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Résumé 

 

L’extinction des espèces est devenue une préoccupation scientifique et sociétale  majeure au 
cours des dernières décennies. D’une part les biologistes de la conservation consacrent beaucoup 
d'efforts à la compréhension de l’érosion de la biodiversité actuelle et ses conséquences potentielles. 
D'autre part, les paléontologues contribuent au débat en replaçant la diminution de la biodiversité dans 
une perspective historique. Ces deux approches dans l’étude des extinctions se rejoignent en intégrant 
un même facteur: la phylogénie. Cette convergence conceptuelle et méthodologique a déjà révélé que 
les risques actuels d’extinction et les extinctions passées sont phylogénétiquement non aléatoires: les 
taxons de certaines lignées sont systématiquement plus vulnérables que d'autres. Cette distribution 
phylogénétique non aléatoire est fréquente à plusieurs échelles spatiales et temporelles, ce qui suggère 
que l'extinction est liée à des traits (ou des combinaisons de traits) qui sont eux-mêmes 
phylogénétiquement conservés. 

Cependant, il n'existe actuellement aucun consensus sur la façon de quantifier le groupement 
phylogénétique des extinctions car celles-ci correspondent à un état d’une variable binaire. Notre 
premier objectif fut de trouver une méthode appropriée pour tester et quantifier la distribution 
phylogénétique des extinctions. Nous avons étudié plusieurs indices statistiques publiés (I de Moran, 
D) ou inspirés de méthodes existantes (φ de Pearson et deux indices, R²mtl et R²sel, basés sur une 
transformation de la matrice de distance phylogénétique en coordonnées spatiales par une PcoA). Ces 
indices peuvent mesurer la corrélation phylogénétique en prenant en compte soit en une seule fois 
toutes les relations de parenté (I de Moran, D, R²mtl et R²sel) soit  en en l’évaluant pour des niveaux 
phylogénétiques successifs résumés dans un corrélogramme (I de Moran, φ de Pearson). Dans tous les 
cas, la significativité des indices est testée par permutation des espèces éteintes. Les résultats sur des 
données simulées montrent que si tous les indices peuvent déterminer la présence ou l'absence d'un 
groupement phylogénétique des extinctions, le D associé au corrélogrammes du φ de Pearson sont les 
indices les plus appropriés pour caractériser le signal phylogénétique des extinctions. 

Par ailleurs, nous avons étudié la distribution phylogénétique des extinctions sur les 
ammonites (céphalopodes fossiles) du Jurassique Inférieur. Notre base de données possède l'une des 
meilleures résolutions temporelles disponibles pour un intervalle géologique aussi ancien. De plus, les 
ammonites de cette époque sont particulièrement diversifiées et présentent un excellent registre fossile. 
L’utilisation de l’ensemble des indices statistiques précédemment évalués montrent que les extinctions 
d'ammonites sont significativement groupées, d’un point de vue phylogénétique, pour la majorité des 
chronozones et des sous-chronozones de l’intervalle Pliensbachien-Toarcien. Ce résultat suggère un 
conservatisme phylogénétique de la vulnérabilité aux extinctions. Ce signal est persistant malgré la 
présence de facteurs potentiellement confondants, tels que les polytomies, la présence d’espèces 
stratigraphiques ou encore de clades ne montrant aucune extinction. Parmi les rares intervalles 
présentant un signal phylogénétique non significatif, l’un d’entre eux correspond à la crise d’extinction 
de second ordre de la fin du Pliensbachien. Ce résultat particulier suggère une relation inverse entre 
l’intensité d’une crise d’extinction et sa sélectivité.  

Ce travail apporte de nouvelles connaissances sur le lien entre phylogénie et extinction au sein 
de la biodiversité marine passée. Il identifie également de nouvelles perspectives, notamment la 
quantification du lien unissant le groupement phylogénétique des extinctions et certains traits 
biologiques à travers l'étude de la disparité morphologique et de la répartition géographique des 
espèces. 
 
Mots-clés: phylogénie, conservatisme phylogénétique, extinction, céphalopodes fossiles, ammonites. 
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Abstract 

 
 

The disappearance of species has become a major scientific and societal concern over the last 
decades, and conservation biologists are devoting much effort to understand current extinctions and 
their potential consequences. Palaeontologists contribute to the debate by putting the current erosion of 
biodiversity into a deep-time perspective. These two approaches to the study of extinction are 
currently getting closer as they both increasingly incorporate the same factor: phylogeny. This 
conceptual and methodological convergence has already revealed that most current extinction risks 
and past extinctions are phylogenetically non-random: taxa in some lineages are consistently more 
extinction-prone than others. This phylogenetic clustering is frequent at several spatial and temporal 
scales, suggesting that extinction-related key traits (or combination of traits) are themselves 
phylogenetically conserved.  

However, there is currently no consensus on how to quantify the phylogenetic signal of 
extinction (which is treated as a binary variable). Our first aim is to find the most appropriate method 
to test and quantify the phylogenetic distribution of extinctions. We investigated several statistics 
proposed in the literature (Moran’s I, D) or inspired by existing methods (Pearson’s φ and two indices 
R²mtl and R²sel based on the multidimensional scaling of phylogenetic distance matrices). These 
indices can measure phylogenetic correlation by taking the entire phylogeny into account at once 
(Moran’s I, D, R²mtl and R²sel) and/or can be computed for various levels of the phylogenetic 
hierarchy and be displayed as correlograms (Moran’s I, Pearson’s φ).  In all cases, significance was 
computed by randomizing the extinction state across species. Results from simulations show that if all 
indices can determine the presence or absence of a phylogenetic clustering of extinctions, the index D 
associated to Pearson’s φ correlograms is the most appropriate technique for investigating the 
phylogenetic signal.  

