. 4-5, comme lectotype.
1973¢ Paroniceras telemachi RENZ — Guex, p. 10 ;
Pl 1. Fig. 7.
1975 Oxvparoniceras  telemachi (RENZ)
p. 117 PL VI, Fig. 17 seule ; non Figs. 15-19,
1994 Omyparoniceras buckmani (BONARELLI) - Mou-
terde ot Gabilly, p. 100 ; P1. 33, Figs. 9ab,

: forme de petite taille, renflée, non carénée,
trés involute dont les premiers représentants sont assez Epais,
devenant plus comprimés par la suite. Les premiers tours
montrent une section arrondie, rappelant les Paromiceras,
ensuite vers 8 mm de diamétre celle-ci devient progressive-
ment ogivale, les flancs sont convergents et se raccordent sur
la parie ventrale en formant un angle s légérement
émoussé. Quelques individus présentent soit de faibles ondu-
lations sur kes flancs, soit de fines costules.

Bonarelli,

Guex,

Rapports et différences | interprétation de Vespéoe
Ammonites lenticularis von BUCH par Bonarelli (1895 :
PL. 1, Fig. 4) représente bien cette espéee, mais le nom
lenticularis mis en homonymie prinmire par d'Orbigny ne
peut étre réutilisé. O, (O) telemachi se distingue des autres
O. (Oxyparoniceras ) par "absence de caréne et sa position
stratigraphique. Guex (1973¢) ayant interprété tous les O,
(Oxyparoniceras) des Causses comme appartenant 4 cette
espéee lui donne une grande extension stratigraphigue (hori-
zons 24 3 30 de son &chelle).

Position stratigraphique (Fig. 10) @ sous-zone 4 Falla-
closum et base de la sous-zone 3 Insigne.

O. (Oxyparoniceras) buckmani BONARELLI, 1895

Figs. 15(4) et 16(4-6).

1845 Ammonites stermalis — &"Orbigny, p. 345 pars. ; Pl
111, Figs. 67 ; non Figs. 1-2,4-5,

1895 Paroniceras buckmani n.f. — Bonarelli, p. 236 ; P1.
4, Figs. 5 8.

1932 Paroniceras telemachi RENZ — de Brun, p. 29.

1939 Paroniceras sternale (von BUCH) Gillard,
p. 605, PL I8, Figs. 6,77,

7 1974 Oxvparoniceras telemachi (RENZ)— Guex, p.
429

1975 On) telemachi (RENZ)
p. 117 PL 6. Figs. 18-19 ; non Fig. 17.

1979 Paroniceras buckmani — Richier, p. M4 |
Figs. 99.

Guex,

Fag 16, 1. O (Oxyparomiceras) swevicnm (RENZ), FSL 169952 (Coll. Bécaud ), bo A Capy wivesn 27, Camplosg, D =~ 25 H~ 13 E~115:0
= 4. 2. O (Oxypavowiceras) swveviows (RENZ ), FSL 169933 (Coll, Sciam), 2000 & Dispamsum, Rvidoe ser Tam (Aveyron), D = 31 H = 16 E~17:0~4
3. 0. (oparoniceras) sweviewm (RENZ), FSL 169934 (Coll. Scasu), 2one & lasigae, Revidee sur Taes (Aveyron) D < 22 0~ 12: £~ 125:0-5.4 0.
10 paromiceras ) backmand BONARELLL FSL 169926 (Coll. Bécaud), boewon & Capy nivesu 19, Camgplong. D, <26 H - 135 . E~ 12,0~ 4.5
O (Oxyparowiceras) backwaré BONARFLLL FSL 169927 (Coll. Rullean). 2one 3 Dapansam, (Lowére) D, ~ 26 : H -~ 135 E~9;0-15 6 O
1Oxyparomiceras) backwaw BONARELLI, FSL 169928 (Coll, Rullew), 2ome & Dispansems, (Lowire) D =~ 3T H = 155 E~ W0S: 0~ 10, 7. O
1Oy paromiceras) sweviesm (RENZ), FSL 169935 (Coll. Bécand), hoaizon & Pachu, sivean 41, Camplong, D = 16,5 1 =9 E = 10; 0~ 25, 8. Onyehoceras
semwe (MONESTIER), FSL 169936 (Coll. Béoand), bonzoa & Cappecisum, svesu 21, Camploag, D~ 18 H <65 E - 6,40~ L9, Onychoceras tewne
(MONESTIER), FSL 169937 (Coll. Bécasd), b i Capyp nivewn 25, Camplong, D, = 16: H =8 E«8 ;065 ; Fig 94, 2. 10, Owychoceras
differems WUNST, FSL 169938 (Coll, Bécand), bocizon & Pachw, sevean 35, Camploag, D, = 145 ;=65 :E~7:0~5:Fig Wa, - 2. 11. O (Neopareniceras/
answlosum (MONESTIER), FSL 169939 (Coll. Bécand), honzon & Fall wveas 12, Camplong, D, = 16540~ M N =T E~65:0-3:Fig lla
“ 2.12. 0. (Neoparowiceras) andlonum (MONESTIER), FSL 169940 (Coll. Bécasd), boezon & Fall wvews 16, Camploag, D~ 154D~ 14:H
TLE 710535 13, 0. (Neopareniceras) wndalossm (MONESTIER), FSL 16901 (Coll. Bécand), horzon & Capp nrvews 21, Camplong. D, < 13
H~585:F~55:0+35 W O (Neoparoniceras) evolatuw (MONESTIER), FSL 160042 (Coll. Bécand), sommet d¢ 1'donzoa i Cappocioum, mveas 31,
Camploong. D~ 165 1~ 75 E-75:0+5 Fig. Ma, - 2. 15 O (Neoparowiceras) evotunam (MONESTIER), FSL 169943 (Coll. Bécand), sommet de
lbmml(wl—.lmll Camplong. D = 125 H =6 E~ 6.0~ 4 16 O (Neoparowiceras) evolamam (MONESTIER), FSL 169944 (Coll.
g de I'boriscn & Capy aivesu 31, Camplosg, D = 10,5 ; H = 4,5 : E = 4,5: 0« 3,5 17. 0. (Newparemiceras) sulcatvm (MONESTIER),
FSL 169945 (Coll. Bourreau), 2o0¢ & Dispansum, Samtc-Hikine (Lowére) Dm < 1S H =T E«T7;0+ 3 Fig. 17a, * 2 I8 O (Neoparowiceras) svlcatam
(Moaestier). FSL 169946 (Coll, Bécand), sommet de I'borizon A Cappucsmum, niveas 19, Camplong. Dm = 15 ;1 =8 £ = 7:0+ 2519, O. (Neoparemiceras)
swlcanwm (MONESTIER ), FSL 169947 (Coll. Bécand ), de Iy 4 Capyp mvesn 29, Camphoag, Dm =~ S H-65:E-65:0-320
O (Neoparowiceras) scisad pov. sp, FSL 169948 (Coll. Bécand), holotype, boewron & Pachu, seveau 38, Camploag. D - 148 H - T8 Ev6:0-3.21.0.
(Neaparomiceras) soiant sov, sp., FSL 169949 (Coll. Bécand), borwon & Cappucisum, sveas 19, Camplong. Dm < 4 =65 K~ 6:0-3. 22, O
(Neoperomiceras) sclaw pov. sp., FSL 169950 (Coll. Bécand), borson & Pachu, seveas 33, Camplong. D =~ M 4D~ 13 ;0 ~T:F~6;0-251. 0O
(Neoparomiceras) morbiense (RENZ), FSL 169951 (Coll. Bécaud), bornwca A Cappucinums, sveau 29, Camplosg, D < 134D~ 108 H- 6. E~6:0~25:
Fig 234, 2.24. 0. (Newparoniceras) mordiouse (RENZ), FSL 169942 (Coll. Bécand), horwos & Capp nivesu 38, Camplong, D, = 145 : H 6,5 E
-8;0-LS.B.O.1Nm1m(mhl’ﬂ,lmllfdlwlmihﬁhlmﬂ.fmh_-N;}I-é:ﬁ-l.S:o

= 4,26, 0. (Neoparoniceras) brocardi sov, sp., FSL 169954 (Coll. Bécamd), borizon & Capp nivean 31, Camploag. D < 14:4D <12 H~6:F~65;
0= 25 Fig. 2a, * 2.27. 0. (Neoparowiceras) brocand sov. sp., FSL 169955 (Coll. Bécand), honzoa & Cagp wivesu 31, Camplong, D = 141 =7
E 7,035 28 0 (Neoparowiceras) brocadi nov. sp., FSL 169956 (Coll. Bécand), borzon i Cap sevean 31, Camplong, D, ~ 12 H-6:E+6:

0=2
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PROVINCE NW EUROPEENNE
ZONES |SOUS-ZONES HORIZONS @ @ (? (?
Gruneri Gruneri
Dispansum Pache 1010 Sxchmant I 0. (N)sciaul | O. (N.) morbiensis
Insigne Loro.)mum 0. (N.) sukcatum | O. (N.) evoluturm,
Cappucinum | L, _ I L O (N)brocardl
Fallaciosum | Fallaciosum ‘Io_(a)w‘\\?[o_m)m
Fascigerum | Fascigerum T~ao 7
.
Thouarsense Thouarsense Y
Thouarsense P. sternale morphotype bisbinensis
Doerntense |
Bingmanni | Bingmanni |
Vitiosa Vitiosa ;
Varlabilis ustris B o |
lustris P. starnale variésé subanguleuse
Variabilis Variabiis ~ |P- sternale, P. hetveticum
Semipolitum -
Bifrons Bifrons //’
Bit Apertum -~
I:.mt-‘. venantl, F. kammerkarensis
Sublevisoni |  Tethysi
Sublevisoni
Fig 17 Positios stestigraphiqee & évolution supposée des Py
Fig 17 S0 dical bocal upposed evoly of the Pa

1982 Oxyparoniceras telemachi (RENZ)
vois de Géologie, p. 143,

1991 Oxyparoniceras buckmant (BONARELLI) — Elmi
¢t Rulleau, P13, Figs. 5- 6.

1993 Oxyparoniceras telemachi (RENZ) — Sciau, p. 62 ;
PL 31, Fig 3.

1993 Jacobella (Oyparoniceras) buckmani (BONA-
RELLI) — Rulleau, P1. 23, Figs 4.5, P1. 33, Figs. 6 8.

Club milla-

1994 Oyparoniceras buckmani (BONARELLI) — Mou-
terde et Gabilly, p. 100 ; P1. 33, Fig. §.

1996 Ooparoniceras buckmani (BONARELLI) - Rul-
lean, p. 23, PL 4, Fig. 2.

71997 Jacobella buckmani (BONARELLI) — Cassel, p.
165.

non 2001 Oyparontceras buckmant (BON.) — Rullcau

ctal, PL 11, Fig. 3 = 0. (0.) swevicum.
2001 Oxyparoniceras sp. — Venturi et Feri, p. 207.
Diagnose (d’aprés Bomarelli) : coguille discotde lancéo-
Iée et comprimée, & région ventrale acute ¢t carénée, la
caréne ¢tamt robuste. Les figurations de Bonarelli (1895 : Pl
1, Figs. 5.8) montrent effectivement une forme trés compri-
mée, 3 pseudocartne tnds devée,

Description : O, (0) buckmani est une espéce de petite
taille & section lancéolée, L'ombilic est assez réduit mais
laisse bien voir kes tours internes. Le bord ombilical st trés
arrondi. La paroi ombilicale est verticale. Bien que celle-ci
soit assez variable, la plus grande épaisseur des tours se situe
sur la partic latérodorsale au 1/4 de la hauteur environ. Les
flancs comexes dans un premier temps, deviennent |égére-
ment concaves & proximité de 1'aire ventrale formant une
pscudocaréne 4 angle aigu en se rejoignam, ce qui doane &
cette ammonite un aspect tranchant, Les sutures cloisonnai-
res sont trés simples avec des lobes et des selles arrondses ¢t
faiblement denticulées. Les spécimens les micux conservés
présentent en lumiére rasante de faibles costulations ainsi
que des costules.

Rapports et différences © Mouterde ¢t Gabilly (1994)
attribuent également A espéoe de Bonarelli I'exemplaire des
Figs 4 5 de la PL 111, ce qui revient implicitement A ratta-
cher & 0. (O.) buckmani tous les O. (Oyparoniceras) du
Toarcien supéricur (alors que Guex les attribue tous & O.
relemachi). Howanth (1992) reconnait la validité en anm
qu'espéee de « Jacobella w buckmani BON. qu'il distingue
de «w Jw lugeoni JEAN, par sa plus grande compression, st
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section lancéolée et sa cardne fortement différenciée. De
méme selon Teruzzi (1981), O, (0.) buckmani se différencie
de Q. (0.) telemachi (RENZ) par une plus grande compres-
sion latérale et un plus grand développement de la caréne. 0.
(0.) buckmani se distingue des autres Oxyparoniceras par sa
section lancbobée et sa pseudocantne aigué.

Position stratigraphique (Figs 8,10 ¢t 11) - horizons &
Cappucinum et i Pachu,

O. (Oxyparoniceras) suevicum (RENZ, 1925)

Figs. 15(69) et 16(1-3,7)

1908 Jacobella higeoni nov. sp.
9, Figs. 1-3.

1909 Jacobella lugeont JEANNET — Rollier, p. 283-
290.

19235a Paroniceras buckmant BONARELLI var. suevica
— Renz, p. 206 ; P1. 12, Fig. 4, figure type.

1932 Paroniceras lenticulare de BUCH — de Brun, p. 27.

JEANNET, p. 209; P1.

1959 Paroniceras sternale (von BUCH) — Théobald et
Cheviet, p. 48 pars. ; PL 2, Fig. 1.

1992 Jacobella lugeoni JEANNET - Howanh, p. 160 ;
Pl 30, Fig. 1 ; ext-fig, 3%,

2001 Oxyparoniceras buckmani (BON.) - Rulleau et al,,

PL 11, Fig. 3.

Description : espeoe de petite taille ayant une section
ogivale épaisse, 1"ombilic est &roit ¢t profond. Le bord ombi-
lical est fortement arrondi, ke mur ombilical est pratiguement
vertical. Les flancs somt trés convexes ¢t la plus grande
¢paisseur se trouve environ au 1/3 de la havteur des tours. Les
premiers tours jusqu'au diamétre de 10 mm environ sont
arrondis et ne possédent pas de cardne, ce n'est quau-deld de
ce diamétre celle-ci est bien visible, distincte des flancs assez
larges 4 la base et amondic 4 son sommet. Les derniers
représentants réeoltés sont de trés petite taille ¢t la plupan
des phragmocines possédent des petites oites amondies sur
les flancs comme le spécimen figuré sous le nom de Jaco-
bella lugeont par Howarth (1992 : P1. 30, Fig. 1), déja figuré
par Buckman (1923 : PL. 23A) sous le nom de Frechiella
subcarinara. Cet exemplaire est | des 3 sculs représentants
du geare Oxyparoniceras découvens en Grande-Bretagne.
Les récolies des Causses ot mis en évidence 'existence
d'un vanant de la forme typique de O. swevicum, de plus
petite 1aille, 4 flancs plus arrondis, 4 caréne plus mince avec
des parois parall&es.

Rapports et différences | Renz a figuré sous le nom de
Paroniceras buckmani BONARELL] var. suevica RENZ
plusicurs exemplaires dont seul oelui de Ja Fig. 4 nous parait
correspondre aux  Ohopammiceras déenits ci-dessus,  les
autres (Figs. 5-6 ¢ 9) &amt plus proches de O, buckmani.
Nous élevons la vaniété swevica de Renz au statut d’espéoe du
fait, de ses particulanités morphologiques et stratigraphiques
bicn caractérisées. Nous préférons cc nom & celui de fugeont
JEAN. considéré comme nomen oblingm (voir remarque
nomenclaturale du genre Oxyparoniceras). Renz hi-méme
(1925a) met dailleurs dans la synonymie de sa nouvelle
vanété le spécimen figuré par Buckman (Pl 23) et celui
figuré par Jeannet sous ke nom de J. fugeoni. O. suevicum s¢

distingue des autres Coparmiceras par sa caréne épaisse,
bien distinete des flancs et arrondie i son sommet,

Position stratigraphique (15gs. 10 ¢t 11) @ honzons 3
Cappucinum et & Pachu et sous-zone 3 Grunen.

Sous-genre - @ (Neoparoniceras) nov subgen.

Espiéce-type - Paroniceras undulosim MONESTIER,
1921h

Diagnose : ka description de P undwlosim de Guex (1973)
définit parfaitement le nouvean sous-genre @ « coquille de
petite taille plus ou moins involute. Tours elliptiques, flancs
convexes, aire ventrale arrondie, non carénée. Omementa-
tion onduleuse résultant d'une succession d’éranglements ¢t
de renflements des tours. Ces étranglements somt plus ou
moins profonds ¢t ont un espacement vanable. Chez 'adulte,
I"ombilic s"ouvre largement ».