As a case study, we investigate the phylogenetic distribution of extinctions on ammonites 
(fossil cephalopods) from the Early Jurassic. Our dataset has one of the best temporal resolutions 
available for such a remote geological interval, and it concerns a diverse clade with an excellent fossil 
record. The implementation of all indices shows that ammonite extinctions were significantly 
clustered during most chronozones and sub-chronozones of the Pliensbachian-Toarcian interval. This 
result suggests a phylogenetic conservatism of the susceptibility to extinction signal. Such a 
phylogenetic pattern is robust in the face of potentially confounding factors (polytomies, species used 
in biostratigraphy or clades showing no extinction). Interestingly, one of the zones showing a non-
significant phylogenetic signal corresponds to a second-order biotic crisis at the end of the 
Pliensbachian.  

This work provides new insights on the dynamics of ancient marine biodiversity from a 
phylogenetic perspective. It also helps to the recognition of research prospects, especially the 
correlation between the phylogenetic clustering of extinctions and biological traits through the study 
of morphological disparity and of the geographic distribution of ammonite species. 
 
Keywords: phylogeny, phylogenetic conservatism, extinction, fossil cephalopods, ammonites. 
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La communauté scientifique s’accorde pour dire que nous vivons actuellement une crise de la 

biodiversité caractérisée par un rythme d’extinction supérieur à ceux qui ont pu être enregistrés dans le 

registre fossile (Lawton & May 1995, Hilton-Taylor 2000). Certaines études mentionnent même une 

sixième grande crise d’extinction (Leakey & Lewin 1995, Glavin 2007), en référence aux cinq grandes 

crises déjà démontrées par les paléontologues (Raup & Sepkoski, 1982). L’extinction des espèces est 

donc un sujet de préoccupation majeur pour les biologistes de la conservation et les écologistes. Leurs 

études cherchent à mesurer la perte réelle de diversité biologique, à comprendre les causes des 

extinctions actuelles, notamment le rôle des activités humaines, et à déterminer toutes les 

conséquences possibles d’une diminution importante de la biodiversité (Ehrlich & Wilson 1991, 

Wilson 1992, Pimm et al. 1995).  

Dans ce contexte, l’étude du registre fossile offre l’opportunité unique d’étudier à la fois les 

épisodes d’extinction, leur durée, mais aussi leurs conséquences sur la diversité biologique. Les 

événements d'extinction sont nombreux dans les données géologiques et leur intensité varie 

d’extinctions locales de faible ampleur à des extinctions en masse à l’échelle de la planète (Raup & 

Sepkoski 1982, Lawton & May 1995, Rohde & Muller 2005). De plus, le registre fossile est le seul à 

pouvoir documenter l’existence de certaines espèces, de certaines communautés biologiques et même 

de certains écosystèmes sur Terre. Les espèces fossiles peuvent être étudiées au même titre que les 

espèces actuelles, mais l’estimation de la biodiversité passée ou le calcul des taux d’extinction peuvent 

être rendus difficiles par les déficiences des archives paléontologiques (e.g., Foote 2000, Smith 2007, 

Alroy 2008). De plus, la nature des jeux de données, les échelles temporelles et spatiales impliquées 

rendent délicates les comparaisons entre les études. En échange, le registre fossile est l’élément unique 

permettant un suivi temporel des phénomènes d’extinction. 

Outre les cinq crises majeures identifiées dans le registre fossile (Raup & Sepkoski 1982), ce 

dernier révèle la présence de crises moins importantes, dites de second ordre, et de l’omniprésence des 

extinctions au cours des temps géologiques (Raup & Sepkoski 1982, Flessa & Jablonski 1984, 

McKinney 1985, 1997, Jablonski 1986, 2001). En effet, l’extinction des espèces est un phénomène 

naturel et un mécanisme de l’évolution au même titre que la spéciation. On considère que 99% des 

espèces qui ont existé ont aujourd’hui disparue de la surface de la terre et la majorité des extinctions 

ont eu lieu en dehors des épisodes d’extinctions de masse. La durée de vie d’une espèce est 

généralement estimée de 5 à 10 millions d’années (Lawton & May 1995). Non seulement l’intensité de 

ces extinctions est variable, mais l’identité des taxons concernés l’est aussi. Ce contraste taxinomique 

ou écologique est à la base du concept de sélectivité des extinctions (Valentine & Jablonski 1986, 

Raup 1991, McKinney 1997, Banerjee & Boyajian 1997, Janevski & Baumiller 2009, Rivadeneira & 

Marquet 2007). Les espèces ne s’éteignent pas au hasard mais en fonction de leurs propriétés 

intrinsèques et de leur susceptibilité à des facteurs extrinsèques (Raup 1991, McKinney 1997). Les 

caractéristiques augmentant la vulnérabilité des espèces actuelles et passées face à l’extinction sont 

relativement bien connues : grande taille corporelle, spécialisation écologique poussée, capacité de 
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dispersion limitée, taux de reproduction lent ou niveau trophique élevé (McKinney 1997, Bennett & 

Owens 1997, Purvis et al. 2000, Cardillo et al. 2006, Davies et al.2008, Harnik 2011). Non seulement 

ces caractéristiques sont souvent liées entre elles, mais elles sont aussi associées à des propriétés 

macroécologiques impliquées dans le processus d’extinction (aire de répartition restreinte, faible 

abondance, etc..). 

Des études néontologiques et paléontologiques ont montré que le risque d'extinction et les 

extinctions passées sont phylogénétiquement non aléatoires (Valentine & Jablonski 1986, Vane-

Wright et al. 1991, Williams et al. 1991, McKinney 1997, Purvis et al. 2005, Bielby et al. 2006, 

Purvis 2008, Roy et al. 2009). Autrement dit, certains clades sont plus susceptibles de s’éteindre que 

d’autres. Cette contrainte phylogénétique, décrite à plusieurs échelles spatiales et temporelles, suggère 

qu’il existe des caractères, ou des combinaisons de caractères, hérités qui fragilisent les espèces face à 

l’extinction (Price 2003). Mais l’extinction est loin d’être la seule caractéristique naturelle à présenter 

fréquemment une distribution phylogénétiquement contrainte : d’innombrables traits biologiques sont 

hérités et présentent donc une distribution contrainte sur l’arbre du vivant. Cette prise de conscience 

explique pourquoi les méthodes comparatives en biologie évolutive (c’est-à-dire celles étudiant les 

corrélations entre deux ou plusieurs traits) ont évolué rapidement au cours des deux dernières 

décennies afin de contourner la dépendance statistique générée par l’apparentement (Felsenstein 1985, 

Harvey & Pagel 1991, Brooks & McLennan 1991, Ricklefs & Schluter 1993). Parmi les méthodes 

disponibles, la plus connue est celle des contrastes indépendants (FIC et PIC, Felsenstein 1985). Elle 

permet de prendre en compte les relations phylogénétiques en se basant sur un modèle évolutif 

(Mouvement Brownien : BM ou modèle Ornstein-Uhlenbeck : OU). Une fois constaté, l’effet de la 

phylogénie est supprimé avant de réaliser une corrélation inter-trait. Cette méthode exige une 

hypothèse phylogénétique robuste pour laquelle les longueurs de branches sont connues. De 

nombreuses autres méthodes dérivant ou généralisant les FIC ont été proposées depuis (e. g. Liang & 

Zeger 1986, Grafen 1989, Pagel 1994, Martins 1996, Paradis & Claude, 2002, Ives & Garland 2010). 

Cependant, cet arsenal méthodologique ne permet pas de quantifier directement l’autocorrélation 

phylogénétique incriminée. 

Cette lacune est comblée par des approches inspirées des statistiques spatiales et dans 

lesquelles l’autocorrélation phylogénétique, également appelée « inertie phylogénétique » (Blomberg 

& Garland 2002) ou « corrélation phylogénétique » (Gittleman & Kot 1990), supplante 

l’autocorrélation géographique. Les modèles en résultant, dits autorégressifs ont plusieurs avantages. 

Premièrement ils ne nécessitent pas de modèle d’évolution a priori. Deuxièmement ils permettent non 

seulement de contrôler l’effet de la phylogénie mais aussi de mesurer la part de la variabilité attribuée 

à ce facteur (Cheverud et al. 1985, Gittleman & Kot 1990).  

Dans ce cadre méthodologique, de nombreuses études ont cherché à déterminer s’il existait 

une corrélation entre un caractère (taille, fécondité…) et le risque d’extinction en prenant en compte la 

phylogénie (McKinney 1997, Bennett & Owens 1997, Purvis et al. 2005, Cardillo & Bromham 2001, 
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Bielby et al. 2006, Purvis 2008). L’extinction n’est pas un caractère évolutif en soit mais de 

nombreuse études montrent qu’il existe effectivement un effet de la phylogénie sur des caractères liés 

à la susceptibilité aux extinctions eux-mêmes héritables et soumis à la sélection (figure 1). Bennett et 

Owens (1997) considèrent notamment que si les extinctions n’étaient dues qu’à des causes externes 

comme la chasse, la déforestation, les extinctions devraient être distribuées aléatoirement sur l’arbre 

phylogénétique. Ce type d’étude peut nous aider à identifier les facteurs intrinsèques impliqués dans le 

processus d'extinction et à expliquer sa fréquente sélectivité. Elles contribuent aussi à évaluer l'impact 

complexe des extinctions sur la perte de l'histoire évolutive, c’est-à-dire à la perte de la diversité 

génétique, un aspect crucial en biologie de la conservation (Purvis et al. 2000, Heard & Mooers 2000, 

Diniz-Filho 2004). 

 

 

Les études quantitatives traitant de la distribution phylogénétique des extinctions au cours des 

temps géologiques sont relativement peu nombreuses. Le registre fossile offre pourtant une occasion 

unique d’explorer le signal phylogénétique des extinctions observées (et non d’un risque d’extinction) 

sur de longs intervalles de temps. Ce constat est le point de départ du présent travail, pour lequel nous 

aborderons les questions suivantes : 

Quelle est la distribution phylogénétique des extinctions dans le registre fossile et comment 

varie-t-elle dans le temps pour un même clade? 

Comment quantifier et tester la significativité statistique de ce phénomène ? 

Le contexte environnemental influence-t-il la distribution phylogénétique des extinctions? Et 

en quoi ce type d’étude permet-il de mieux appréhender la dynamique de la biodiversité ? 