Rapports et différences : les petites formes du Toarcien
supéricur décnites par Monestier (1921b) : Paromiceras evo-
Turum, P sulcatsm, P wnduloswm et P. sp. différent 1égére-
ment entre elles par leur omementation ou leur ouverture
ombilicale, mais il existe des formes intermédiaires. Guex
(1973) les a réunies sous le nom de « Parmiceras w» undulo-
sum en bes atnbuant aux mémes niveaux. 11 en fait ks
microconques des O. (Oxyparomiceras) dont il n"acquient
cependant jamais la section ogivale adulte, alors gue les tours
imternes présentent la méme section arrondie dans les 2 grou-
pes. 11 est difficile tousefois de composer des couples dimor-
phes, 4 cause du recouvrement de 'extension des espéoes.
Ces formes peuvent ére considérées comme endémiques des
Causses. Cependant, elles ont également éué signalées, mais
sans figurations, dans le Gard (Cassel, 1997), au Maroc
(Benshili, 1989), et avec doute, en Espagne ibérique (Goy et
Martinez, 1996). De méme, Rioult (1971 : p. 615) cite en
Normandie, i la base des niveaux & Dumortieria et avec des «
Brodieia » (-~ Gruneria), un petit Paroniceras sp. qui peut
aussi bien ére un O. (Neoparoniceras) qu'un O. (Oopan-
niceras). Nous ne les avons en revanche, jamais rencontrées
ni dans la région lyonnaise, ni dans le centre-ouest od les .
(Oxyparoniceras) peuvent ére localement assez abondants.
11 faut cependant noter que dans ces régions, les conditions de
fossilisation ne sont pas favorables A la conservation des trés
petites coquilles. Plusicurs des espéoes ou variéiés crédes par
Renz paraissent trés proches des espéees de Monestier, aux-
quelles Renz lui-méme bes a comparées. Ainsd, cet auteur
range dans le méme groupe /2 evolutum MON., P undulo-
sum MON,, P noraticums RENZ, P lusitanicums RENZ. et
plusicurs vanétés de P helveticum RENZ - sabinae RENZ,
graeca RENZ, morfiensis RENZ ¢t fomica RENZ. Toutes
ces formes, sont sans dowte & ranger dans le sous-genre O.
(Neoparoniceras), encore qu'il existe un doute sur leur véni-
table position stratigraphique. Créées en 1925 ou postéricu-
rement, elles ne présentent pas de probléme au point de vue
de la synonymie, 4 'exception de P lusftanicum déent en
1912. Renz (1933) estime d'ailleurs que /2 undulosum n'est
qu'une variéeé de £ lusitanicum. Notons aussi pour mémoire
I"existence dans les Causses, aux cdiés des O, (Neoparonice-
ras), du genre Omvchoceras repeésenté par de trés petites
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formes globuleuses ¢t non carénées, mais dont les cites
micux exprimées sont fortement rétroversées (Figs. 16
(8-10)). Ce genre appartient en outre selon interprétation
de Guex (1968) i I'ensemble des Hammatoceratidae, Mo-
nestier avait déja remargué les ressemblances existant entre
les 2 groupes.

Position stratigraphique : les O (Neoparoniceras ) sont
récoltés dans les mémes niveaux stratigraphigues que les O
(Oxyparoniceras).

Les fouilles effectuées dans le sud-est de ' Aveyron en
2000 et 2001 (M.B.) dans ks localités de Saint-Paul des
Foats, Camplong (commune de Cormus), Antigne ¢t Tourna-
dous (commune de Fondamente), Le Campucie (Commune
du Clapicr) ont permis de réunir 50 O. (Neoparoniceras)
récoltés en place. Les spécimens de section arrondie les plus
grossitrement omées O. (V) undulosum apparaissent les
premiers, dans la sous-zone & Fallaciosum. Comme chez les
O.{Oxyparomiceras), dés |'extréme base de 1"horizon & Cap-
pucinum, on assisie & une séparation en 2 branches :

o branche | : la section arrondie devient peu 4 peu subo-
valaire avee des ondulations de moins en moins levées,
devenant plus larges ¢t plus régulieres. Elles lassent
place finalement & de simples constrictions réguliéres,
légérement sinucuses, allant d'un flanc & I"autre en pas-
sant par la région ventrake pour donner 'espéee O. (N.)
sulcanm. Ensuite, & pantir du sommet de "horizon &
Cappucinum, la compression s'accentue encore, les
constrictions disparaissent ¢t les spécimens deviennent
ovalaire, comme les premiers tours de O (0.) buckmani,
pour aboutir & O. (N.) sciaui nov. sp., cenains exemplai-
res possédant de fines odtes |

o branche 2 : la section reste arrondie, semblable i celle
des premiers tours des O, (Oxyparoniceras) de |2 bran-
che 2, les ondulations ¢t les éranglements deviennent
progressivement plus réguliens puis, au milicu de I"hori-
zon A Cappucinum, apparaissent les 2 espéees 0. (V)
evolumm ¢t O. (N.) brocandi nov. sp. Celles-ci sont
remplacées i leur tour dans 1"honizon & Pachua par O. (N.)
morfiense, dont les demiers représentants au sommet de
I’horizon som pratiguement lisses.

Ainsi, ks observations de Monestier se trouvent en grande
partic confirmées : ses différentes espdoes occupent bien des
miveaux stratigraphiques différents ¢ méritent pour ocla
d'é@re distinguées, contrairement & 1'opinion de Guex qui
avait regroupé tous les O, (Neoparoniceras) décrits par Mo-
nestier sous e nom d"wnduloswn.

0. (Neoparoniceras) wundiloswm (MONESTIER, 1921b)

Figs. 16 (11-13)

v 1921b Paroniceras undulosum nov. sp. — Monestier, p.
8 PL I, Figs. 22,29- 30 ; P1. 4, Fig. 4.

1973¢ « Paroniceras » undulosum MON. — Guex, p. 10 ;

PL 2, Fig. 3.

1975 « Paroniceras » undhdlosum MON. — Guex, p. 117 ;
PL 6, Fig. 14 seule.

v 1982 Paromiceras undulosum MON, — Club millavois
de Géologie, p. 142

v 1993 Paromiceras wndwlosum MON, - Sciau, p. 62 ;
Pl 31, Fig. 4, pars.

T 1996 « Paromiceras » undwlosum MON. — Goy ¢t
Martinez, p. 308, Fig. 2.

1997 Paroniceras undulosum MON. — Cassel, p. 165,

2002 Paroniceras undulosum MON. — Fauré, PL 19, Fig.
6.

Lectotype désigné ici - Monestier (1921b 2 P11, Fig. 29)
(exemplaire conservé au musée de Millau).

Diagnose - d"aprés Monestier (1921b : p. 8), « la spire est
constituée de tours un peu plus hauts qu'épais, dont les flancs
convexes s'arrondissent en un pourtour externe 4 section
paraboligue et s'incurvent brusquement sans arése au rebord
ombilical, en formant une sone de bourrelet peu éleve. Les
tours d'abord s involutes, avec un ombilic éroit et pro-
fond, diminuent progressivement leur involution. Vers 1'ex-
rémité de la spire, ils se recouvrent sur la moitié de la
hauteur en formant un ombilic doat I'ouverture atteint envi-
ron les 2/7 du diamétre total. Ces tours sont omés, tant sur la
partic cdoisonnée que sur la dernidre loge, de renflements
radiams légérement flexucux qui accentuent leur largeur avec
le développement de la spire et qui, maintenant une faible
saillie au pourtour externe, donnent 4 celte région un aspect
quasi-polygonal. La ligne des lobes est identique & celle de
Paroniceras sternale D'ORB. ¢t autres Paroniceras Toar-
ciens ».

Rapports et différences - comtrairement 4 'opinion de
Renz, espéce créée par Monestier nous semble différente
par Maspect grossier de sa costulation de Paroniceras fusita-
nicum RENZ dont les oites sont plus régulidres ¢t semées.
L' Ammonites lenticularis von BUCH (1830 : P1. 1, Fig 3),
refigurée par Bonarelli sous le nom de Paroniceras lemticu-
lare (1895 - PL 1, Figs. 4-7) est trés proche de 2 lusttanicum.
« Par sa forme générale et sa ligne des lobes, Panmiceras
smdulosm, reproduit kes principaux traits d'une varéé non
carénde 4 tours un peu plus hauts qu'épais de Paromiceras
sternale d'ORB., avee un ombilic plus ouvent ¢t moins pro-
foad. 11 en différe netiement par les ondulations costiformes
de ses flancs et de sa partic ventrale et sa taille toujours
réduite » (Monestier, 1921b).

Position stratigraphique (IFig. 10) - horizons & Fallacio-
sum ¢t & Cappocinum.,

O. (Neoparoniceras) sulcamm (MONESTIER, 1921b)

Figs. 16 (17-19)

v 1921b Paroniceras sulcatm nov. sp.
P8 PLL Figs 2324 P14, Fig 3.

v 1921b Paromiceras sp. — Monestier,p. 9, PL 2, Fig. 13;
PL 4, Fig. 6.

1975 « Paroniceras » undulosum MON. — Guex, p. 117;
PL 6, Figs. 13 ¢t 16 sculement.

v 1993 Paroniceras undwlosum MON. — Sciau, p. 62 ;
PL 31, Fig. 4, pars.

Lectotype désigné ici - Monestier, 1921b - P11, Fig 24
(exemplaire conservé au musée de Millau).

Diagnose - selon Monestier (1921b @ p, 8), « Par ses tours
dépourvus de cotes, & fMlancs convexes, & rebord ombilical

Monestier,

162



L Rulleay et af. / Geoldes 36 (2003) 317348 343

subanguleux ploageant en retrait vers la suture, 3 pourtour
externe arrondi sans quille mi caréne et par sa ligne des lobes,
Paroniceras sulcanom n. sp. se rapproche d'une vanété com-
primée non carénée, de Paroniceras stermale D'ORB. La
spire posside une section elliptique ; avec des tours une fois
112 plus haws qu'épais, ayant leur maximum d'épaisseur,
non plus comme chez I'espéoe de d"Orbigny, au voisinage d&e
"ombilic, mais un peu au-dessous de la mi-hauteur. 1'ombi-
lic est plus ouvert et moins profond que celui de Paroniceras
sternale D’ORB. Mais le trait distinctif, absolument propre 4
Paroniceras sulcatum n. sp., est la présence sur bes flancs et
la partie ventrale, de véritables sillons transverses, peu pro-
fonds mais s nets, legérement SinuCux, assez espacés,
partant du rebord ombilical ¢t se rejoignam d'un flanc
1"autre au pourtour externe, tout A fait comparables aux orne-
ments analogues de certains Phwlloceras du groupe de Phvi-
loceras capitanes CATULLO. L’on compee 6 de ces sillons
au dernder tour du spécimen entiérement cloisonné, de 14
mm de diamétre représenté Planche 1, Fig. 24 ».

Rapports et différences : (. (N sulcarm differe de O,
(V) unchelosum par sa position stratigraphique, par sa section
devenant de plus en plus ovalaire avec le temps et par ses
sillons sinueux trapsverses réguli¢rement espaces.

Position stratigraphigue (Fig. 10) : honzon 4 Cappuci-
num.

0. (Neoparoniceras) evolutum(MONESTIER, 1921b)

Figs. 16 (14-16)

v 1921b Paroniceras evolutum nov. sp. — Monesticr, p.
9Pl 3, Figs. 28, 31 ; PL 4, Fig. 5.

19250 Paroniceras helvericum var. sabinae — Renz,

Pl 19, Fig. 4.

1933 Paroniceras helveticum var. morbiensis — Renz,
Pl 6 Fig. 3,

v 1993 Paroniceras wnduloswm MON, - Sciau, p. 62 ;
P1. 31, Fig. 4, pars

Lectotype désigné ici - Monestier (1921b: PL 3, Fig. 31)
(exemplaire conservé au musée de Millau).

Diagnose - sclon Monestier (1921b, p. 9), « La spire, 3
large ombilic, a ses tours de section parabolique un peu plus
hauts qu'épais, s¢ recouvrant sur les 2/S supénicurs, ¢t Crois-
sant lentement de 1'un au suivamt dans ke rappont de 1 4 1/4.
Leurs flancs Iegérement comvexes s"abaissent assez brusque-
ment, mais sans aréte, sur 'ombilic, en formant un mince
bourrelet sutural et s"incurvent ¢n un pourtour exteme rétréci
mais convexe, sans quille ni caréne. I1s sont traversés d’ormne-
ments costiformes arrondis, peu saillants, d'allure sypmotde
visibles surtout aux 2/3 inféncurs, s'Hargissant en s"effagant
au oité externe. La ligne des lobes est celle de tous les
Paromiceras Warciens »,

Rapports et différences - toujours sclon Monestier, « Par
ses omements costiformes ¢largis dans la région siphonale,
et doat la faible saillic au pounour externe donne & la spire un
contour vaguement polygonal Parowiceras evolumm n. sp.
peut rappeler Paroniceras undulosum n. sp. 1l en différe par
son ombilic plus ouvent, ses tours 3 croissance plus lemte, et

ses coles plus nombreuses et moins Galées. Dans son aspect
extéricur Paromiceras evolutum n. sp. s¢ rapproche beaucoup
de Agassiceras differens WUNST. (= Omychoceras diffe-
rems ), il s"en sépare par sa ligne des lobes d'un caraciére tout
différemt ». O, differens a de plus des cdtes fortement rétro-
versées (voir Fig. 16 (10)).

Position stratigraphigue (1ig. 10) - sommet de "horizon
4 Capuccinum ¢t base de I"horizon i Pachu,

0. (Neoparoniceras) brocardi nov. sp.

Figs. 16 (26-28)

v 1921b Paroniceras nov. sp. ind.

Pl 2, Fig. 13 PL. 4, Fig. 6.

Origine du nom : de A. Brocard, paléomologue amateur
de la Loztre.

Holotype désigné ici : Monestier (1921b 2 PL 2, Fig 13)
(exemplaire conservé au musée de Millau).

Diagnose : sclon Monestier, « La spire, de section para-
boligue déprimée sur le pourtour externe, est formée de tours
un peu plus hauts qu'épais, d"abord trés involutes avec un
ombilic éroit et profond, se recouvrant finalement sur les 2/3
de la hauteur avec élargissement marqué de ombilic,
Jusqu'a Morigine du dernier tour, elle parait omée d’ondula-
tions radiantes analogues 4 celles de Paromiceras undulo-
sum ; mais A ce stade du développement, les intervalles des
renflements latéraux se rétrécissent en formam de vénitables
sillons inégalement espacés qui naissent au rebord ombilical,
traversent les flancs avec allure & peu prés rectiligne et s'effa-
cent au rebord externe »,

Rapports et différences - (2. (N brocardi diffitre des
autres O, (Neoparoniceras) par ses sillons radiants irrégulié-
rement espaces du dernser tour. Chez O, (N sulcatum, les
sillons laéraux somt plus précoces, affectent une allure
flexueuse ¢ non pas rectiligne ¢ traversent nettiement e
pournour exteme.

Position stratigraphique (Fig. 10) - sommet de 'horizon
4 Cappucinum et base de 1"horizon & Pachu.

0. (Neoparoniceras) morbiense (RENZ, 1925¢)

Figs. 16 (23-25)

1925¢ Paroniceras helveticum var. morbiensis — Renz,
Pl 19, Fig. 6.

1933 Paroniceras helveticum var. graeca — Renz, PL. 2,
Fig. 2.

1975 « Paromiceras » undulosu MON,
Pl 6, Fig. 14 seule,

Description : . (Neoparoniceras) imvolute et globubeux,
3 omementation faite de cotes fines ¢t serrées, peu saillantes.

Rapports et différences - la forme décrite par Renz, sous
le nom de Paroniceras helvericum var. morbfensis, nous a
paru étre la méme que celle présente au sommet de la zone &
Dispansum des Causses. Nous avons donc Sevé le statut de
cette forme au rang de sous-cspéce. O. (N) morbiense
difitre de O. (N.) evolutum par son plus petit ombilic, son
épaisseur plus importante ¢t sa position stratigraphique plus
Clevée, O. (N) undulosum a une costulation bien plus gros-
sidre ot une position stratigraphique différente.

Monestier, p. 9 ;

Guex,p. 117,
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Position stratigraphique (Fig. 10) - sommet de 'horizon
4 Cappucinum et horizon i Pachu,

0. (Neoparoniceras) sciawi nov. sp.

Figs. 16 (20-22)

Origine du nom : en reconnaissance & J. Saau, respon-
sable de ka section Paléomologie du Musée municipal de
Millau.

Holotype : FSL 169948 (coll. Bécaud), provenanmt de
Camplong (commune de Comus, Aveyron) (Fig. 16 (20)).

Paratypes : FSL 169949 ¢t 169950 (coll. Bécand), méme
provenance (Figs. 16 (21-22)).

Dépit du matériel type ©
Lyon L.

Diagnose : Ammonite involute de section ogivale compri-
mée, dont la liveée est formée de faibles cdtes surtout visibles
sur bes 2 premiers tiers des fkancs,

Rapports et différences : cetle ammonite différe princi-
padement de tous les autres O (Neoparoniceras), par sa
section ovale ¢t par sa compression semblable aux premicrs
tours des O, (0.) buckmani du méme niveau stratigraphigue.
Bien gue possédant des odtes ayant une taille ¢t une trajec-
toire comparables i celles de Q. (N.) evolutum, O. (N.) sclaut
s'écante cependant nettement de oc dermier par son enroule-
ment plus recouvrant, sa section ovale et comprimée, et son
ombilic plus fermé.

Position stratigraphique (Fig. 10) - sommet de I"horizon
4 Cappucinum ¢t horizoa 4 Pachu.

Université Clande-Bernard,

6. Conclusion a I'étude des Paroniceratinae

La faune frangaise de Paroniceratinge se révele suflisam-
ment nche et variée pour que I'on puisse établir une esquisse
phylogénétique cohérente de la sous-famille. Bomarelli
(1895) avait déja pressenti la succession A. subcarinatus -
A. sternalis var. non carénée — A. sternalis var. carénée.
Renz (1923 @ p. 291) avait affiné ce schéma en ce qui
concemne les Paroniceras ¢t les Ooparoniceras en faisant
succéder (1) P sternale var. globuleuse (2) P stermale (sensu
d'Orbigny, 1845 : PL 111, Figs. 1-2), (3) P sternale var.
bibinensis, (4) P telemachi et (5) P buckmani, mais sans
préciser la localisation stratigraphique. Monestier (1931 : p.
13) avait hus aussi noté ka succession : P stermale var, globu-
leuse dans le Toarcien moyen — P stermale « var. hyperbo-
ligue et ogivale », rare dans la zone 4 Thouarsense et plus
fréquente dans la zone & Dispansum —, P sternale « var. 3
quille » dans la zone & Dispansum. Ces schémas s"accordent
bien avee celui que nous sommes ¢n mesure de proposer
(Fig. 17).

Un hiatus existe encore, en France du moins, entre kes
Frechiella et les Paroniceras (alors qu'en domaine téthysien
on trouve semble-t-il des formes intermédiaires malheurew-
sement mal calées stratigraphiquement ), mais ensuite la suc-
cession est bien établie, jusgu'au sommet de la zone 4 Dis-
pansum, aprés quod les Paroniceratinse s'éleignent sans
descendance. Le dimorphisme des Oxparomiceras, reconnu
par Guex (1974) est confirmé par les nouvelles récoltes dans

les Causses gui ont mis en évidence I'évolution paralléle des
O, (Oxyparoniceras) macrocongues ¢t des O, (Neoparomice-
ras) microcongues. Si le nombre d'espéoes d'0. (Neopan-
niceras) semble a priovi plus important que celui 'O (O
paroniceras), ocla peut tenir au fait que certaines de ces
formes microcongues correspondent vraisemblablement soit
4 des formes de passage soit 3 des vanants.
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Abstract ~ Cladistic analys:s of the Middle Jurassic ammonite radiation shows how the Aalenian-
age ancestral stock, known variously as the Hammatocerataceae or Hammatoceratinae, gave rise
to numerous new groups in Bajocian times, Cladistic analysis shows this ancestral stock is not a
single lineage but two: the “Erycites group', which gave rise to the Stephanocerataceae, and the
* Hammatoceras group', from which all other Bajocian groups derived

Keywords: phylogeny, cladistics, ammonoids, Jurassic.

1. Introduction

Middle Jurassic ammonites underwent substantial
faunal turnover at the very end of Aalenian times. This
is invariably thought of as the radiation of a large clade
whose earliest representatives appeared at the end of
Early Jurassic times, during the Toarcian (e.g. Arkell,
Kummel & Wright, 1957, Géczy, 1966; Donovan,
Callomon & Howarth, 1981; Tintant & Mouterde,
1981; Page, 1996). This clade is variously attributed
to different taxonomic levels: at the beginning of
its history, during the Toarcian and Aalenian, it is
named cither Hammatocerataceae Schindewolf, 1964
(e.g. Rullcau, Elmi & Thévenard, 2001) or Hammato-
ceratinae Buckman, 1887 (e.g. Arkell, Kummel &
Wright, 1957, or Donovan, Callomon & Howarth,
1981). To avoid any nomenclatural confusion we shall
refer here to the hammatoceratins. This new fauna was
initially rather limited in varicty during the Toarcian;
it then diversified during the Aalenian stage (see
Neige, Elmi & Rulleau, 2001, for a morphological-
based approach), and clearly radiated at the end of
the Aalenian and at the Aalenian/Bajocian boundary.
There, its representatives, which are assumed to be the
direct descendants of the hammatocerating, are classi-
fied into different taxa: Sonniniidae Buckman, 18392;
Strigoceratidae  Buckman, 1924; Haplocerataceae
Zittel, 1884 (sometimes including the Strigoceratidae);
and Stephanocerataceae Neumayr, 1875 The radiation
occurred to the detriment of a root stock related to
the Early Jurassic ammonite fauna generally named
the Hildocerataceae Hyatt, 1867, The hammatoceratins
and their direct descendants gave rise to all post-
Aalemian  Ammonitina  (Donovan, Callomon &
Howarth, 1981). These forms dominate at least the non-
heteromorph component of (1) the Late Jurassic and

* Author for correspondence: Pascal Neigei@u-bourgogne. fr
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(2) the Cretaceous ammonoid faunas (if Ancyloceratina
are not include in the Ammonitina, but see Page, 1996,
for an opposite view),

Transitions between Aalenian members of the
hammatoceratins and their presumed descendants are
very difficult to trace. There are various reasons for
this: (1) relationships within the hammatoceratins root
stock are still not clearly established; (2) members of
the radiation display diverse morphologies featuring a
complex mosaic of characters; and (3) the late Aalenian
radiation occurred very rapidly with many new forms
emerging in a brief span of time. The upshot is that
although we are relatively familiar with the species
and their stratigraphical positions, their groupings into
genera and families are still controversial. Standard
criteria on which to base phylogenetic relationships
clude shell morphology (tube geometry and orna-
mentation), suture line configuration, stratigraphical
range and palacogeographical distribution. Not all
workers attribute the same significance to these criteria
(although stratigraphical range is certainly the key
criterion for most authors; see Rulleau, Elmi &
Thévenard, 2001), and many conflicting phylogenctic
reconstructions have been proposed, especially in the
matter of the rooting of lincages (e.g. Donowvan,
Callomon & Howarth, 1981; Tintant & Mouterde,
1981; J. Sandoval, unpub. Ph.D. thesis, Univ. Granada,
1983; S. R. Fernandez Lopez, unpub. Ph.D. thesis,
Univ. Complutense Madrid, 1985; Westermann, 1993),
There are essentially two interpretations. The latest
and most complete classification of the Jurassic
Ammonitina (Donovan, Callomon & Howarth, 1981),
followed in some recent works such as Wiedmann
& Kullmann (1996), considers the hammatoceratins
as a subfamily within the Phymatoceratidae Hyatr,
1867, which is itsclf included in the Hildocerataceae.
For those authors, the hammatoccrating arc a single
lincage giving nise to all groups of post-Aalenian
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Figure 1. Phylogenctic relationships between the hammatocer-
avns (black bars) and their descendants (grey bass). (a) Single
lmeage hypothesis (e 2. Donovan, Callomon & Howarth, 1981 )
hammatocerating are classified in a single group, named the
Hammatoceratinac, and give nse 1o all Bajocian families.
(b) Two-lineage hypothesis (¢.g. Rulleaw, Elms & Thévenard,
2001) hammatocerating are classified into two groups named
the Hummatoceratidae and Erycitsdac (both members of the
Hammatocerataceae), and cach of two families has descendants.

Ammonitina:  Sonniniidae, Strigoceratidae, Haplo-
cerataceae and Stephanoceratacese (Fig. 1a). Most
authors agree with these relationships, albeit with
some slight refinements; Sandoval (1986), for example,
suggests the Haplocerataccac derived rather from
the Graphoccratidae Buckman, 1905, The alternative
interpretation has been proposed by several authors
(e.g. Géczy, 1966; Westermann, 1993; Rullcau, Elmi &
Thévenard, 2001) based on different taxonomic con-
ceptions. The hammatoceratins are thought to be a
superfamuly, as suggested by Schindewolf (1964, 1965)
and Tintant & Mouterde (1981), however, the main
difference with the preceding classification is that the
hammatoceratins may be divided into two separate
lineages, following Westermann (1993). For Rulleau,
Elmi & Thévenard (2001), these two lineages are the
Hammatoceratidae Buckman, 1887 and the Erycitidae
Spath, 1927, cach of them with its own descendants:
Sonniniidae, Strigoceratidae and Haplocerataceac for
the former and Stephanocerataccac for the latter
(Fig. 1b). It would be wrong to see the disagreement
over these two phylogenetic hypotheses as evidence
of a nomenclatural morass. Both interpretations lead
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to the conclusion that the hammatoceratins are not
a clade (that is, not a monophyletic group), and the
second hypothesis holds that the late Aalenian radiation
proceeded from two different clades.

In contrast to the previous analyses of the ham-
matoceratins and their relatives, we propose here to
establish a phylogenetic framework based solely on
morphological characters (shell morphology, coiling
and ornamentation) and character combinations in-
terpreted in the context of a cladistic analysis. In
this way we can establish hypotheses about phylo-
genetic relationships within a group, regardless of
stratigraphical occurrences. Cladistic techniques have
been applied to many fossil groups but ammonites
remain largely understudied in this way. Only 11 studies
ofammonite phylogeny have been published as part of a
formal cladistic approach using parsimony (Landman,
1989; Landman, Dommergues & Marchand, 1991;
Landman & Waage, 1993; Neige & Dommergues,
1995; Korn, 1997; Yacobucci, 1999; Monks, 1999,
2000, 2002; I. Rouget, unpub. Ph.D. thesis, Univ. Dijon;
Rulleau, Bécaud & Neige, 2003), although some of
them do not drastically contradict classical (that is,
stratigraphical) interpretations of phylogeny. In the
present study, we invesligate the emergence of the
hammatocerating and their subsequent diversification
(late Azlenian descendants) by focusing on several key
genera, The study sample is drawn from an exhaustive
analysis of bibliographical data supplemented by
various specimens from our own field work

2. Cladistic analysis

2.a. lagroup taxa

Twelve genera belonging to the hammatoceratins and
Lo their direct descendants were selected as key genera,
This study should therelore be seen as a first step
toward a complete reassessment of the Middle Jurassic
ammonite phylogeny. Morphological charactenzation
of these genera is based on an analysis of different
species revealing the wvariability of the genus for
the adult stage, Dimorphism is scarcely established
for the ammonites under study. When suspected by
some authors (as for Riccardiceras, Docidoceras and
Mollistephanus), we have used macroconch shape
in our analysis. Because the aim of the study is
to establish phylogenetic relationships (1) within the
hammatoceratins and (2) between hammatoceratins
and their direct descendants (and not to establish
relationships within each of the lineages emerging from
the hammatocerating), only the first genus to evolve in
each presumed derived lineage of the hammatoceratins
was selected: Ewhoploceras Buckman, 1913 for Son-
niniidac, Praestrigites Buckman, 1924 for Strigocer-
atidae, Bradfordia Buckman, 1910 for Haplocerataceac
and Riccardiceras Westermann, 1995, Docidoceras
Buckman, 1919 and Mollistephanus Buckman, 1922
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Table 1. List of characiers used for cladistic analysis: ok
are not

Number Character Character states
Couling (0) evolue; (1) imtermediate;
(2) lmvolute
B Relative whorl (0) compressed; (1) intermediate;
thickness (thickness'  (2) depressed
height)
C Keel prominence (0) mone; (1) stight; (2) marked
D Keel shape (0) mone; (1) rounded; (2) sharp
E Demarcation of (0) mo; (1) yes
ventrolateral edge
F Flank shape (0) A, (1) arched
G Demarcation of (0) mo; (1) yes
umbslical edge
H Oricntation of (0) receding: (1) perpendicular
umbilical edge
1 Tubercles (D) presens; (1) absent
) Prumary nbs (0) regular: (1) thackened
K Ribs on umbilical (0) mon attenvuatod; (1) anenuated
edge
L Bifurcated ribs (0) mo; (1) yes
M Rib shape (0) radiate; (1) sumous
N Rib onentation () projected; (1) eadsal
0 Ventral break m (0) yes; (1) no
ribhing
P Hollow-floored (0) yes, (1) no
keel

for the Stephanocerataceac. For the hammatocerating,
the genera Eudmetoceras Buckman, 1920, Csernyei-
ceras Géczy, 1966 and Abbasites Buckman, 1921
were selected because they are the presumed ancestors
of Bajocian groups. Note that for Rulleau, Elmi &
Thévenard (2001), Eudmetoceras and Csernyeiceras
belong to the Hammatoceratidae, whereas Abbasites
belongs to the Erycitidae.

2.b. Outgroup taxa

Three genera were taken as outgroups, Rarenodia
Venturi, 1975, which was considered by Donovan,
Callomon & Howarth (1981) to be a synonym of
Phymatoceras Hyatt, 1867, is now thought to be
the first hammatoceratins genus (see Venturni, 1994;
Rullean, Flmi & Thévenard 2001). Hammatoceras
Hyan, 1867 and Erycites Gemmellaro, 18386 represent
the two lincages (respectively, Hammatoceratidae and
Erycitidae) that are thought to occur within the Toarcian
and Aalenian hammatoccratins root stock. The use
of three outgroups will determine if ingroup taxa
constitute a monophyletic group.

2.c. Characters

Various aspects of coiling and ornament are examined
(Table 1). Most characters, qualitatively defined, have
only two states (generally, present or absent) but some
are multistate characters. These multistate characters
are not ordered. No shape quantifications have been
computed here, to avoid a mixture of qualitative and
quantitative characlers (thus peeding @ gap coding
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Table 2. Data matrix used for cladistic analysis
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for some of them). Question marks indicate unknown
character states. Autapomorphies have been removed
from the matrix so that all characters are parsimony
informative. Suture line characters are not used in this
analysis because of their high variability between the
difTerent species of each genus. Moreover, using suture
line characters for such different taxa would involve
establishing clear homologies between the different
sutural elements via an ontogenetic approach. The wide
scope of the present study precludes this.

2.d. Method

PAUP 4 (Swofford, 1999) was used to construct the
data matrix (Table 2) and perform the analysis. The
heuristic option to find the most parsimonious trees
was used here. However, because this procedure cannot
guarantee that all of the most parsimonious trees
will be found, the analysis was repeated many tumes.
The process invariably yielded the same three most
parsimonious trees (Fig. 2). Character state changes
were established using the ACCTRAN (reversals
preferred to convergences) option.

To synthesize the three most parsimonious trees, a
strict consensus tree was computed (Fig. 3). Statistical
tests were conducted to evaluate node robustness.
The first of these was bootstrap resampling, which
tests the robustness of the topology of the trees
found (Felsenstein, 1983). Ten thousand replicates of
randomly generated trees were compared. For each
of them, characters were randomly sampled with
replacement. The more often a branch occurs in
bootstrap trees, the more robust it is. Bremer support
was also performed (Bremer, 1988). This method
consists of testing the number of extra steps needed
to collapse a clade. The more steps needed to collapse
a node, the more robust the node 1s.

3. Results

3.a. Tree description

The three most parsimonious trees are very similar
and their gencral topologies are the same (Fig. 2).



Figure 2. The three most parsimonious cladograms with
character state changes labelled. These trees share the same
overall topology except for the ion of Abbasi
Riccardiceras, Docidoceras and Mollistephanus.

They are 36 steps long. Consistency (ci), retention
(ri) and rescale consistency (rc) indices have been
calculated for individual characters and are identical
for three most parsimonious trees (Table 3). They
display an ensemble consistency index (CI) of 0.55
and an ensemble retention index (RI) of 0.69. Three
sets (one monogenus and two monophyletic groups),
rooting together as a basal polyphyletic topology
are distinguished. The first is Rarenodia alone. The
second is a set named here the ‘flammatoceras
group’ clustering Hammatoceras, Euhoploceras, Eud-
metoceras, Csernyeiceras, Praestrigites and Brad-
fordia. The topology withn this set remains un-
changed whichever most parsimonious tree is observed
(Fig. 2). The third clade, named here the ‘Erycifes
group’, is represented by Erycites, Abbasites, Ric-
cardiceras, Docidoceras and Mollistephanus. Differ-
ences between the three most parsimonious trees occur
within this last group: Erycites is always the root-
ing genus, but the topology between (1) Abbasites,
(2) Mollistephanus and (3) Riccardiceras plus Docido-
cerays differs.

Although there 1s a very small number of most
parsimonious trees and they are very similar, bootstrap
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Table 3. Consistency. and | indsces (ci,
1, r¢) for the characters used i this analysis; valsss m wentical
for the three mos?! parsimomious cladograms

Chamcter ci n ©

A 0.67 0.50 0.53
B 1.00 1.00 100
C 0.67 0.80 053
D 040 0.40 0.16
E 0.50 0.00 0.00
F 0.50 0.67 033
G 1.00 1.00 1.00
H 1.00 1L 100
I 033 0.50 017
] 033 0.50 0.17
K 1.00 1.00 1.00
L 033 033 011
M 0.50 0.50 025
N 0.50 0.00 000
0 1.00 1.00 1.00
P 0.50 075 037

values and Bremer support values (Fig. 3) show that
some nodes arc not very robust. Only the ‘Erycites
group” is well supported (bootstrap value 87 % and
Bremer support 3). Other bootstrap values range from
54 % to 63 % and all other Bremer support values
are 1.