Figure 1 : Relation entre les extinctions ou le risque d’extinction et la phylogénie. 
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Afin d’aborder ces questions de manière pertinente, le modèle d’étude employé doit répondre 

aux critères suivants: (i) être temporellement et spatialement bien circonscrit ; (ii) être associé une 

hypothèse phylogénétique résolue au niveau de l’espèce et (iii) ne pas être fortement biaisé à large 

échelle par des facteurs de préservation ou de collecte. Les espèces d'ammonites (céphalopodes) du 

Jurassique inférieur répondent à ces exigences et sont donc retenues dans le cadre de notre étude.  

Notre travail a pour but de mesurer directement la part phylogénétique de la susceptibilité aux 

extinctions. D’un point de vue méthodologique, cette démarche est loin d’être triviale. Plusieurs 

techniques ont été proposées dans cette perspective : le coefficient d’auto-corrélation I de Moran 

(Gittleman & Kot 1990; Lockwood et al. 2002, Corey & Waite 2008), le coefficient de corrélation r de 

Pearson (Roy et al. 2009), et la somme des différences entre les espèces-sœurs (Sjöström & Gross 

2006; Davies et al. 2008; Fritz & Purvis 2010). Toutes ces approches diffèrent dans leur manière 

d’exploiter les informations phylogénétiques ou taxonomiques mais aussi dans leur capacité à donner 

une mesure comparable de la force du signal phylogénétique. De fait, aucun consensus n’existe sur la 

manière de traiter et de quantifier le signal phylogénétique des extinctions. Un des objectifs majeurs de 

ce notre travail sera donc d’explorer différents indices candidats et de tester leurs propriétés à l’aide de 

différentes simulations et applications à des jeux de données réels. 

I. Contexte chronostratigraphique 

Les bases de données utilisées dans cette thèse sont concentrées sur l’intervalle du 

Pliensbachien et du début du Toarcien. Ces intervalles constituent les deux derniers étages du 

Jurassique inférieur ou Lias (figure 2A). Le Jurassique est une période géologique intermédiaire du 

Mésozoïque, il succède au Trias et précède le Crétacé. Il s’étend de 201.3 ±0.2 à -145.0 ± 0.8 million 

d'années d’après la charte chronostratigraphique GTS 2012 (Gradstein et al. 2012).  

L’intervalle couvert par notre étude s’étend de -190.8 à -180.7 soit un période de temps 

d’environ 10 millions d’années du début du Pliensbachien jusqu’à la fin de la zone Bifrons (figure 

2B). Plusieurs groupes fossiles d’invertébrés tels que les bélemnites, les brachiopodes, les ostracodes 

(Cariou & Hantzpergue 1997) et en particulier, l’évolution rapide des ammonites liasiques permettent 

une division biostratigraphique précise allant de la zone à ammonites jusqu’à l’horizon (Dommergues 

et al. 1997, Page 2003). Les corrélations stratigraphiques entre les différentes provinces 

biogéographiques ; Euro-boréal, Méditerranéen et Arctique étant relativement fiables (Dommergues & 

Meister 1991), la charte chronostratigraphique proposée par Page 2003 pour le domaine Euro-boréal 

sera donc utilisée comme référence (figure 2B). L’intervalle étudié est donc divisé en 8 zones d’une 

durée de l’ordre de 1 à 3 millions d’années et 21 sous-zones d’une durée inférieure ou égale à 1 

millions d’années.  
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L’intervalle du Pliensbachien et du Toarcien est considéré comme particulièrement perturbé au 

niveau des contextes paléoclimatiques et paléoenvironnementaux (Jenkyns et al. 2002) avec 

d’importantes fluctuations de la température de l’eau de mer, marquée par un réchauffement au 

Pliensbachien inférieur entre les zones à Ibex et à Davoei (Rosales et al. 2004, Dera et al. 2009), un 

refroidissement à la fin du Pliensbachien à partir de la zone à Margaritatus (stokesi), un réchauffement 

important au Toarcien Inférieur et moyen (McArthur et al. 2000, Jenkyns et al. 2002, Dera et al. 2009) 

associé à un perturbation du cycle du carbone au Toarcien inférieur (Jenkyns et al. 1988). Ces 

perturbations environnementales auraient été à l’origine d’une extinction globale de second ordre 

ayant affecté l’ensemble des faunes marines au début du Toarcien (Raup & Sepkoski 1982, Hallam 

Figure 2 : Contexte chronostratigraphique de l’étude. A : situation du Pliensbachien et du Toarcien au sein du 
Jurassique (modifié d’après la charte chronostratigraphique GTS 2012 (Gradstein et al. 2012). En B, la découpe 
biostratigraphique précise en zone et sous-zone d’après Page (2003) du Pliensbachien et du Toarcien (modifié 
d’après Dera et al. 2010). Les âges numériques sont issus de la charte GTS 2012 (Gradstein et al. 2012). Le trait 
rouge indique la limite supérieure de notre étude.  
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1987, Benton 1993, 1995, Little & Benton 1995, Aberhan & Fürsich 1996, 2000, Pàlfy & Smith 2000, 

Cecca & Macchioni 2004, Caswell et al. 2009). Pour les ammonites, cette crise aurait été 

particulièrement sévère et couplée à d’importants bouleversements au niveau de la structuration 

biogéographique des faunes (Macchioni & Cecca 2002, Cecca & Macchioni 2004, Dommergues et al. 

2009, Dera et al. 2011).  

En plus de la crise de second ordre du Pliensbachien-Toarcien, les ammonites de cet intervalle 

sont marquées par plusieurs renouvellements d’espèces. Un premier entre les zones à Ibex et à Davoei 

au Pliensbachien inférieur (Meister & Stampfli 2000, Dommergues et al. 2009) associé à une chute de 

l’endémisme (Dommergues & El Hariri 2002). Un second à la fin de la zone à Margaritatus mais avec 

très peu de variation de la richesse taxonomique des faunes thétysiennes (O’Dogherty et al. 2000).  