I.b. Shell morphology

The distnibution of characters on the cladograms, as
exemplified by the ammonite drawings in Figure 3,
shows that the different characters describing general
shell morphology are more or less variable within each
of the two monophyletic groups previously defined
(‘Erycites group' and ‘Hammatoceras group’), and
between these two clades and Rarenodia. The latter
has an evolute shell with slightly overlapping whorls.
The whorl section of Rarenodia is very compressed and
its coiling is platycone. The *Erycites group’ displays a
general morphology ranging from moderately evolute
forms (Erycites) to very evolute ones (Riccardiceras).
Shells of species in this group have a depressed whorl
section. This is particularly marked for Docidoceras,
The coiling of these ammonites may be platycone (Mol-
listephanus), serpenticone (Riccardiceras ), or cadicone
(Docidoceras). In the *Hammaioceras group’, shell
shape is highly variable, ranging from moderately
evolute (Fukopioceras) to highly involute (Bradfordia).
The whorl section of these genera is compressed and
they display platycone (Hammatoceras) 1o oxycone
(Csernyeiceras) coiling.

Xe. Ornamentation

Shell ornamentation is highly diversified among taxa
in this study. Most of the ammonites studied have ribs,
wbercles, keels and other omaments. Rarenodia has
tbercles on its latero-umbilical flanks. These tubercles
are more or less connected with the primary ribs. The
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ribs of Rarenodia arc not divided but, when they arc
in contact with tubercles, many nbs may originate
from the same tubercle. The ribs in this taxon are
interrupted by a ventral smooth band. Generally, forms
in the ‘Erycites group’ share similar ornamentation
except for a few characters. All taxa display dense,
bifurcated nbbing. Ribs are continuous on the ventral
side. Erycites is the only genus in this clade whose
ventral nbbing is interrupted, it being associated
with a ventral keel. Tubercles may occur where ribs
bifurcate (Mollistephanus) or primary ribs may be thick
(Docidoceras and Riccardiceras). Shell ornamentation
of ammonites from the ‘Hammartoceras’ group is
subjectlov:rialion.lf s eras and H. loceras
have bifurcated ribs with thickened primary ribs. The
nbs ol other genera of this group are not bifurcate

173

p (in squares) and Bremer support (in cirches) valucs are shown. Values less than 50 % for

(Euhoploceras) and may be confined to the latero-
ventral part of the shell (Csernyeiceras, Praestrigites
and Bradfordia). Ornamentation may be very dense
(Eudmetoceras) to sparse (Euhoploceras). The ribbing
of all genera in this group is interrupted in the ventral
area of the shell either by a smooth band or by a keel.

4. Implications for the Middle Jurassic ammonite
radiation and its dynamies

The clades constructed here show that the ammonites
in this study divide into two monophyletic groups plus
Rarenodia. The main result of the present study is
therefore that two different clades occur very carly in
hammatoceratins history.
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Figure 4. Phylostratigraphy of the Hammasocerataceas and inatial members of Bajocaan groups.

The first set (‘Erycites group') is composed of
Erycites and Abbasites, which are attributed 1o the Ery-
citidae sensu Rulleau, Elmi & Thévenard (2001), along
with Riccardiceras, Docidoceras and Mollistephanus,
which are invanably attributed to the Stephanocerata-
ceac. Aaleman ancestors and Bajocian descendants are
clearly separated: the Erycitidae are at the base of
the clade while the Stephanocerataceae succeed them.
This clustering indicates that the Stephanocerataceae
branched from the Erycitidae as supposed by Elmi
(1967), Westermann (1995), Sandoval, Linares &
Henriques (2000) and Rulleau, Elmi & Thévenard
(2001). For the latter authors, the origin of the
Stephanocerataceaze is even more complex and the
two major groups of this superfamily have scparate
origins: Abbasites gives rise to the Otoitidac Mascke,
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1907, which includes Dacidoceras and Riccardiceras,
while the Stephanoceratidae Neumayr, 1875, which
includes Mollistephanus, derives from Eryeites. This
interpretation is not confirmed by our analysis

In the second set (*Hammatoceras group’), Ham-
matoceras, Eudmetoceras and Csernyeiceras belong
to the Hammatoceratidae sensu Rulleau, Elmi &
Thévenard (2001) while Evhoploceras, Praestrigites
and Brudfordia are representatives of all the Bajocian
groups except for the Stephanocerataceae, respectively,
the Sonniniidae, Strigoceratidae and Haplocerataceae.
This confirms that the Sonniniidae (see Rulleau,
Elmi & Thévenard, 2001), Strigoceratidae (see Géczy,
1966; Elmi, 1967; Westermann, 1969; S. R. Fernandez
Lopez, unpub. Ph.D. thesis, Univ. Complutense Madrid,
1985; Sandoval, 1985; and Rulleau, Elmi & Thévenard,
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2001) and IHaplocerataceae (see Elmi, 1966; Tintant &
Mouterde, 1981; and Westermann, 1993) originated in
the Hammatoceratidac branch. Relationships between
the Hammatoceratidae and their descendants are
complex. Although Hammatoceras is at the base of the
clade, other Hammatoceratidae members (Eudmeto-
ceras and Csernyeiceras) are mixed in the cladogram
among Bajocian genera. This complexity was also
marked by the relatively low bootstrap values and
Bremer support (see Fig. 3) and is a consequence of
homoplasies affecting some characters, mainly those
describing ventral section shape (characters D, E and
) and ribbing (characters J and L). This calls for further
investigations using complementary characters.

In the cladogram, Csernyeiceras is the sister group
ol both Pruestrigites and Bradfordia. This point of
view was claimed for Praestrigites by Elmi (1967),
Schweigert & Dietze (1998), Schweigert, Dietze &
Balle (2000) and Rulleau, Elm: & Thévenard (2001),
who consider Csermyeicoras as a possible ancestor
for this genus. The ongin of Brudfordia and thus
of the Haplocerataceae is more diflicult to establish
and few authors have proposed phylogenetic relation-
ships with the Hammatoceratidae. Some (Elmi, 1967;
Tintant & Mouterde, 1981; Westermann, 1993) pro-
pose that Bradfordia derives from Eudmeioceras
(or subgenus Fuapretoceras Buckman, 1922). This
has not been confirmed by the cladistic approach.
The position of the Strigoceratidac family within
the Haplocerataceae superfamily is the subject of
much debate: although many authors (Galicz, 1980;
Donovan, Callomon & Howarth, 1981, S. R. Fernandez
Lopez, unpub. Ph.D. thesis, Umv. Complutense Madrid,
1985) classify the Stngoceratidae with the Hap-
locerataceae, others (Tintant & Mouterde, 1981,
Sandoval, 1985) link the Strigoceratidae with the
Hammatocerataceae. In our analysis, we can see that
the Strigoceratidae (Praestrigites) are closely related to
the Haplocerataceae (Bradfordia), thus confirming the
first interpretation.

A phylogenetic tree based on the consensus tree and
adding stratigraphical occurrences of the studied taxa
(Fig. 4) is proposed. This tree allows us to compare
phylogenetic relationships with stratigraphy. The three
outgroups are the older genera of the analysis. For the
‘Erycites’ group, phylogenctic relationships are con-
sistent with stratigraphy, Riccardiceras, Docidoceras
and Mollistephanus are more recent than Abbasites
and Erycites, which are their possible ancestors. On the
other hand, for the *Hammatoceras® group, comparison
of the relative positions of taxa on the tree with
stratigraphy reveals conflicts (see the Ewhaploceras
Eudmetoceras-Csernyeiceras  stratigraphical versus
topological successions). However, it has to be re-
membered that only key genera have been used here
and not an exhaustive sample. A more detailed study
needs to be conducted before any ghost lineages can be
identified.
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&, Conclusions

The cladistic analysis presented in this paper yields
some interesting results for understanding (1) the
phylogenetic relationships within the hammatocerating
and (2) their relationships with their supposed Bajocian
descendants, As called for by Callomon for the ham-
matoceratins (pers. comm. in Westermann, 1993),
an urgent revision is needed for this group since
many phylogenctic hypotheses have been proposed by
different authors. The principal result of the cladistic
analysis presented here is that the ammonites under
study form two groups, each including members of the
hammatoceratins root group and their late Aalenian
descendants. This confirms that the hammatoceratins
group 1s in fact an association of two lineages
(“Hammatoceras group' and ‘Erycies group’) that
diverged early on, during the Toarcian stage, in the
history of the emerging clade as suggested by Rulleau,
Elmi & Thévenard (2001). Late Aalenian and Bajocian
genera are distributed between these two lincages,
confirming that the Stephanocerataceae derived from
the ‘Erycites group' and that the ‘Hammatoceras
group’ gave risc to all the other Bajocian groups.
The consequence is that the late Aalenian ammonite
radiation progressed from two scparate clades rather
than one.

Having established the phylogenetic relationships,
it is possible to concentrate on the consequences of
the taxonomic status of the different sub-families,
families and super-families studied here. Because our
sampling is not exhaustive, and taking into account
the numerous homoplasies, the low bootstrap values
and Bremer support (at least for the ‘Hammaroceras
group’), we cannot propose a complete taxonomic
reassessment at the present time. However, it is clear
that the use of a hammatoceratins group, whatever its
taxonomic status, clustering all Toarcian and Aalenian
(before the late Aalenian radiation) members of the
emerging clade, must be avoided in view of our
results. If one wants to maintain a hammatocerating
clade, it has to include all their descendants, that
is, all post-Aalenian Ammonitina, We recommend
defining two clusters: one grouping Erycites, Abbasies
and their relatives (Stephanocerataceae) and the other
grouping Hammatoceras, Eudmetoceras, Csernyei-
ceras and their relatives (Sonniniidae, Stngoceratidae
and Haplocerataceae). This changes ammonite tax-
onomy considerably but may be viewed as a first step
toward cstablishing a useful taxonomy (as called for by
Cracraft, 1981) for palacogeographical, ecological or
macroevolutionary studies.
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RESUME

Les ammonites toarciennes de la coupe de Chantonnay (Vendée, France) sont
analysées (taxonomie et biostratigraphie). Cette coupe vient en complément
de celle voisine publiée par Gabilly (19764, b). La variabilivé des morpholo-
gies et les modalités d'évolution des espéces du genre Hildoceras Hyarz, 1867
sont discutées au regard des faunes décrites ici. Une analyse critique des
reconstitutions phylogénétiques pour les Hildoceratinae publiées dans la liteé-
rature est Cﬁ‘eﬂué& n Ipp‘flil q\lc lCS auteurs uli]i:ent tant dCS ugumcnu
morphologiques que stratigraphiques dans leurs reconstitutions. Nous suggé-
rons qu'il serait préférable de baser I'érude des relations de parenté des
Hildoceratinae uniquement sur des arguments morphologiques.

ABSTRACT

Toarcian ammonites from Chantonndy (Vendée, France): palacontological
analysis, blostrarigraphy and reflection on the Hildoceratinae.

Toarcian ammonites from the Chanwnnay section (Vendée, France) are ana-
lyzed (taxonomy and biostratigraphy). This section supplements a nearby one
published by Gabilly (1976a, b). Shape vanatility and evolusionary pawerns
of species of the genus Hildoceras Hyatt, 1867 are discussed and compared
with the faunas described here. Previously published phylogenetic reconstitu-
tions for the Hildoceratinae are analyzed and criticized. It appears that
authors use both morphological and stratgraphic argument when awempe-
ing phylogenetic reconstitutions. We suggest that it would be preferable o
base phylogenetic reconstiutions on morphological argument alone.
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INTRODUCTION

Les Hildoceratinae (Ammonitina, Hildocerataceae)
apparaissent au début du Toarden (Jurassique
inférieur) dans la zone a Tenuicostatum avec
‘espece Hildaites serianes Guex, 1973a connue au
Maroc. Trois gentes principaux sont reconnus
dans cette sous-famille : Hildaites Buckman,
1921, Orthildaites Buckman, 1923 ev Hildoceras
Hyarr, 1867. De nombreux auteurs ont conrri-
bué i la connaissance de ce groupe (e.g.,
Buckman 1887.1907 ; Géczy 1967 ; Guex
1973a; Venmuri 1973 ; Elmi 1977) dans lequel
on dénombre un grand nombre d'espéces. Les
synthéses de Gabilly (1976a) et de Howarth
(1992) ont conduit 4 une réducton du nombre
d'espéces admises comme valides. Ces deux syn-
théses sont fondées sur une analyse déuaillée de la
variabilié morphologique et proposent une hié-
rarchisation des caractéres aboutissant a des
reconstitutions phylétiques. Toutefois, ces
reconstitutions ont été guidées principalement
par un souci de cohérence maximale entre les
variations de formes et les successions emporelles
des faunes : le modele évolutif proposé par
Gabilly (1976a) ~ qui prend en compte unique-
ment les genres Orthildaites ev Hildoceras — est
l'exemple parfait d'une lignée anagénétique o les
espeoes se relaient au cours du emps, accompa-
gnées de petites modifications morphologiques
graduelles. D'apres Gabilly (1976a : 177) le prin-
apal processus héwérochronique en jeu est de type
proérogénétique,

Dans le cadre d’un réexamen en cours des moda-
liks évolutives chez les Hildocerarinae, le présent
wavail offre Fopportunieé d’une analyse morpho-
logique fine chez les premiers représentancs du
genre Hildoceras. Le matériel émdié provient de
la coupe de Chantonnay (Vendée) échanallonnée
par I'un d’entre nous (PN). Elle compléte celle
publiée par Gabilly (1976a : fig. 23 ; 1976b :
fig. 23) qui érablit un cadre biostratigraphique de
sa coupe de Chantonnay, sans publier la réparti-
tion des faunes. En outre, il n'en figure que de
rares spécmens (Gabilly 1976a : pl. 4, figs 1, 2,
pl. 10, figs 1, 2, pl. 26, figs 1-4, 9-11 ; 1976b :
pl. VIIL, figs 4, 5, pl. XIV, figs 6, 7). Dans sa
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monographie consacrée aux Hildoceratinae,
Gabilly (1976a) figure quatre individus (dont
trois de Chantonnay) de sa nouvelle espéce
Hildoceras apertum (pl. 26, figs 1-4, 9-11) dont
I'holotype provient de Chantonnay. Pour autant,
il ne figure pas les autres spécimens récoleés du
genre Hildoceras. Dans ce contexte, il nous parait
donc opportun de publier ic non seulement les
Hildoceras nouvellement récoleés (H. apersum et
autres), mais également les ammonites les plus
caractéristiques de notre coupe appartenant i
d’aurres groupes txonomiques. Au-dela du cadre
biostratigraphique et de I'analyse des Hildo-
ceratinae, ke présent ravail permerra donc égale-
ment d’aborder les problémes posés par les
reconstitutions phylogénériques des Hildo-
ceratnae.

LOCALISATION GEOGRAPHIQUE

La coupe étudiée id est localisée sur la commu-
ne de Chantonnay (Fig. 1, Vendée, France). Elle
a pu étre échantillonnée i la faveur de travaux
routiers  (« Déviation Nord-Est  de
Chantonnay ») en juillet 1997. Notre coupe
(coordonnées Lambert zone I1: 341,8 ; 2194,2)
est située sur la route de Puybeliard - juste avant
de quitter la commune de Chantonnay. Gabilly
(1976a : 44) localise sa coupe de Chantonnay
par la mention « route de Puybéliard,
Chantonnay (Vendée) » sans autres précisions,
La bande d’affleurement du Toarden érant rela-
tivement érroite autour de Chantonnay (voir
Carte Géologique au 1/50000, n® 563 :
Chantonnay, i Wyns et al 1988), notre coupe
~ également située sur la route de Puybéliard -
ne peut étre que relanvement proche (maximum
500 m) de celle érudiée par Gabilly (1976a).

SYSTEMATIQUE

Nous décrivons id I'ensemble de la faune récol-
tée en place dans la coupe mais également récol-
tée exsitu. Le lecteur trouvera dans la figure de
répartition des faunes (Fig. 2) la liste exhaustve

GECONERSITAS » 2002 » 24 (4)

180



des éléments trouvés en place ainsi que le
nombre de spécimens par espice ¢t par niveau.
Nous indiquons pour chaque taxon déerit uni-
quement les actes nomenclaturaux (création du
nom d’espéce et changement de genre éventucl).
Tous les spécimens décrits dans ce travail sont
déposés au Centre des Sciences de la Terre de
I'Université de Bourgogne (préfixe d'inventaire
GD).

Classe CEPHALOPODA Cuvier, 1797
Ordre AMMONOIDEA Zitrel, 1884
Sous-Ordre AMMONITINA Hyare, 1889
Super-Famille EODEROCERATACEAE Spath, 1929
Famille DACTYLIOCERATIDAE Hyarr, 1867

Genre Dactylioceras Hyatr, 1867

ESPECE TYPE. — Ammonites communis Sowerby, 1815,

Dactylioceras astenuarus (Simpson, 1855)
(Figs 3A ; 8A)

Ammonites attenuatus Simpson, 1855 : 54.
Dactylioceras attenuarus — Fischer 1966 : 32, pl. 1,
fig. 8, pl. 3, fig. 7.

MATERIEL EXAMINE. — Niveau 10, GD13201,
niveau 13, 1 exemplaire.

DESCRIPTION

Fragment de petite taille montrant une section
du tour plutdr arrondie, presque aussi large que
haute. Les cbtes sont fines, serrées et se divisent
(environ une fois sur deux) A I'approche de l'aire
ventrale or elles s'infléchissent légerement vers
I'avant.

Dacsylioceras sp.
MATERIEL EXAMINE, — Niveau 10, 1 exemphaire.
REMARQUE
Cet échantillon posséde des caractéres ressem-
blant tour i fait 3 ceux de I'espece D. astenuarus

avee, cependant, une aire ventrale beaucoup plus
large. 1l en ré&ulte une largeur maximale du tour

GECOIVERSITAS » 2002 » 24(9)

jtes du Toarcien de Ch |

tonnay
(Vendée, France) tudiée ici et des coupes de Gabidly (1976a) &
Thouars (stratotype du Toarcien) et a Jard-sur-Mer (profil de
référence du itloral atlanSique).

au niveau du rebord latéro-ventral, La défor-
mation du spécimen lors de sa fossilisation ne
permet pas d'attribution spécifique.

Genre Nodicoeloceras Buckman, 1926

ESPECE TYPE. — A ites ¢ iedes Si 1855.

¥

Nodicoeloceras sp.
(Figs 3B ; 8B)

MATERIEL EXAMINE, — Niveau 16, GD13202, niveau
16, | exemplaire.

REMARQUE

Coquille évolute A section du tour franchement
déprimée tour au long de 'ontogendse. Le ventre
est arqué, le rebord latéro-ventral est non diffé-
rencié. Les flancs sont réduits et arrondis. Le
rebord ombilical est arrondi ¢t profond. Cores
tenducs, nombreuses, faiblement rétroversées. Les
cOres primaires se divisent en cdtes secondaires
plus fines au niveau du rebord latéro-ventral.
Aucune tuberculation n'est visible sur nos spéci-
mens.
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Amumonies du Toarcen de Chantoanay

Fii. 3. = Ammonites de la coupe de Chantonnay (Vendée, France) ; A, Dactyficceras attenuatus (Simpson, 1888), niveau 10,
GD13201 ; B, Nodicosioceras sp. (Simpson, 1855), niveau 16, GD13202 ; C, Harpoceras falciferum (Sowerby, 1820), niveau 16,
GD13203 ; D, Macaniceras solonfacense (Lissajous, 1908), niveau 16, GD13204, Echelle : 1 cm.

Super-Famille HILDOCERATACEAE Hyartt, 1867
Famille HILDOCERATIDAE Hyarr, 1867
Sous-Famille HARPOCERATINAE Neumayr, 1875

Genre Harpoceras Waagen, 1869

ESPECE TYPE.

GEODIVERSITAS » 2002 » 24(4)

Ammmonises falciferum Sowerby, 1820.

Harpoceras falciferum (Sowerby, 1820)
(Fig. 3C)
Ammanites falcifer Sowerby, 1820 : 99, pl. 254,
fig. 2.
Harpoceras falciferum — Haug 1885 : 618.

MATERIEL EXAMINE — Niveau 16, GD13203, ex sitw,

9 exemplaires.
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DESCRIPTION

Coquille relativement involute comprimée a
flance paralleles plats. Aire ventrale arrondie avec
un rebord latéro-ventral non différencé portant
une caréne. Rebord ombilical surplombant et
mur ombilical sous cavé ou perpendiculaire, plar.
Ceute partcularité (mur ombilical sous cavé)
distingue nettement cette espéce des autres
Harpoceras. Cores simples falciformes, Présence
d’une légere dépression latérale située un peu
avant la mi-haureur du coté ombilical.

Harpoceras pseudoserpensinum Gabilly, 1976

Harpoceras (Harpoceras) preudoserpentinum Gabilly,
1976a: 90, pl. 6, figs 1, 2, pl. 7, fige 1.5, pl. 8, fig. 1,
pk 9, figs 1,2

MATERIEL EXAMINE. — Ex sitw, 1 exemplaire.

DescripTiON

Forme i flanc plats, paralleles. Aire ventrale tabulée,
monocarénée. Rebord latéro-ventral différenaé,
arrondi. Rebord ombilical bien différenaé suivi d'un
mur ambilical verdcal relativernent haut. Coes faki-
formes, se présentant comme des « renflements »
larges et pen ékevés sur la partie la¥ro-ombilicale, avec
une endance nette au ressemerment. Enwe o renfle-
ments se dessinent des « quvettes » situdes juste sous k
moité des flancs. Les ades sont ensuite bien indivi-
dualisées sur la parve laéro-ventrake qui est arquée.

Genre Maconsiceras Buckman, 1926

ESPRCE TYPE. — Muaconiceras vigoense Buckman, 1926.

REMARQUE

Nous considérons i le genre Maconiceras dans le
sens pris par Gabilly (1976a) qui y range des
formes de pentes tailles (diamée maximum aux
environs de 40 mm) qu’il considére étre les
microconques du gente Harpoceras. Dans le cadre
de cette hypothése de dimorphisme sexuel,
Gabilly (1976a) utilise ce taxon an rang taxono-
mique de sous-genre, qu'il range dans le genre
Harpoceraws. L'hypothese du dimorphisme sexuel
restant encore problématique, nous préférons
conserver Maconiceras au rang de genre.

770

Maconiceras soloniacense (Lissajous, 1906)
(Fig. 3D)

Grammocerds soloniacense Lissajous, 1906 : 28, 29,
pl. 1, figs 4-6

Maconiceras solomidcense — Buckman 1927 : pl 721.

MATERIEL EXAMINE. — Niveau 16, GD13204, niveau
16, 1 exemplaire, niveau 10, 1 exemplaire.

DESCRIPTION

Coquille de perite taille relativement involue a
flancs Kgérement bombés. Aire ventrale monoca-
rénée bordée de méplaws lisses. Le rebord latéro-
ventral est faiblement différencié. Rebord
ombilical indifférencié. Les cotes sont sinveuses.
Les plus fortes (une sur tois) sont bien marquées
depuis le rebord ombilical jusqu’an rebord latéro-
ventral alors que les auwes s'estompent avane le
rebord ombilical. Cetwe organisation des chwes est
trés originale au sein du genre Maconiceras, four-
nissant ainsi un caracere diagnostique a 'espéce
M. soloniacense. Un des individus atribués ia a M.
soloniacense (présent dans le banc 16) présente une
costulation caractéristique de cette espéce avec
cependant des flanc particuliérement plats faisant
penser & Maconiceras exigunrn (Buckman, 1928).

Sous-Famille HILDOCERATINAE Hyare, 1867

Genre Orthildaites Buckman, 1923
Esrece TYPE. — Orshildaites orthus Buckman, 1923

Orshildaites dowvillei (Haug, 1884)
(Figs 4A, B; 8C)

Harpoceras douvillei Haug, 1884 : 353, pl 15, fig 1.

Orthildaites douvillei — Elmi, Atrops & Mangold
1974 : pl. 2, fig. 2.

MATERIEL EXAMINE. — Fx situ, GD 13205, ex sitn,
GD13206, ex sitw, 1 exemplaire.

DescripTION

Coquille évolute i section légérement plus
haute que large. Les flancs sont faiblement
arrondis. Rebord ombilical arrondi plus ou
moins différencié. Mur ombilical convexe a

GECONVERSITAS » 2002 » 24 (&)
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Ammonses du Toarcen de Chantoanay

Fii, 4. — Ammonites de la coupe de Chantonnay (Vendée, France) ; A, B, Orthidates dounie (Haug, 1834) ; A, ax situ, GD13205 ;
B, ex situ, GD13206 ; C-E, Mildoceras sublevisory Fucinl, 1918 ; C, niveau 10, GD13207 ; D, niveau 10, GD13208 ; E, niveau 10,

GD13209, Echelle : 1 cm.

plat. Les cotes qui démarrent depuis le rebord
ombilical sont fortes, espacées, droites ou par-
fois trés faiblement arquées. Aire ventrale a
caréne médiane forte, bordée par deux sillons
puis deux carénes latéro-ventrales faibles. Cette
espéce est bien différenciée de celles du genre
Hildoceras par sa section subcarrée et ses cOres

GEODIVERSITAS » 2002 » 24(4)

fortes droites (ou légérement arquées). En
outre il n'existe jamais de sillon latéral sur les
flancs.

Genre Hildoceras Hyate, 1867

ESPECE TYPE. — Ammmonites bifrons Bruguitre, 1789.
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Hildoceras sublevisoni Fucini, 1919
(Figs 4C-E ; 8D-F)

Hildoceras sublevisoni Fucini, 1919 : 182 (Fucini
[1919] ne figure pas sa nouvelle espace, mais se
réfere explicitement 3 |'exemplaire de Dumortier
[1874: pl. 9, figs 3, 4] qu'il considére éere typique.
Nous nous référons donc 2 cet exemplaire qui est
considérée depuis comme I'équivalent d'un lectotype
(Gabilly 19764])

MATERIEL EXAMINE. — Niveau 10, GD13207,
niveau 10, GD13208, niveau 10, GD13209,
niveau 10, 1 exemplaire, ex sitw, 30 exemplaires

DEescrIpTION

Coquille évolute i secuon de tour quadratique a
comprimée. Rebord ombilical faiblement diffé-
rencié et mur ombilical plat ou arrondi. Ventwe
tricaréné parfois fortement bisulqué. Cores
simples sinueuses plus ou moins larges, bien
marquées jusqu’au rebord latéro-ventral. Ces
cotes sont moins raides que chez O. dowwillei
permettant de distinguer les deux espéces. Sur les
trois spécimens décrits ici, 'un d’entre eux
(Figs 4C ; 8D) pourrait étre attribué strictement
a Hildoceras caterinii Merla, 1933. 11 est bien
cracténisé par sa section Gurée et ses cotes nettes
qui démarrent sur le rebord ou parfois méme sur
le mur ombilical (Fig, 4C). La présence d'un spé-
cimen intermédiaire (Figs 4D ; 8E) entre cete
morphologie et H. sublevisoni (section carrée i
chtes assez fortes mais s’arrérant au tiers des
flancs) nous incre cependant i interpréter cete
variabilité comme érant intraspécifique. Certe
position est conforme i celle d"Howarth (1992)
qui utilise le seul nom H. laticosta et a Panalyse
morphologique de Gabilly (1976a) qui pourtant
unlise distinctement les deux espées.

REMARQUE

Il existe dans la litérature deux espéces nominales
comrespondant a des marphologies proches = /. lati-
costa Bellini, 1900 et H. sublevssons Fuani, 1919.
Certains anteurs (e.g., Mitzopoulos 1930 ; Guex
1973a ; Elmi e al. 1974 ; Gabilly 1976a) utilisent
systématiquement — par usage — H. sublevisoni.
Gabilly (1976a : 132) reconnait pourtant que
H. laticosta devrait bénéficer du prindpe de priori-
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. Il propose cependant expliciterment de conserver
ke nom de sublevisoni consacré par un long usage.

Howarth (1992 : 180), par contre, recommande
Putilisation de H. laticosta par respect strict des
régles du Code Inernational de Nomenclature
Zoologique (ICZN 1999). Nous conserverons
cependant H. subleviconi par usage, H. laticosta
n'érant que ués excepronnellement utilisé,

Hildoceras lusitanicum Meister, 1913
(Figs 5A, B ; 8G)

Hildoceras bifrons vaz. lusistnica Meister, 1913 : 548,
pl. 12, fig. 3.

MATERIEL EXAMINE, — Niveau 16, GD13210,
niveau 16, 2 exemplaires, niveau 14, GD13211,
niveau 14, 2 exemplaires, niveau 12, 1 exemplaire,
ex situ, G exemplaires

DEesCRIPTION

Coquille comprimée, tricarénée bisulquée i flancs
plats et paralléles. Rebord ombilical différencié
arrondi et mur ombilical relativernent profond et
fortement indiné. Présence d'une dépression éva-
sée sous le tiers interne des flancs qui distingue
nettement cette espéce d' Hildoceras sublevisons.
Les cdtes sont fines et nombreuses, arquées. Leur
segmentexteme est rétroversé du cowé ombilical et
se projette vers 'avant vers le bord venwral. Elles
démarrent du cdeé interne en général au-dessus de
la dépression et parfois méme dans la dépression,
formant alors un chevron, Chez certains spéci-
mens, les cotes démarrent sur ke rebord ombilical.

Hildoceras lusitanicum ? Meister, 1913

MATERIEL EXAMINE. — Niveau 10, 1 exemplaire,
niveau 12, 1 exemplaire.

DEescrIPTION

Individus juvéniles de petite taille (diamétre
maximum : 46 mm) présentant une section
subrectangulaire comprimée et un ventre tricaré-
né bisulqué. Peésence d’une bande péri-ombilicale
lisse munie d’'un léger sillon. La taille réduite de
ces individus incomplets ne nous permet pas de
les déterminer avec certitude.
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FiG. 5. — Ammonites de la coupe deé Chantornay (Vendée, France) ; A, B, Hildooceras lustanicum Meister, 1913 ; A, niveau 16,
GD13210 ; B, niveau 14, GD13211 ; C-H, Midoceras apertum Gabily, 1976 ; C, niveau 16, GD13212 ; D, niveau 16, GD13213 ;
E. niveau 16, GD13214 ; F, niveau 16, GD13215 ; G, niveau 16, GD13216 ; H, niveau 16, GD13217 ; |, J, niveau 16, GD13218,
Hildoceras bitrons (Bruguibme, 1780, forme pathologique avec une face camncirnistious de l'espéce (B ot F'autre proche de Hidoceras

lusitanicurn Meister, 1913 (J). Echelle : 1 om.

Hildoceras apertsm Gabilly, 1976
(Figs 5C-H ; 8H)

Hildoceras apernum Gabilly, 1976a : 153, pl. 26, figs 1-6,
9-11.

MATERIEL EXAMINE. — Niveau 16, GD13212, niveau
16, GD13213, niveau 16, GD13214, niveau 16,
GD13215, niveau 16, GD13216, niveau 16,
GD13217, nivean 16, 9 exemplaires.

GEODIVERSITAS » 2002 » 24 (4)

DESCRIPTION

Coquille évolute  section subtrapézoidale et aire
siphonale éeroite. Le ventre est tricaréné bisulqué.
Rebord ombilical nettement différencié avec un
mur ombilical plat et fortement incliné. Le
rebord ombilical — au moins jusqu'a trois tours
de spire — se présente sous forme d'une « caréne
ombilicale » qui passe & un bourrelet arrondi dans
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les tours suivants. Cette caréne se présente
comme un cractére singulier inconnu dans les
autres especes du genre Hildoceras. Ce caractére
diagnostique permet une différencation claire de
Cetle espéce par rapport aux autres especes du
gente, Le sillon latéral bien différencié s wouve
immédiatement contre la caréne ombilicale. Les
chtes sont relativement fines et espacées, Elles
débutent au-dela de la caréne ombilicale et leur
segment externe est morphologiquement proche
de celui de H. lusitanicumn.

Hildoceras bifrons (Bruguiére, 1789)
(Figs 6A-C ; 81)

Ammonizes bifrons Bruguidre, 1789 : 40.
Hildoceras bifrons - Hyatt 1867 : 99.

MATERIEL EXAMINE. — Niveau 16, GD13219,
nivesu 16, GD13220, niveau 16, 9 exemplaires, ex
sitw, GD13221, ex sitw, 10 exemplaires.

DESCRIPTION

Coquille légérement plus involute que la précé-
dente. Section quadrangulaire a trapézoidale.
Rebord ombilical faiblement différencié arrondi.
Le mur ombilical est netternent moins indiné et
plus convexe que chez H. aperson. Présence d'un
bourrelet ombilical dés les tours internes mais
qui ne se présentera jamais sous forme d'une
« carene » ombilicale. Le sillon latéral qui se rouve
au ters inteme des flancs est clairement défini et
présent dans les tours internes, Les cbtes sont plus
ou moins fines et espacées. Seul le segment exter-
ne virguloide est présent. Le ventre est micaréné
bisulqué et I'aire siphonale relativement large.
Parmi les Hildoceras, cette espéce est bien recon-
naissable par son sillon latéral bien marqué fai-
sant suite 3 un bourreler ombilical.

REMARQUES

Deux formes particuliéres sont i signaler pour ce
wxon :

— Hildoceras bifrons, morphotype angustisipho-
natum (Figs 6D ; 8]) (Hildoceras bifrons mut.
angustisiphonata Prinz, 1904 : 126], du ni-
veau 17, GD13222. L'individu est en tout point
identique & H. bifrons, excepté par sa section
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plus comprimée vers la partie supéricure des
flancs conduisant a une forme nettement trapé-
zoidale ;

~ Hildoceras bifrons, forme pathologique (Fig. 51,
1), du nivean 16, GD13218, Cet individu de
petite taille (diamétre maximum : 23 mm) pré-
sente des caracéristiques morphologiques diffé-
rentes entre les deux faces. La costulation d'une
face est de type H. bifrons typique (¢f description
ci-dessus) avec un sillon latéral bien exprimé,
alors que Pautre face est i rapprocher de . huita
nicum (¢f. descriprion ci-dessus) et ne présente
pas de sillon mais une dépression i peine mar-
quée. Un cas similaire a été figuré par Howarth
(1992 : pl. 37, fig. 9), avec sur une face Hildoceras
bifrons, alors que Paute face ne présente pas de
sillon et posséde des cotes relativement tendues
allant du rebord ombilical jusqu’au rebord
venural.

Hildoceras sp.

MATERIEL EXAMINE. — Niveau 10, 9 exemplaires,
niveau 12, 9 exemplaires, niveau 13, 4 exemplaires,
niveau 14, 14 exemplaires, niveau 15, 2 exemplaires,
niveau 16, 23 exemplaires, niveau 17, 2 exemplaires,
ex sitw, 11 exemplaires.