Notre base de données propose donc l'une des meilleures résolutions temporelles disponibles 

pour un tel intervalle géologique 

II. Contexte paléogéographique 

 

 
Le Jurassique inférieur marque le début de la séparation du supercontinent pangéen en 

Laurasia et Gondwana (figure 3A). Ces deux continents sont séparés par l’océan téthysien dont le 

dernier vestige est actuellement la mer Méditerranée. 

Figure 3 : Contexte paléogéographique de l’étude. En A, Paléogéographie des continents pendant l’intervalle  
du Pliensbachien et du Toarcien (d’après Dera 2009, modifié d’après Damborenea 2002, en incluant les 
données de Zakharov et al. 2003 et Golonka 2007). En B : Paléogéographie du nord-ouest téthysien indiquant la 
limite entre la province Euro-boréale au nord et la province méditerranéenne au sud. 
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Notre étude est restreinte au domaine nord-ouest téthysien généralement divisé en deux 

provinces, la province Euro-boréale au nord et la province méditerranéenne au sud (figure 3B). La 

division entre ces deux provinces est observée grâce aux différences entre les assemblages d’espèces 

(Neumayr 1872, 1883, Doyle 1994, Meister & Stampfli 2000, Dommergues et al. 2001, Dommergues 

et al. 2009, Dera et al. 2010). Elle serait liée à la présence d’une barrière géographique présentée sous 

la forme d’un profond sillon marin isolant la faune de la province méditerranéenne (Dommergues et 

al. 2009).  

A l’échelle des ammonites du Pliensbachien et du Toarcien, le provincialisme des faunes 

d’ammonites est relativement important (Dommergues et al. 2009, Dommergues & El Hariri 2002), 

bien que des évènements de dispersion aient été observés de la province méditerranéenne vers la 

province Euro-boréale entre la zone à Davoei et la zone à Margaritatus et durant le début du Toarcien 

(Meister & Stampfli 2000, Macchioni & Cecca 2002, Rulleau et al. 2003). Une dispersion inverse a eu 

lieu entre la fin du Pliensbachien et le début du Toarcien probablement liée à un épisode de 

refroidissement (Macchioni & Cecca 2002). 

III. Le modèle ammonite 

Le choix des ammonites du Jurassique comme modèle d’étude n’est pas aléatoire. En effet, ces 

dernières présentent des avantages notables permettant de les utiliser en biostratigraphie mais aussi 

dans des études de macroécologie incluant la phylogénie (Neige et al. 2009).  

Les ammonites du Jurassique inférieur sont notamment considérées comme ayant un des 

meilleurs registres fossiles, en raison de leur abondance dans les sédiments marins. Ainsi, les dépôts 

marins du Pliensbachien et du Toarcien sont largement exposés en Europe et en Afrique du Nord, et ils 

produisent des assemblages d'ammonites abondants qui ont été largement étudiés depuis le XIXe 

siècle (Dommergues et al. 2001). On les retrouve également dans la quasi-totalité des bassins du 

Jurassique traduisant une forte dispersion géographique. Leur large répartition géographique, leur 

importante richesse taxonomique et leur vitesse d’évolution élevée avec un taux de renouvellement 

rapide des espèces les rendent particulièrement adaptés pour la biostratigraphie. Ceci se traduit aussi 

par de fréquentes révisions taxonomiques ou phylogénétiques (Donovan et al. 1981, Venturi & Bilotta 

2008). Les ammonites semblent également particulièrement sensibles aux crises 

paléoenvironnementales et l’analyse de la dynamique de leur biodiversité permet d’appréhender ces 

évènements (Villier & Korn 2004; Wang & Bush 2008). Parallèlement elles sont fréquemment 

utilisées pour étudier les variations de la disparité morphologique de leur coquille au cours du temps, 

en comparaison des variations de richesse taxonomique (Raup & Michelson 1965; Raup 1967; 

Dommergues et al. 1996; Neige et al. 2001; Klug et al. 2005; Saunders et al. 2008).  
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L’association des différents facteurs présentés précédement permet de considérer les 

ammonites du Jurassique inférieur comme un modèle d’étude adapté à l’analyse de la distribution 

phylogénétique des extinctions. En effet, les caractéristiques morphologiques bien connues chez les 

espèces, associées à une très bonne connaissance de leur distribution temporelle et géographique et à 

une bibliographie importante permettent l’élaboration d’une hypothèse phylogénétique qui pourra être 

mise en perspective des fluctuations temporelles de la biodiversité de ces organismes. L’évolution 

rapide des ammonites et le taux de renouvellement important associés à une très bonne contrainte 

stratigraphique permettent donc d’étudier l’association entre phylogénie et extinctions.  