REMARQUE

Nous regroupons sous cette dénomination une
sénie de formes appartenant de fagon certaine au
genre Hildoceras (venue micaréné bisulqué, cdes
plus ou moins arquées, sillon latéral plus ou
moins prononcé) mais dont la préservation ou la
petite raille ne permert pas de dénomination spé-
cifique. Certe rubrique nous parait utle ~ notam-
ment pour les faunes récoltées en place et donc
mentionnées dans la répartition stratgraphique
(Fig. 2) - pour préciser le nombre d’individus
récoltés dans chaque banc.

Sous-Famille GRAMMOCERATINAE
Buckman, 1905
Genre Presdogrammoceras Buckman, 1901

ESPECE TYPE. — Ammonites seruckmanni Denckmann,
1887
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Fio. 6. — Ammonites de la coupe de Chantonnay (Vendée, France) ; A-C, Mildoceras bifrons (Bruguides, 1769) ; A, niveau 16,
GD13219 ; B, niveau 16, GD13220 ; C, ex situ, GD13221 ; D, Hildoceras bifrons (Bruguibre, 1788), morphotype angustisiphonatum,

niveau 17, GD13222. Echelle : 1 cm.

Psendogrammoceras bingmanni
(Denckmann, 1887)
(Figs 7A ; 8K)

Ammaonites (2 Harpoceras) bingmanni Denckmann,
1887 : 71, pl. 5, fig. 4, pl. 6, fig. 5, pl. 10, fig. 17.
Buckman 1904 : oxlv.

MATERIEL EXAMINE. — Niveau 24, GD13223, niveau
22, 1 exemplaire, ex sitw, | exemplaire.

Psevdogrammaceras bingmanni

DESCRIPFTION

Coquille & section du tour relativement épaisse.
Flancs d"abord paralléles puis convergents i partir
du demier tiers ventral. Rebord ombilical arrondi,
légerement différencié et mur ombilical incliné,

GEODIVERSITAS » 2002 » 24(4)

court et convexe. Cotes flexueuses matérialisées
du rebord ombilical jusqu’a la base de la caréne
ventrale. Espacements intercostaux A peu prés
équivalents aux cdres. Ce caractére diagnostique
de l'espéce est assez particulier pour le genre
Preudogrammoceras qui présente généralement des
espaces intercostaux trés réduits. Aire ventrale
monocarénée arrondie qui passe doucement aux
flancs sans rebord latéro-ventral marqué.

Pseudogrammoceras differens (Ernst, 1923)
(Figs 7B ; 8L)

Harpoceras fallaciosum var. differens Ermst, 1923 :
103 pars,
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Preudogrammoceras differens — Gabilly 1976b : 149,
fig. 95, pl 29, figs 1, 2.

MATERIEL EXAMINE. — Niveau 28, GD13224

DESCRIPTION

Coquilk & section du tour franchement compri-
mée et ogivale. Les flancs sont plats et foreement
convergents dans les deux vers externes du tour.
L’épaisseur maximum du tour se wouve sous le
premier tiers interne des flancs. Le rebord ombi-
lical est nettement différencié, subverrical a
paroi plane. Rebord latéro-ventral indifférencié.
Céres nombreuses, assez flexueuses i faible
relief, mawnalisées du rebord ombilical jusqu’a
I"aire ventrale ot elles sont fortement projetées
vers I'avant avant de s'estomper a la base de la
caréne. Aire ventrale monocarénée pinate. Par
sa section fortement comprimée, son rebord
ombilical net & rebord plan, cette espéce se dis-
tingue des autres Pseudogrammoceras et corres-
pond au Preudogrammoceras differens differens
de Gabilly (1976b). Elle se distingue de
Pseudogrammoceras differens pseudostruckmanni
Gabilly (1976b) par ses cotes relativement
moins flexueuses.

Pseudogrammoceras fallaciosum (Bayle, 1878)
(Figs 7C ; 8M)

Grammoceras fallaciosum Bayle, 1878 : pl. 78, figs 1, 2.

Harpoceras (Pseudogrammoceras) fallaciosum (Bayle,
1878) - Ernse 1923 97, pl. 4, figs 6, 7.

MATERIEL EXAMINE. — Ex situ, GD13225, ex situ,
2 exemplaires.

DescripTION

Forme relativement involute, i section du tour
comprimée. Les flancs sont convexes et conver-
gents. Rebord ombilical indifférencié, avec un
mur ombilical court, convexe et Kgérement incliné.
Cotes sinueuses trés nombreuses de sore que les
espaces INTercostaux sont exwémement réduits.
Les cowes sont présentes depuis le rebord ombili-
cal jusqu’au ventre. La cite est projetée vers
I'avant & partir du demnier tiers du tour, avec un
segment latéro-ventral fortement projeté. Aire
ventrale indifférenciée portant une caréne.
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Genre Podagrosites Guex, 1973

ESPECE TYPE. — Preudogrammoceras podagrosum
Monesuer, 1921.

Podagrosites lazescens (Simpson, 1843)
(Fig. 7D, E)

Ammonites latescens Simpson, 1843 : 54, 55.
Podagrasites latescens — Guex 1973b: 8.
MATERIEL EXAMINE. — Nivesu 24, GD13226

DEeSCRIPTION

Forme i secrion du tour subquadrarique et aire
ventrale large et plate, monocarénée, faiblement
bisulquée. Flancs légérement bombés. Rebord
ombilical non différencié. Les cdtes sont faible-
ment flexueuses sur les flancs, mais projetées vers
I'avant sur I'aire ventrale. L'aire ventrale large
différencie cette espéce de Podagroiites aratum
(Buckman, 1892). Podagrosites pseudogrunows
Guex, 1975 possede des cotes plus flexveuses.

Podagrosites sp.

MATERIEL EXAMINE. — Ex sitw, 1 exemplaire.

REMARQUE

Ce fragment A section carrée et aire ventrale
monocarénée bisulquée est tour i fait caractéris-
tique du gente Podagresites. 1a conservation rela-
tivement mauvaise de ce spécimen ne permet pas
de faire une dérermination spéafique.

Genre Grammocerar Hyaw, 1867

ESPECE TYPE. — Ammonites striatulus Sowerby, 1825,

Grammoceras thouarsense (d’Orbigny, 1843)
(Fig. 7F)
gnmnim thouarsensis & Orbigny, 1843 : 222, pl. 57,
g 1-3.
Grammocerds todrcense — Buckman 1890 : 169 pars,
pl. 28, figs 9, 10 (orthographe subséquente incorrects)

MATERIEL EXAMINE. — Niveau 28, GD13227, ex sitn,
4 exemplaires.
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Fio. 7. — Ammonites de la coupe de Chantonnay (Vendde, France) ; A, Psevdogrammoceras bingmanni (Denckmann, 1887),

niveau 24, GD13223 ; B,

differens [Ernst, 1923), niveau 28, GD13224 ; C, Pseudogrammoceras falaciosum

(Bayle, 1878), ex stu, GD13225 ; D, E, Podagrosites sdescens (Smpson, 1843), niveau 24, GD13226 ; F, Grammoceras thouarsense
(@"Orbigny, 1843}, niveau 28, GD13227 ; G, Grammooevas penestriafulum Buckman, 1902, ex sity, GD13228 ; H, Eserceras asen 7
(Oppel, 1856), niveau 20, GD13229 ; |, J, PleydeiVa celtica 7 Fauré & Cubaynes, 1083 ; |, ex situ, GD13230 ; J, ex situ, GDY13231.

Echelle: 1cm

DESCRIPTION

Coquille comprimée et évolute a flancs légére-
ment bombés et subparalleles. Cores légérement
flexucuses, proverses, régulierement espacées,
interrompues dans la partic ombilicale, laissant
un mur ombilical lisse et fuyant. La caréne est
nette et bordée de deux méplats exempts de cotes.

GEODIVERSITAS » 2002 » 24(4)

Grammoceras penestriatulum Buckman, 1902
(Figs 7G ; 8N)

Grammaoceras penestriaenium Buckman, 1902 : 3,
Emend. Amm. Nom.

MATERIEL EXAMINE. Fx sitw, GD13228, ex sitn,

2 exemplaires.
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DESCRIPTION

Coquille franchement évolute, i section du tour
ovale et aire ventrake monocarénée tectiforme.
Rebords latéro-ventral et ombilical indifféren-
ciés. Mur ombilical fuyant, légérement convexe
et lisse. Cores doucement flexueuses dont la
largeur est inférieure aux espaces intercostaux, Le
segment ventral est projeté vers I'avant et s’es-
tompe A labase de la caréne. La coquille trés évo-
lute associée A des cortes simples et réguliéres
permentent de distinguer cetre espéce de la pré-
cédente.

Genre Erericeras Buckman, 1920

ESpBCE TYPE. — Haugia ? inaequum Buckman,
1898.

Esericeras eseri ? (Oppel, 1856)
(Figs 7H ; 80)

Ammonites eseri Oppel, 1856 : 245

Etericeras eseri — Gabilly 1976b : 161, figs 112, 114,
pl 33, fgs 1,2,

MATERIEL EXAMINE. — Niveau 29, GD13229.

DESCRIPTION

Spécimen juvénile involute i section compri-
mée ogivale et aire ventrale réduite i la présence
d’une fine caréne. Flancs légérement arqués,
convergents plus fortement a I'approche de
I"aire ventrale. Le rebord ombilical est arrondi,
le mur ombilical convexe incliné vers le centre
de la spire. Les cotes sont fines, nombreuses et
flexueuses. La petite raille de I'individu laisse
une incertitude quand a l"attribucion spéci-
fique. Elle se distingue cependant d'Esericeras
fascigerum (Buckman, 1899) par I'absence de
fasciculation nette des cotes dans les tours
internes.
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Famille GRAPHOCERATIDAE Buckman, 1905
Sous-Famille DUMORTIERIINAE Maubeuge, 1950

Nous suivons ici l'acaeption de Gabilly (1976b)
qui range au sein des Graphoceratidae quarre
sous-familles : Dumortietiinae, Tmetoceratinae,
Leioceratinae et Graphoceratinae, Ceue défini-
tion nous parait plus conforme a I'évolution des
espéces au passage Toarcien-Aalénien que celle
d’autres auteurs (e.g., Donovan e al 1981). Par
exemple, les genres Dumortieria Haug, 1885,
Pleydellia ex Leioceras Hyarr, 1867 sont morpho-
logiquement extrémement proches (voir Neige
et al. 2001) et doivent étre rangés dans un
méme groupe phylétique et donc rxonomique.
Par contre les affinités entre les
Grammoceratinae du Toarden supérieur et les
Dumortieria ne sont pas évidentes et ne justi-
fient donc pas un regroupement entre ces deux
ensembles, tel que ke considérent Donovan e al.
(1981).

Genre Pleydellia Buckman, 1899

EsPECE TYPE. — Pleydellia comass Buckman, 1899.

Pleydellia celtica ? Fauré & Cubaynes, 1983
(Fig. 7L, 1)

DPleydellia celtica Fauré 8 Cubaynes, 1983 : 681, pl. 2,
fige 8-29.

MATERIEL EXAMINE. — Ex situ, GD 13230, ex sitw,
GD13231.

DescripTION

Trois loges d’habitation incomplétes de petite
raille (diameétre maximum estimé : 40 mm)
présentent une section du rour fortement
comprimée, subelliptique. L'enroulement est
relativement évolute. Les flancs convergent
doucement vers le rebord latéro-ventral avec
une épaisseur maximale proche du rebord
ombilical. Le rebord ombilical est indifférencié
et le mur ombilical convexe. Le ventre est
pincé, arrondi et porte une fine caréne relati-
vement tranchante. Les cdtes sont fines,
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Ammonites du Toarden de Chantonnay

o)

Fis. B. — Ammonites de la coupe de Chantonnay (Vendée, France) ; A, Dactyfioceras attenuatus (Sempson, 1855), niveau 10,
Orthiiates

GD13201 ; B, Nodicosioceras sp., niveau 16, GD13202 ; C.

douville/ (Haug, 1884), ex situ, GD13205 ; D-F, Hidoceras

sublevisoni Fucini, 1919 ; D, niveau 10, GD13207 ; E, riveau 10, GD13208 ; F, niveau 10, GD13209 ; G, Midoceras lusitanicum

Meister, 1913, niveau 16, GD13210 ; H, Hidoooru

Gabily, 1976, niveau 16, GD13213 ; |, Midoceras bifrons (

1789), niwveau 16, GD13220 ; J, mdocwubllmm(emwm 1789), morphotype my«mwphomnm niveau 17, 6013222

K. Pseud b i (Dench
niveau 28, GD13224 ; M, Psud

1, 1887), niveau 24, GD13223 ; L, Ps

(Emst, 1023),

(Bayle, 1878), ex sity, 0013225 N, Grammoceras penesiriafukym

Buckman, 1902, ex sity, 6013228 0 Esenceras esen 7 {Oppel, 1856), nveau 29, GD13229. Eehdh 1om.

flexueuses, regroupées en faisceaux érroits et
tranchants vers I'ombilic puis se prolongent en
éventail du coté ventral dans la moitié supé-
ricure des flancs. Nous conservons une incerti-
tude dans la détermination spécifique du fait de
I'absence de spécimens complets récoltés, et du
fait de la forte ressemblance de nos spécimens
avec P. fluens Buckman, 1904 et P. subcompta
(Branco, 1879).

GEQOIVERSITAS » 2002 » 24 ()

BIOSTRATIGRAPHIE

Les successions de faunes observées s'intégrent par-
faitement dans la zonation standard admise pour le
Nord-Ouest de I'Europe (Fig, 9). Cette zonation
standard i laquelle nous nous référons ici pour le
Toarcien est celle d'Elmi er al. (1997) qui prend en
compte 'ensemble des travaux antéricurs pour le
Jurassique ouest-curopéen et méditerranéen.
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ZONE A SERPENTINUM

La partie sommitake de cette zone (sous-zone a
Falciferum) peut éure caractérisée par diverses
ammonites récoltées dans les déblais de la coupe :
Harpoceras pseudoserpentinum, Orthildaites
dowvilles. Elle n’a par contre pas pu éue repérée
formellement dans la coupe.

ZONE A BIFRONS

La limite inférieure de cette zone est placée a
Pappariton des Hildoceras les plus ancens qui ne
poreent pas de sillon laséral veai (Hildoceras sble-
visoni). Cette zone voit ensuite le développement
de I'ensemble des espéces du genre Hildoceras,
méme si — comme le précisent Elmi e¢ al.
(1997) - les derniers Hildoceras connus sont
concomitants avec les premiéres Haugia, qui
caraceénisent la limite inférieure de la biozone sui-
vante. Deux sous-zones ont été reconnues dans la
zone 4 Bifrons : Sublevisoni i la base et Bifrons
ensuite. Dans notre cas, le banc 10 qui content
des Hildoceras est le premier niveau qui appar-
tient 4 la zone i Bifrons. Les Hildoceras récoltés
sont sans sillon, ce qui place e banc dans la sous-
zone a Sublevisoni. La subdivision de cette sous-
zone en horizon est difficile dans notre cas de par
l'incertimide dans la déterminaton spécifique de
deux petits individus pouvant étre attribués a
Hildoceras lusitanicum ? et présents dans le bane
10. Si tel éuaic ke cas, la présence dans ce banc de
H. sblevioni avec H. hwsianicum correspondrait
donc a trois horizons successifs : horizon
Sublevisoni, horizon i Tethysi (caractérisé par
encadrement) et horizon & Lusitanicum, impli-
quant un niveau condensé. Les bancs 12 4 14
peuvent également érre armribués i la méme sous-
zone. Par conue la piésence /. busitanicun seul
(sans aurtres Fildoceras) attribue ces bancs a
'horizon a Lusitanicum. Le banc 16 voit 'appari-
von d'Hildoceras a sillon (K. apersurn, H. bifrons)
qui indique la sous-zone a Bifrons avec cependant
la présence d'H. fusitanicurn. La encore, 'associa-
don des deux premiéres espeaes bien représensées
dans ce niveau (respectvemnent 15 et 11 indivi-
dus) avec cette demiére implique une condensa-
tion des horizons 4 Lusitanicum i Apertum et a
Bifrons.
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Ce banc contient également Harpoceras falciferum

et Maconiceras soloniacense. La premitre est
connue depuis la sous-zone i Faldferum jusque
dans I'horizon i Bifrons (e.g., Gabilly 1976a) ce
qui ne rentre pas en contradiction avec nos obser-
vations. Par contre M. roloniacense n’est connu
que jusqu’a Mhorizon a Tethysi (soit juste avant
I'horizon i Lusitanicum). Nos données de terrain
semblent donc indiquer une extension plus
importante de ce taxon au moins jusque dans
I'horizon A Lusitanicum. Le banc 17 contenant
un variant morphologique de /. bifrons, sans
auwes Hildoceras, est caraciérisque de 'horizon
a Bifrons. 'horzon a Semipolitum qui termine
la zone a Bifrons n'est pas caractérisé dans notre
coupe (pas de faune récoliée).

Z e A THOUARSENSE

La présence de Preudogramnmoceras bingmanni
dans les bancs 22 et 24 permet de les dater de la
base de la zone a Thouarsense (sous-zone i
Bingmanni, non divisée en horizons, Elmi et al
1997). En outre I'assodation dans le banc 24 de
notre coupe de P. bingmanni avec Podagrosites
latescens avait déja été reconnue par Gabilly
(1976b). La sous-zone suivante (Thouarsense) ne
peut étre attestée que dans le banc 28 qui
contient l'espece indice (Grammoceras thowarsense).
Ce banc contient également P, differens caracté-
ristique de la sous-zone a Fascigerum. Ce banc
condense les horizons 3 Thouarsense et i Fascige-
rum. Le banc suivant (29) - par la présence du
gente Eericeras — caractérise la sous-zone Fascige-
rum (horizon A Fascigerum). Finalement, le banc
30, qui contient Grarmmoceras penes triatulur doit
également éme placé dans la sous-zone i Fascige-
rum (Gabilly 1976b ; Elmi ez al 1997) et dans le
méme horizon.

ZONE A AALENSIS

Cette zone peut étre caracwérisée par la présence
dans les déblais de la coupe de spécimens du
genre Pleydellia. Les spécimens — ateribués a
P. celtica ? — ont un rebord ombilical indifféren-
cié bien caractéristique de la base de la zone a
Aalensis (sous-zone a Mactra). Notons que P. cel-
tica est considérée comme l'espéce indice du
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Fascigarum +
Thouarcense

THOUARCENSE

Toarcien supénewr

b —— — — —

Bingmanni

b — e — e — s —— — e

————— BIFRONS
8
g

e ——— — — — —— —— v— ——

Fia. 9 - Coupe de Chantonnay (Vendée, France), interprétation biostratigraphique (es lignes pointilées indiquent des imites mini-
males d'exdension des ZoNes, SOUS-20NES &t NOMZONS)
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% H samipolfum
H. bifrons 31
H aperium

H. lusitanicum

H. tathysi

Temps

H catarind

Hidocaras sublevison

Orthildaitas douviai

Hildaitas

daprés Gablly (1976a)

H Mom-[—
H. samipoktiam e=

Hidoceras laticosta

Hildakas subserpentinus
Orthildaites douvidel

b (4 (a1

Hildaitas ssp

daprés Howarth (1992)

Fia 10 — Hypolhdses dvolltives pour les Mildoosratlinae d'aprds Gabdly (19763) o Mowanth (1592)

dernier horizon de cette sous-zone (horizon a
Celtica) par Fauré & Cubaynes (1983) et par
Elmi et al. (1997).

DISCUSSION SUR LES CARACTERES
ET LA PHYLOGENESE
DES HILDOCERATINAE

Les trois genres principaux d’Hildocerarinae,
Hildaites, Orthildaites ex Hildoceras, constutuent
un ensemble d’environ 60 espéces nominales
pour seulement deux zones d’ammonites com-
plétes (Serpentinum et Bifrons) et en partie les
deux zones encadrantes (sommert de la zone a
Tenuicostatum et base de la zone 4 Variabilis).
Ces espeéces nominales refletent en fait des
conceptions typologiques aboutissant 4 nommer
spédfiquernent des individus s'intégrant pourtant
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au sein d'une variabilitd morphologique conti-
nue, Les auteurs ayant révisé I'ensemble du groupe
ont largement réduit le nombre d’especes
(Gabilly 1976a ; Elmi 1977 ; Howarth 1992).
D’autres genres non envisagés ia ont parfois été
associés A cetensemble : Parahildaites Blaison,
1967, Atacamiceras Hillebrandr, 1987, Hildai.
toides Hillebrandr, 1987.

Les principaux caractéres unlisés dans les dia-
gnoses sont les suivants : forme et orientaton des
cotes, présence-absence d’un sillon latéral, posi-
ton sur les flancs du sillon lorsqu’il est présent,
degré d’'mvoludon, indinaison du mur ombilical
et densité costale. Certaines espéces — acruelle-
ment considérées comme : 1) de vrales espéces ;
2) des morphotypes ou variants ; ou 3) des syno-
nymes — ont été distinguées principalement sur
I'épaisseur relative de leur tour puis sur des vana-
tions du style omemental (e.g., cotes plus ou
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moins étendues vers I'ombilic, sillon plus ou
moins profond) ainsi que sur l'inclinaison du
mur ombilical. En fait, comme nous l'avons sug-
géré ia entre H. sublevisoni et H. catermii il existe
des corélatons entre ces caracteres, Un exemple
identique peut éwre cité entre 5. bifrons et ses
morphes épais et comprimés (respectivement
H. quadrata e H. angustisiphonata). H. quadrata
est caractérisé par une section du tour quadran-
gulaire, des cotes robustes et un mur ombilical
fortemenc indiné, H. angustisiphonata est caracé-
risé par une section du our comprimée, des chtes
faibles et denses, et un mur ombilical doucement
incliné, /. bifrons occupant une position mor-
phologiquement inermédiaire. Méme si certains
auteurs ont déja suggéré l'exiseence de telles cor-
rélations, elles n’ont jamais éié exprimées explici-
tement. L'interprétation taxonomique de ces
variations est héérogéne en fonction des auteurs :
pour des écarts morphologiques de méme ordre
par rapport a une espéce de référence, certains
variants ont un statut d'espéce, d’autres celui de
sous-espéae ou encore certains celui de morpho-
type. Ces interprétations divergentes peuvent étre
expliquées par : 1) des analyses souvent régio-
nales ; et 2) une utlisation prioritairerment bio-
stratigraphique des especes,

En wermes de phylogenese, deux interprétations
divergentes sont proposées dans la littéra-
ture (Fig. 10). La divergence tenten partie a des
conceptions différentes des espiees pour ces deux
auteurs, La différence tient également dans le
type de pattern évolunif envisagé : le modéle de
Gabilly (1976a) est de type anagénérique : les
espéces se relaient dans ke emps avec des modifi-
cations morphologiques graduelles, alors que
celui d’Howarth (1992) propose des phases de
spéaarion alernant avec des phases d’anagenése.
Dans les deux cas, les auteurs fondent leur argu-
mentaton sur la cohérence entre les caracwénis-
tiques morphologiques des espéces et leurs
répartitions stratigraphiques. La conséquence de
cette approche est la variation des phylogeneses
en fonction des nouvelles découvertes modifiant
les extensions (FAD et/ou LAD) des especes. Par
exemple Howarth (1992) signale la présence de
H. lusitanicumn sous H. sublevioni, rendant impli-
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citement caduque I'hypothése de Gabilly
(1976a). Par ailleurs, d'un point de vue purement
théorique nous pouvons critiquer le modéle ana-
génétique strict qui implique que les espéaes se
sucasbdent dans ke temps sans coexistence, & qui
n'est pas conforme aux données de terrain.

Pour reconsttuer la phylogenése des Hildo-
ceratinae, il serait donc plus approprié de faire
abstraction des répartidons stratgraphiques pour
s'appuyer uniquement sur 'analyse des caractéres
morphologiques. Cette étude ne pourra étre réali-
sée qu'aprés un réexamen déaillé de la variabilité
morphologique ontogénétique et inmaspéafique
de toutes les espéces connues dans un contexte
pakéogéographique large que notre coupe seule ne
peut apporter.
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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 orientationsl

¢ la premiére est en interaction avec des thématiques développées en Sciences
de la Vie, et clairement tournée vers des problématiques évolutivesll la
caractérisation des patterns et l'analyse des processus évolutifs a l’échelle
macroévolutive. Cette thématique sera abordée sur des exemples tirés des
céphalopodes actuels et fossilesl)

¢ la deuxiéme est a linterface avec des problématiques développées en
Sciences de la Terrell les relations paléoenvironnement / paléobiodiversité a
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 1’aspect en partie artificiel de ce
découpageldj’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 ’évolution. Mon projet présente cependant des particularités qui le rendent — je
crois — original. Ce projet se focalise sur I’échelle macroévolutive, a partir de la
quantification puis de I’analyse de la disparit¢ morphologique, vue ici a priori comme une
propriété émergente des clades, au méme titre par exemple que la variation géographique
(voir Grantham 2001 et II. Problématique, p.[9).

La variation des formes au sein d’une espece ou d’un clade n’est donc plus seulement

envisagée comme une conséquence «[dbservablel de 1’évolution mais devient un objet
d’étude a part entiere qui joue un role potentiel dans 1’évolution a grande échelle (Fig. 21).
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A. Patterns
microévolution

e pattern
— pattern

— pattern
macroévolution

pattern
|_ |_ pattern

— pattern

propriété émergente

Génome Organisme Population Espéce Clade Bauplan

B. Processus

Théorie synthétique de I'évolution Théorie macroévolutive
Processus évolutif : sélection naturelle Processus évolutif : sélection spécifique
Niveau cible du processus : organismes Niveau cible du processus : espéces
Propriété émergente : variabilité des Propriété émergente : variabilité entre espéces
organismes (e.q. répartition géographique,
Conséquence : adaptation systéme reproductif, variabilité
Effet : génére les patterns micro- et morphologique)
macroévolutifs Conséquence : variation du taux de spéciation
et d'extinction

Effet : génére les patterns macroévolutifs

Figure 21. Patterns et processus de I'évolution. L'évolution est un fait observé, mais les mécanismes
impliqués sont sujets a 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 proprieté sous le terme de pattern. Selon la théorie
hiérarchique (voir une revue dans Grantham 1995, 2001) certains niveaux hiérarchiques possedent 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-dela. B. Les processus sont
les mécanismes qui génerent les patterns. Différentes théories sont en compétition pour expliquer les
patterns observés (la liste présentée ici n'est pas exhaustive). Ces théories different par les processus
et par les niveaux hiérarchiques qu'elles envisagent. Si les auteurs s’accordent en général sur
I'existence de ces difféerents processus, ils sont en désaccord sur leur importance relative.

200




A. Boite ¢ il

Les outils nécessaires au développement de ces orientations sont divers [voir III. Choix des
modeles et des méthodes, C. Méthodes d’étude], 1’outil central étant la morphométrie. Je
rappelerai ici les points mis en évidence dans la partie Résultats de ce mémoirel]

1. la métrique morphologique de la biodiversité (disparité) est une composante
particulierement 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 I’histoire des clades dans le temps, mais également dans 1’espace. Elle doit permettre
d’explorer le role de processus évolutifs envisagés a 1’échelle macroévolutivell

2. la gestion des données doit se faire au moyen de bases de données informatisées. Ces
bases seront rendues disponibles a 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 1’analyse du grand nombre
de données que nécessitent les études macroévolutives, elle reste cependant
relativement longue a mettre en place. En effet, la saisie des données nécessite
I’expertise des chercheurs eux-mémes, 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 etre considérée que comme un outil qu’il est nécessaire de faire «Mivre[d en
permanencel]

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 déja 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 a développer
’outil biostratigraphique a partir des ammonites.

L’analyse de la littérature fait clairement apparaitre la nécessit¢ d’une meilleure
compréhension de ce qu’est une disparit¢ morphologique. L’analyse classique consiste a
étudier une disparité d’un assemblage temporel (en général a I’échelle globale) a 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’éleverd la disparité au rang de métrique standard dans 1’analyse des
patterns macroévolutifs. Deux problématiques complémentaires ont été timidement explorées
jusqu’a maintenant, et feront 1’objet principal de mes recherches a venir[

1. la mise en place de la disparité au cours des ontogeneses. Les enjeux d’une
exploration ontogénétique de la disparit¢é 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 hypotheses sont avancées (i) la décroissance des
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niches écologiques disponibles au cours des temps géologiques (e.g. Valentine 1995) et
(i1) ’augmentation des contraintes de construction des organismes au cours des temps
géologiques (e.g. Gould 1991). Un test possible consiste a étudier la dynamique
ontogénétique de la disparité morphologique (voir Ciampaglio 2002) avant et apres des
crises majeures. Un autre enjeu consiste a déterminer I’'impact des contraintes de
développement sur I’expression morphologique et la disparité associée, au cours
d’une ontogenese (voir Zelditch et al. 2003), ¢’est-a-dire comment la variation au cours
du développement influence 1’évolution des formes adultes (Eble 2003). Une telle
problématique pourra étre explorée en comparant les différentes disparités exprimées au
cours des ontogeneses pour différentes especes. Pour ce faire, Eble (2003) propose de
comparer deux types d’espaces morphologiquesC] les developmental morphospaces
(ceux qui refletent directement le développement) et les nondevelopmental
morphospaces (ceux qui refletent une disparité adulte). Comme le remarque Eble
(2003), cet enjeu peut etre vu comme un mariage de la macroévolution et de la biologie
évolutive du développementl]

2. la partition géographique de la disparité [voir Roy ef al. 2001 et Neige 2003 (p.0123)
pour des exemples actuels]. Les organismes fossiles permettent I’étude de la
biodiversité sous son aspect le plus dynamique, en donnant acces a la dimension
temporelle (prise en compte des successions fossiliferes) les fluctuations de cette
biodiversité pouvant étre suivies pas a pas. Mais il est clair maintenant que le cadre
paléogéographique est essentiel a I’interprétation des fluctuations de la biodiversité. De
nombreux travaux ont déja 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 a faire
entrer les contraintes géographiques et leurs effets dans ’analyse des patterns
macroévolutifs basés sur une métrique morphologique. Un test possible consiste a
étudier les relations entre la disparit¢ morphologique et la diversité taxinomique au
cours du temps, tout en tenant compte de la partition géographique des especes et donc
de ces deux composantes.

Deux autres points d’études connexes a l’analyse des patterns macroévolutifs seront
développés. Sans constituer le corps central de mes perspectives ils restent néanmoins
incontournablesC]

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’especes chez les ammonites
du Toarcien dans les années soixante (voir Fig. 6) soit liée a I’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 méme, une comparaison des usages
taxinomiques (taux d’invalidation et de revalidation d’especes) entre paléontologistes et
néontologistes sera menée. A premiere vue, la systématique des seiches semble
beaucoup plus stable que celle des ammonites (une espece nominale de seiche invalidée
aura une probabilité tres faible d’etre 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 (role des biais géologiques, voir Kidwell &
Holland 2002). La encore, il ne s’agira pas de déterminer si ces biais existent, mais
plutdt de tester s’ils ont un impact significatif sur les patterns observés. Une demande de
bourse post-doctorale a été déposée aupres de la Région Bourgogne pour qu’un
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doctorant vienne travailler sur cette problématique au sein de notre groupell«[Zesting for
geological and phylogenetic biases on ammonoid diversity patternsX]

2. les patterns phylogénétiques. Il est nécessaire de développer des analyses cladistiques
(morphologiques et/ou moléculaires pour les groupes actuels) visant a établir les liens
de parenté et a 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 (i) parce que la structuration phylétique est un élément important dans
I’interprétation des patterns macroévolutifs. A terme, ces travaux devraient permettre de
tendre vers une taxinomie directement utilisable dans 1’analyse des patterns
macroévolutifs (voir Cracraft 1981). L’un des points particuliers étudiés sera le
réexamen systématique des relations phylogénétiques des ammonites du Jurassique a la
faveur des différents travaux envisagés.

1. Disparité ontogénétique et conséquences macroévolutivesl

Lorsque I’on étudie les seiches dans leur globalité, on peut étre frappé par la variabilité
relativement importante des tailles adultes (voir Fig. 22). Les especes les plus petites (e.g.
Sepia robsoni) mesurent environ 20 mm a maturit¢ (mesure normée de la longueur du
manteau) et les plus grandes plus de 50 cm (e.g. Sepia apama), soit un rapport de 1 a 25. Ces
variations sont loin d’&tre spectaculaires comparées a certains autres céphalopodes ou a
d’autres organismes, mais il faut rappeler ici que cette amplitude des tailles se produit au sein
d’un groupe a morphologie tres conservatrice et probablement tres 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 extrémes
(sous-nutrition), Sepia officinalis présente une taille a maturité plus faible que dans des
conditions sauvages (de 1’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 dernieres 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 extrémes est relativement particuliere
comparée aux différentes morphologies exprimées au cours de la séquence ontogénétique des
individus sauvages.

Que ce soit par I'intermédiaire d’allométries ou par des innovations morphologiques, il est
donc clair que 1’ontogenese peut étre percue comme un réservoir de phénotypes pour une
espece mais également de disparit¢é morphologique pour un clade. Parallelement, les
modifications de taille des individus matures impliquent d’autres différences importantes
entre especes, 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 especes de tailles réduites pourraient provoquer des taux
importants de spéciation et d’extinction a 1’échelle des clades. Ainsi les modifications des
ontogeneses (via des hétérochronies par exemple) provoqueraient des modifications
morphologiques mais également des modifications dans la dynamique évolutive des clades a
large échelle (voir Jablonski 2000).
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Figure 22. Tailles a maturité chez les seiches actuelles classées de I'espece la plus petite a I'espece
la plus grande (valeur moyenne estimée intraspécifique en In de la longueur du manteau).

Tester I'effet du «[fotentiel ontogénétiqueld en macroévolution n’est pas ais€.Comme le
remarque Jablonski (2000) la question essentielle semble étre de montrer dans quelle mesure
I’ontogenese individuelle peut prédire 1’étendue de la diversification morphologique des
individus des clades descendants. Deux composantes doivent alors €tre caractérisées pour
étudier cette problématiqueld (i) la séquence ontogénétique en termes de disparité et (ii) les
relations de parentés entre especes.

rois tests seront menés. La méthode générale consiste a comparer des disparités d’especes
T test t L thod 1 t des d tés d’

plus ou moins apparentées afin de déterminer s’il existe des similitudes plus fortes entre
especes proches qu’entre especes €loignées.