De plus, la dynamique de la richesse et de la diversité des ammonites de l’intervalle étudié ici 

a été décrite précisément par Dera et al. 2010 au niveau du genre et de l’espèce en utilisant plusieurs 

métriques (figure 4). Cette étude montre notamment l’importance de la dynamiques des extinctions et 

Figure 4 : Richesse spécifique et générique des ammonites du Pliensbachien et du Toarcien calculée avec 
différents types de métriques. La zone grise entourant les courbes de diversité pondérées (Weighted 
richness) représentent les estimations maximales et minimales de richesse (d’après Dera et al. 2010). 
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des apparitions des ammonites dans l’ensemble des zones et des sous-zones de l’intervalle 

Pliensbachien-Toarcien. Notamment, la chute de la richesse spécifique durant la zone à 

Tenuicostatum, durant laquelle a lieu la crise d’extinction globale de second ordre décrite dans le 

chapitre précèdent. Pour autant cette étude n’envisageait pas explicitement les effets phylogénétiques 

dans l’analyse des fluctuations de la biodiversité, qu’elles s’expriment par des extinctions ou des 

apparitions d’espèces. Notre approche s’appuie donc notamment sur ces résultats précédemment 

obtenus pour appréhender la dynamique de la biodiversité des ammonites à travers le filtre de leur 

relation phylogénétique. 
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CHAPITRE 1 : 

MATERIELS ET METHODES 
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I. Introduction 

Ce chapitre décrit en détail le matériel, les outils et les méthodes utilisés dans les analyses 

menées au cours de ma thèse. Il se divise en 2 parties décrivant dans un premier temps les jeux de 

données sur lesquelles s’appuient notre travail, puis les outils statistiques qu’il nous a semblé pertinent 

d’utiliser ainsi que les modifications réalisées ou choix méthodologiques nécessaires à leur application 

sur des données aussi bien simulées que réelles. 

II. Les ammonites du Carixien et du Pliensbachien-

Toarcien. 

A.  Modalités communes de constitution des deux bases de 
données 

Les analyses discutées dans ce travail sont basées sur l’exploitation de deux bases de données 

complémentaires sur les ammonites de l’intervalle du Pliensbachien et du Toarcien. La construction de 

ces bases de données est le résultat d’un travail de synthèse bibliographique approfondi et d’un 

examen minutieux de la variabilité morphologique intra-spécifique des espèces d’ammonites 

enregistrées dans la littérature. Elles incluent ponctuellement des données de terrain non publiées. Ces 

bases de données présentent chacune une liste d’espèces entièrement révisées pour leurs occurrences 

géographiques et stratigraphiques et leur appartenance taxonomique. Pour les deux bases de données, 

la validation de chaque espèce utilise une méthodologie proche. Une espèce est considérée comme 

valide lorsque les spécimens sont présents dans des publications qui présentent des illustrations 

(photographies ou éventuellement dessins pour les plus anciennes) permettant de déterminer leur 

appartenance à un groupe taxinomique (Dommergues et al. 2009, Dera et al. 2010). La variabilité 

morphologique est prise en compte, ainsi que ses conséquences en termes de synonymies afin d’éviter 

toute redondance taxinomique. Les espèces pour lesquelles l’information bibliographique est 

insuffisante sont considérées comme non valides. Le résultat de cette méthode est d’obtenir une base 

de données révisée de manière homogène (même stratégie d’échantillonnage pour l’ensemble des 

taxons d’ammonites de l’intervalle Pliensbachien – Toarcien). 

B. La base de données du Plienbachien-Toarcien 

Cette base de données regroupe un total de 772 espèces. Elle est le résultat d’un travail 

bibliographique mené par Pascal Neige et Jean-Louis Dommergues ainsi que de la prise en compte de 

données de terrain inédites, en particulier celles obtenues au cours de la thèse de Guillaume Dera 

(Dera 2009). Aucune modification n’a été apportée dans cette base de données au cours de mon travail 

de thèse, les informations qu’elle contient sont donc identiques à celles utilisées dans les travaux 

récemment publiés (Dera et al. 2010 et Dera et al. 2011). D’un point de vue chronostratigraphique, la 
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base de données contient les occurrences des espèces à l’échelle de la zone et de la sous-zone pour 

l’ensemble du Plienbachien et du Toarcien (figure 2). Cet intervalle permet notamment d’analyser la 

distribution phylogénétique des extinctions lors d’un événement de crise d’extinctions de second ordre 

au niveau du Toarcien inférieur décrite au chapitre précédent (Macchioni & Cecca 2002, Cecca & 

Macchioni 2004). Les espèces de la base de données sont distribuées au sein de 17 provinces 

paléobiogéographiques (Dera et al. 2010). Ces provinces sont localisées sur l’ensemble des domaines 

nord-ouest téthysien et arctiques dans trois domaines principaux : Euro-boréal, Méditerranéen et 

Arctique (figure 5). 

 

C. La base de données du Carixien 

D’un point de vue stratigraphique, cette base de données se concentre sur l’intervalle du 

Pliensbachien inferieur (figure 6). La dénomination française de Carixien sera utilisée dans la suite de 

ce travail pour permettre une différenciation simple entre les deux bases de données. L’ensemble des 

espèces d’ammonites présentes dans cet intervalle ont été de nouveau étudiées par Jean-Louis 

Dommergues et Christian Meister pour déterminer la validité des espèces, leur occurrence, leur 

localisation ainsi que leur relation phylogénétique. Sur 495 espèces nominales enregistrées dans la 

Figure 5 : Répartition paléogéographique des 17 provinces dans lesquelles se distribuent les espèces de la base 
de données du Pliensbachien-Toarcien. En A : Si : plate-forme sibérienne; QE : Queen Elizabeth Island et Yu : 
Yukon. En B :  GS : Groenland et Spitzberg ; Sc : Ecosse ; NW : Nord-ouest Européen ; CB : Carpates-Balkans; PB : 
Bassin Parisien sensu lato; Mk : Mecsek; SNW : sud ouest européen; Lu : bassin lusitanien ; AA, régions sud et 
austro-alpines; AI : Apennins-Iles ioniennes ; PC : Peloritanian-calabrais; TS : Tunisie-Sicile; SW : sud-ouest de la  
Téthys; HA : Haut-Atlas marocain. (D’après Dera 2010). 
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littérature, 214 espèces ont été considérées 

comme valides pour cet intervalle 

(Dommergues et al. 2009). Pour comparaison le 

même intervalle dans la base de données du 

Pliensbachien-Toarcien compte 245 espèces, 

avec 154 espèces identiques entre les deux bases 

de données. D’un point de vue temporel, cette 

base de données permet une approche très fine 

puisque le Carixien possède une des plus hautes 

résolutions avec une division en 3 zones et 10 

sous-zones (Dommergues 1997, Page 2003).  

L’aire géographique couverte par ce jeu 

de données correspond à la Téthys occidentale 

et ses confins, soit une surface d'environ 107 

km2. Les espèces de la base de données sont 

ainsi distribuées dans un total de 104 localités 

réparties dans 4 provinces (Nord-ouest 

européenne, Méditerranéenne sens stricte, 

Pontiques et Austroalpine) sont ainsi recensées 

(Dommergues et al. 2009, figure 7). La base de 

données du Carixien couvre donc un domaine 

spatio-temporel plus restreint que la base de 

données du Pliensbachien-Toarcien, mais 

présente l’avantage d’une plus grande précision 

stratigraphique et paléogéographique. Durant 

cet intervalle, les organismes marins et 

particulièrement des ammonites montrent un 

provincialisme des faunes marqué et des 

variations significatives de la diversité 

spécifique et de la disparité morphologique 

(Doyle 1994, Meister & Stampfli 2000, 

Dommergues et al. 2001, Dommergues et al. 

2009, Dera et al. 2010).  

Cette base de données permet d’analyser la distribution phylogénétique des extinctions dans 

un contexte où les extinctions observées peuvent être qualifiées d’extinction de fond (sensus Raup & 

Sepkoski 1982, Jablonski 1986, 2001). 

Figure 6 : Echelle chronostratigraphique situant le 
Carixien (Pliensbachien inférieur). Les âges numériques 
sont issus la charte chronostratigraphique GTS 2012 
(Gradstein et al. 2012). Le rectangle rouge délimite 
l’intervalle du Carixien (Pliensbachien inférieur). 
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D. Nouveaux apports aux bases de données 

1. Les données d’extinctions  

Les deux bases de données sur lesquelles nous appuyons notre travail ont déjà été utilisées 

dans l’étude de la dynamique de la biodiversité pour la base de données du Plienbachien-Toarcien 

(Dera et al. 2010, Dera et al. 2011) ou l’analyse paléogéographique des espèces d’ammonites pour la 

base de données du Carixien (Dommergues et al. 2009). Dans le cadre de ce travail, le LAD (Last 

Appearance Datum) de chaque espèce est employé comme proxy de l’extinction de l’espèce à 

l’échelle de la zone et de la sous-zone. Les espèces présentes dans une zone (ou sous-zone) mais 

absentes de la suivante sont considérées comme éteintes durant l’intervalle de temps en question 

(figure 8A). Les données d’extinctions utilisées dans ce travail sont donc basées sur des extinctions 

effectives et non pas un risque ou un taux d’extinction. Dans chaque zone et sous-zone, les données 

d’extinctions sont résumées sous la forme d’un vecteur dans lequel les espèces éteintes sont codées par 

Figure 7 : Situation paléogéographique de la Téthys occidentale et des zones adjacentes au Carixien (à partir de 
Thierry et al. 2000, modifié) et répartition des 104 localités dans lesquelles se distribuent les différentes 
ammonites de la base de données du Carixien. Les différentes provinces, nord-ouest européen, Austroalpines, 
Méditerranéenne sens-stricte S.S. et Pontiques sont distinguées par des symboles différents. (D’après 
Dommergues et al. 2009) 
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1 et les espèces non-éteintes ou survivantes sont 

codées par 0 (figure 8B). La variable 

« extinction » est donc considérée comme une 

variable binaire.  

Le clade des ammonites est le groupe 

principalement utilisé pour définir les unités 

biostatigraphiques (zones et sous-zones) de 

l’intervalle du Jurassique inférieur (Dommergues 

et al. 1997). Dans ce cas l’utilisation des LAD 

pour définir les extinctions au sein des unités 

biostratigraphiques pourrait conduire à un 

raisonnement circulaire. Nous traiterons donc 

spécifiquement de cette question en évaluant 

l’influence potentielle des espèces utilisées en 

stratigraphie dans le signal phylogénétique des 

extinctions (Chapitre 3.IV).  

 

 

2. Phylogénies des ammonites 

L’apport majeur à ces bases de données est la proposition d’une phylogénie résumant les 

relations de parenté entre toutes les espèces d’ammonites du Toarcien et du Pliensbachien inférieur. En 

effet, l’analyse fine de la morphologie et la révision de l’affiliation taxinomique de la totalité des 

espèces nous permettent de proposer pour chacune des deux bases de données une hypothèse 

phylogénétique. Pour les établir, deux options ont été choisies : (1) les relations phylogénétiques des 

ammonites sont définies en utilisant l’espèce comme unité taxonomique opérationnelle (OTU) et non 

les genres ou une autre catégorie taxinomique de plus haut rang et (2) la reconstruction phylogénétique 

se détache au maximum de la stratigraphie et de la répartition géographique des espèces et se 

rapproche d’une méthode cladistique basée sur l’analyse des caractères morphologiques et sur la 

présence d’apomorphies (Hennig 1966). Les approches cladistiques pour déterminer les relations 

phylogénétiques chez les ammonites ne sont pas très répandues (Rouget 2002, Rouget et al. 2004, 

Neige et al. 2007). Les coquilles de ces céphalopodes présentent pourtant un nombre important de 

caractères morphologiques pouvant être utilisés dans une reconstruction phylogénétique (Rouget 2002, 

Rouget et al. 2004). Cependant, considérant le nombre de corrélations possible entre les différents 

caractères et la fréquence élevée de convergence qui découle de l’échelle d’étude et du nombre 

d’espèces à prendre en compte, nous avons renoncé à une approche cladistique formelle.  