1.

les coléoidés actuels permettront un test a large échelle de ces potentialités
ontogénétiques. Il s’agira d’explorer les fluctuations de la disparit¢é morphologique au
cours de I’ontogenese 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 I’ordre du genre ou de la
sous-famille (voir par exemple Sweeney et al. 1992). L’exploration pourra €tre menée a
I’échelle la plus large quelles sont les différences entre les espaces morphologiques
juvéniles et adultes a I’échelle des coléoidés@ ou a des échelles plus finesClles grands
groupes de céphalopodes ont-ils des réponses identiques en termes de potentiel
ontogénétique[ Dans ce cas, il pourra étre particulierement intéressant de comparer ces
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différentes trajectoires a la position «[@volutiveld des groupes (via un temps «@volutifd
évalué a partir d’hypotheses phylétiques). Ce projet sera mené avec différents
collaborateurs dont Gunther Eble (CR CNRS Dijon) qui en est I’initiateur intellectuell]

2. a une échelle plus fine, les seiches actuelles pourraient offrir 'intérét de
I’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 I’avons déja 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 la encore des hypotheses
phylogénétiques pour comparer des especes plus ou moins proches. Contrairement aux
coléoidés dans leur ensemble, il n’existe pas d’hypothese phylogénétique précise au sein
des Sepiidae. Il sera donc nécessaire de I’établir (par des analyses moléculaires et/ou
morphologiques). Cet examen ontogénétique de la disparité pourra également s’inscrire
dans la suite de I’analyse biogéographique déja publiée [voir page[23[] Neige 2003,
Journal of Biogeography).Cl

3. les ammonites offriront I’intérét de 1’extension temporelle[d il sera alors possible de
visualiser le devenir d’especes a trajectoires ontogénétiques contrastées. Des exemples
complémentaires seront choisis notamment dans des contextes de radiations et de crises
(voir ci-apres 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 maniere a explorer en profondeur et a différentes
échelles temporelles les patterns géographiques de la biodiversité des ammonites. L’intérét
majeur tient — en particulier — dans le pas temporel de 1’ordre du million d’années qu’il est
possible d’envisager par ’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 1’analyse de la
variation de la diversité (a 1’échelle spécifique) et de la disparité en contexte latitudinal
variabled le transect domaine boréal — marge Sud téthysienne. Dix-sept unités
paléobiogéographiques sont définies plus ou moins selon des gradients latitudinaux (depuis le
pole Nord jusqu’a 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 I’évenement anoxique du Toarcien inférieur perturbe différemment la
biodiversité des ammonites selon le contexte paléolatitudinal.
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C. Relati . t/biodi ite a4 léchell svoluti

L’histoire de la paléobiodiversit¢é montre clairement des phases de radiations majeures
entrecoupées de crises «[thajeurest. 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 chaines de mécanismes qui lient les modifications climatiques et
environnementales aux changements de la biodiversité reste encore problématique.

Je propose de centrer 1’'un des objectifs post-HDR autour de I’analyse de cette relation
environnement / biodiversité a 1’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
doubled (1) dégager des signaux de biodiversité permettant 1’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 a quantifier puis a 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 etre utilisés
(diversité, disparité). Leur confrontation permet de mieux comprendre les modalités de
fluctuation de la biodiversité a 1’échelle macroévolutive (voir I)C]

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 spécifiquel]

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

La «[Signaturel des paléoenvironnements et des paléoclimats dans les roches est lisible a
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 caracteres lithologiques et
faciologiques des sédiments qui apportent des indications sur les conditions

paléoenvironnementales locales (e.g. profondeur de dépot, hydrodynamisme, luminosité). Les
techniques d’investigation utilisées sont basées sur des analyses des macrofacies sur le terrain
(e.g. stratonomie, figures sédimentaires) puis sur des analyses des microfacies en laboratoire.
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1. Modifications biotiques et accumulation de la matiére organique en réponse
aux changements climatiquesli exemples jurassiques (Toarcien, Jurassique
supérieur)

Ce projet fait 1’objet d’une demande de financement (en cours) aupres du programme
ECLIPSE II. Les points d’explication ci-dessous sont repris de notre projet — dont je suis le
coordinateur — en réponse a I’appel d’offre. Les participants a ce projet constituent une
équipe pluridisciplinaire regroupant les laboratoires suivantsElUMR 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 Geneve, Museum fur Naturkunde,
Humboldt Universitat, Berlin

Le Toarcien (Jurassique inférieur) et le Jurassique supérieur présentent de fortes
accumulations de matieres 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 a 1’échelle mondiale, le Jurassique
supérieur ne 1’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 chaine de mécanismes provoque les modifications environnementales et
climatiques, en particulier les événements anoxiques et les accumulations de matiere
organiquel (e.g. déstabilisation des stocks de méthanes)C]

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 role 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 a étudier de nombreux proxis géologiques (e.g. corteges argileux,
matiere 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 a la marge Sud téthysienne) puis a les confronter. L’attendu général du projet est
d’évaluer I'impact des variations climatiques sur la biosphere en termes de modalité, de
vitesse et de continuité.

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

Le transect d’Amellago situé dans le Haut-Atlas marocain offre 1’opportunité d’un suivi de
terrain d’une rampe carbonatée sur environ 35 Km. L’enregistrement sédimentaire caractérise
de maniere quasi continue des milieux de dépots 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 (particulierement des brachiopodes et des ammonites). Le systeme
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). La encore, les participants a ce projet constituent une équipe
pluridisciplinaire.

Les objectifs de ce projet sont multiples. L’un d’entre eux consiste — par ’analyse des
données de terrain en continu, en s’affranchissant des hypotheses de corrélation (stratonomie,
figures sédimentaires, microfacies) — a mettre en évidence des variations de 1’environnement
a la fois dans un contexte temporel mais également spatial pour construire un modele de
rampe carbonatée. Ma participation dans ce projet est double (1) proposer un cadre
biostratigraphique aux dépOts 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 principalesC]

1. le cadre biostratigraphique présente-t-il des oppositions au modele issu des analyses
d’affleurement en continu@

2. les variations de la biodiversité (diversité et disparité) peuvent-elles €tre mises en
relation avec les variations environnementales Si oui, a quelles échelles de temps et
d’espaced
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Figure 23. Exemples de couches sédimentaires a nombreux fossiles. En hautd 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 travaux, missions de terrain et études de

collections

A. Publicati

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 «[I sont
directement issues de ma these de doctorat. Celles dans un cadre correspondent aux travaux
publiés (ou en cours de publication) suite a des encadrements d’étudiants de troisieme cycle.

1. Articles de Rang A publiés dans des revues a comité de lecture etindexées au
JCR

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

(2) El Hariri, K., Neige, P. & Dommergues, J.L.. 1996. Morphométrie des cotes chez des
Harpoceratinae (Ammonitina) pliensbachiens. Comparaison des formes du Haut-Atlas

(Maroc) avec celles de 1I'Apennin central (Italie). Comptes Rendus de l'Académie des
Sciences Paris t. 322, série 11 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 planétes 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 ammonitesDd 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 macroévolutifClapports de la disparité morphologique. Comptes
Rendus de I’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 a Bathonien moyen)C 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 ammonitesClétat
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 innovationsEd The diversification of the early Cardioceratidae
(Ammonoidea; Middle Jurrasssic). Soumis a Paleobiology.

Dommergues, J.L., Meister, C., Neige, P. & Rocha, R. Endemic Sinemurian (Early Jurassic)
ammonites from the Lusitanian Basin (Portugal). Soumis a 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 paldobiologische 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 Oloriz, F. & Rodriguez-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 a 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 a
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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 Beitréige N. F.
38(2), 137-156.

(24) Bonnot, A., Marchand, D. & Neige, P. 1999. Les Oppeliidae (Ammonitina) de 1’horizon
a Collotiformis (Callovien supérieur, zone a Athleta) de la région dijonnaise (Cote-d’Or,
France). Annales de Paléontologie 85(4), 241-263.

(25) Neige, P. & Rouget, I. 2002. Les ammonites du Toarcien de Chantonnay (Vendée,
France)Canalyse 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 carriere de Pouillenay (Cote d'Or) : étude stratigraphique intégrée
(biostratigraphie, chronostratigraphie, sédimentologie, diagenese, 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 ['Université Catholique de
Lyon 10, 219-248.

(27) Rouget, 1. & 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 —
Doggerdapproche 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 paldobiologische 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 I’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 I’Université
de Bourgogne, 269pp.

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

B. Participati a d "

Seme Congres Francais de Sédimentologie-ASF — Aix-les-Bains, Avril 1995
Petit, C., Beauchamp, J., Bouffette, J. & Neige, P. 1995. Analyse spatiale de I'évolution sur
deux siecles de la barriere 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
morphodiversit¢ — Communication orale par B. David & P. Neige

LV 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., Saucede, 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.5.0. —
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. Disparit¢ morphologique chez les ammonites jurassiquesC] applications a
I’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 francais de la biodiversité — Tours, Décembre 2002
Participation au colloque et a 1’atelier de travail n°3CE Changements globaux et biodiversité
(animateurZ1Serge Morand).

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

3°" Symposium Morphométrie et évolution des formes — Paris, Mars 2003

Neige, P. 2003. Une morphométrie au service de I’étude des phénomenes macroévolutifsCl
analyse de la disparit¢ morphologique et de la diversité taxonomique chez les seiches
actuelles (Cephalopoda, Sepiidac) — Communication orale

Paléocéanographie du Mésozoique — Paris, Juillet 2003

Moyne, S., Thierry, J., Neige, P. & Marchand, D. Répartition mondiale des faunes
d’ammonites au Jurassique moyen (Aalénien a Bathonien moyen)Clrelation entre biodiversité
et paléogéographie — Communication orale par S. Moyne

Une paléontologie biologiqueld 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

CJIM 11, 2eme Collogue sur le Jurassique Marocain — Marrakech, Avril 2004

Durlet, C., Védrine, S., Le Callonnec, L., Pierre, A., Chellai, 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 a l'analyse de la disparité
des décapodes (Mollusca - Cephalopoda). Péle Evolution du Vivant (Dijon, Mai 1998).

Neige, P. 2002. Macroévolution et dynamique de la biodiversitéE 1’équipe de Dijon et
application aux seiches actuelles. Séminaires du Centre des Sciences de la Terre (Dijon,
Mars 2002).

D. Missi le Terrain. Etud , llecti Ecoles thémati
(depuis la fin de la these)

Causses (FRANCE) — 22/07/96 a 26/07/96 : terrain (Ammonites, Jurassique inférieur).

Banyuls-sur-Mer (FRANCE) — 28/10/96 a 1/11/96 : workshop on the parasites of
Cephalopods.

Normandie (FRANCE) — 25/02/97 4 29/02/97 : terrain (Ammonites, Jurassique inférieur).

Thouars (FRANCE) — 14/07/97 4 19/07/97 : terrain (Ammonites, Jurassique inférieur).

Banyuls-sur-Mer (FRANCE) — 03/03/98 a 14/03/98 : école thématique du CNRS
« Concepts and methods for studying marine biodiversity, from gene to ecosystem ».

Londres (ANGLETERRE) — 14/04/98 a 23/04/98 : collections MNH (Céphalopodes
actuels).

Genéve (SUISSE) — 30/11/98 a 02/12/98 : collections MHN (Ammonites, Jurassique
inférieur).

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

Budapest (HONGRIE) — 15/05/00 a 24/05/00 : terrain + collection (Budapest) : Monts
Gerecse et Bakony (Ammonites, Jurassique inférieur et moyen).

Sisteron (FRANCE) — 29/10/00 a 4/11/00 : terrain (Ammonites, Jurassique inférieur).

Amellago (MAROC) — 21/01/01 a 03/02/01 : terrain en coll. avec Christophe DURLET
(biostratigraphie, Jurassique inférieur et moyen).

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

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

Amellago (MAROC) — 13/004/04 a 20/04/04 : terrain en coll. avec Christophe DURLET
(biostratigraphie, Jurassique inférieur et moyen).
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VIl —Administration et animation de la recherche

1. Gestion des structures de recherche

* Membre élu du Conseil d’UMR : college Maitre de conférences (UMR CNRS 5561 —
Biogéosciences, Dijon).

2. Gestion d’équipes de recherche

* Responsable de ’Equipe C de ’'UMR CNRS 5561 Biogéosciences (période 2002-2006)C
«[Macroévolution et dynamique de la biodiversitéd

* Responsable du theme 1 de ’'UMR CNRS 5561 Biogéosciences (période 1998-2001)C]
«[8ignal morphologique de I’évolution3

3. Gestion et participation a des programmes de recherches

* Responsable de I’ATI «[Hluctuations de la disparité morphologique a moyen terme (1 a 5
Ma) et identification des processus régulateursCl le cas des ammonites Jurassiqueshd.
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 apres 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 1’appel d’offre de I'IFB «Biodiversité et
changement globalld

* Expertises pour revues de Rang ALl Eclogae geologicae Helvetiae®Q Palaeogeography,
Palaeoclimatology, Palaeoecology , C. R. acad. Sci. Palevol., Journal of African Earth
Sciences, Paldontologischen Zeitschrift, Bulletin de la société géologique de France.

* Expertises pour revues de Rang BCIRevue de Paléobiologie (Geneve)
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* Expertises pour le DEA GEE — Dijon (rapporteur interne) et pour le DEA Pal & Sed — Lyon
(rapporteur externe).

C. Encad t d'étudiants de troisie l

1. Doctorants

a. Isabelle Rouget

Calcaires

AALENIEN
(Jurassique moyen)

Ammonitico
Rosso

TOARCIEN
(Jurassique inférieur)

Marnes noires

Isabelle Rouget sur le terrain devant «Mévénement anoxiqueld et «M Ammonitico Rossold du Toarcien (carriere
de Tolgyha’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’Andras
Galécz (Department of Palaeontology, Eotvos University, Budapest).

Co-encadrementlClJean-Louis Dommergues (50%) & Pascal Neige (50%)

Titre de la theseld Reconstruction phylogénétique chez les ammonitesC confrontation des
approches cladistiques et stratigraphiques. Le cas des Dayiceras (Ammonitina,
Eoderoceratoidea).

Soutenancellle 13 décembre 2002

Articles en collaboration]

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

218




Neige, P. & Rouget, 1. 2002. Les ammonites du Toarcien de Chantonnay (Vendée, France)C
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-thése : ATER a I'Université de Bourgogne. Candidatures aux postes de Maitre de
Conférences et au de Chargé de Recherches au CNRS en cours.

b. Sébastien Moyne

Alternances de
marnes
feuilletées
et de calcaires
noduleux

BAJOCIEN ?
(Jur. moyen)

Calcaire a
oolithes
ferrugineuses

AALENIEN
(Jurassique moyen)

Marnes noires

TOARCIEN
(Jur. inférieur)

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 1'affleurement).

Co-encadrementCIDidier Marchand (50%) & Pascal Neige (50%)
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Titre de la theseld Disparité des ammonites du Bajocien inférieur au Bathonien terminal :
pattern et role de la structuration paléogéographique.

Soutenancelprévue 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 a Bathonien moyen) : relations
entre biodiversité et paléobiogéographie. Bulletin de la Société géologique de France, sous
presse.

2. Encadrementde DEA

a. Isabelle Rouget

Encadrement : Pascal Neige (100%)

Titre du mémoirel] 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 mémoirelIbiodiversité morphologique et taxinomique en contexte paléogéographique

contraignantClles 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 a
Paleobiology.

c. Frédéric Gaudry

Encadrement : Pascal Neige (50%) & Serge Elmi (Pr, Univ. Lyon 1), (50%)

Titre du mémoire[Janalyse spatio-temporellede la disparité d’une radiation évolutiveldle cas

des Hammatoceratidae et des Erycitidae (ammonites, Jurassique)Cl

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 mémoireld exploration des biais liés a 1’activité humaine dans I’estimation de la

biodiversité. Exemple des Hildoceratinae (Ammonitina, Toarcien)C]

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 I’ 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 recherchell enseignement 3°™¢ cycle

1. Séminaires

* CUSO (Conférences Universitaires de Suisse Occidentale) Sciences de la Terre : Analyse
d’images et morphométrie d’objets géologiques — Université de Neuchatel, 21-23 mai 2002.
Formateur dans la session : Morphométrie et paléontologie, I’'usage de 1’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 I’évolution — DEA GEE, Université de Bourgogne (depuis 2000-2001).

* Responsable du Module Paléontologie évolutive — DEA GEE, Universit¢é de Bourgogne
(1999-2000).

3. Enseignements en 3°™ cycle

* Enseignements en DEA (DEA GEE) : paléontologie évolutive, statistiques multivariées.
* Enseignements en DESS (DESS ArchéoSciences Dijon) : statistiques.
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E. Diffusi e | herct | publi

e Co-réalisateur (avec Jean-Louis Dommergues, DR CNRS, Biogéosciences Dijon) de
I’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 connaitre I’étage Sinémurien et la géologie dans la région de Semur-en-Auxois qui en est
le stratotype. Cette exposition a donné lieu a une publication a usage des établissements
scolaires et du grand publicC]

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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Références bibliographiques

Les références bibliographiques ci-dessous concernent 'ensemble
des parties originales de ce mémoirel parties IlI, Ill, IV & V (mes
articles personnels ne sont listés que ¢s'ils sont cités comme
référence bibliographique).
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time. Berliner Paldobiol. Abh 3, 19-28.
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