Figure 8 : Détermination des extinctions et des survies 
sur un exemple simple. En A : Phylogénie et durées de 
vies des espèces. Les espèces B, C, D, E, G et H dont la 
LAD se situent dans la zone A sont considérées comme 
éteintes durant cet intervalle. Les autres espèces 
(durées de vie en pointillées) sont alors considérées 
comme survivantes. En B : vecteur d’extinctions 
associé à la zone A.  
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La méthodologie de travail permettant de proposer un cadre phylogénétique à l’échelle des 

espèces est identique pour les 2 bases données. Elle est établie par Jean-Louis Dommergues et Pascal 

Neige pour la base de données du Pliensbachien-Toarcien et Jean-Louis Dommergues et Christian 

Meister pour la base de données du Carixien. Ces reconstructions phylogénétiques reposent en partie 

sur de nombreux travaux publiés permettant de poser un cadre phylogénétique pour les grands clades 

(par exemple : Donovan et al. 1981, Tintant et Mouterde 1981, Guex 1987, Page 1996). Parmi les 

hypothèses phylogénétiques les plus récemment publiées, celles établissant les clades 

monophylétiques ont été privilégiées. 

Pour les deux bases de données, la racine de la phylogénie est une polytomie de 3 grands 

clades. Les deux clades les plus diversifiés sont les Phylloceratida (composé des Juraphyllitidae et des 

Phylloceratidae) et les Psiloceratida qui comprennent notamment les Lytoceratoidea et les 

Eodeoceratoidea (Guex 1982, Guex 1987, Page 1996, Dommergues 2002). Les Aequilobida forment 

le troisième clade qui contient la famille des Sinuiceratidae (annexe 1). Ce groupe, peu diversifié, ne 

concerne que 2 genres et 4 espèces et disparaît à la fin de la zone à Ibex lors du Carixien. Aucune 

étude formelle n’a permis de démontrer qu’il pouvait être rattaché au Phylloceratida ou au 

Psiloceratida (Billota 2010). 

De la même façon, la formalisation des relations de parenté des super-familles et familles 

composant ces clades s’appuie sur un travail d’étude bibliographique (e.g. Donovan et al. 1981, 

Tintant et Mouterde 1981, Page 1996). Cependant, si la définition des différents clades est 

relativement bien admise par ces auteurs, les relations phylogénétiques entre les clades restent souvent 

indéterminées. Lorsque le lien phylogénétique entre deux clades n’est appuyé par aucun élément 

morphologique ni aucun travaux publiés, les clades sont gardés en polytomies. C’est par exemple le 

cas des familles au sein des Eoderoceratoidea (voir Dommergues et Meister 1999).  

Les liens entre les espèces à l’intérieur des genres et des familles sont encore plus difficiles à 

établir, afin d’obtenir une hypothèse phylogénétique homogène, la méthodologie employée est 

identique au sein de toutes les familles et les genres d’ammonites. A partir d’une polytomie reliant 

l’ensemble des espèces de la famille ou du genre, le maximum de liens phylogénétiques entre les 

espèces est dégagé à partir de deux types d’informations : (1) les analyses et hypothèses 

phylogénétiques préexistantes issues de la littérature (voir par exemple : Gabilly 1976, Howarth 1992, 

Neige & Rouget 2002 pour les Hildoceratidae et les Harpoceratinae, et Rouget 2002 pour le genre 

Dayiceras) ; et (2) une analyse rigoureuse des caractères morphologiques des types et figurés. Si 

aucune de ces deux informations ne permet de déterminer une relation phylogénétique formelle, alors 

la polytomie est conservée. 

Ces phylogénies sont donc une formalisation des relations phylogénétiques entre les grands 

clades bien établis des ammonites Pliensbachien et du Toarcien avec une révision de la position 

taxinomique de chaque espèce au sein de ces grands clades. L’hypothèse phylogénétique associée à la 
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base de données du Pliensbachien-Toarcien concerne uniquement les espèces présentes de la zone à 

Jamesoni jusqu’à la zone à Bifrons, les espèces présentes au-delà de cette zone ne sont pas prise en 

compte. Cette limite permet de couvrir la crise d’extinction de second ordre du Toarcien (Macchioni & 

Cecca 2002, Cecca & Macchioni 2004, Dera et al. 2009, 2010) ainsi que le retour à une richesse 

spécifique au moins aussi importante qu’avant la crise (Dera et al. 2009). Certains taxons très 

diversifiés du Toarcien supérieur tels que les Hammatoceratidae ne sont donc pas intégrés dans cette 

hypothèse phylogénétique. 

L’approche précédemment décrite permet donc d’éliminer les groupes paraphylétiques et de 

travailler à partir d’une hypothèse phylogénique basée sur des groupes monophylétiques reconnus. En 

outre, l’hypothèse phylogénétique obtenue admet un certain nombre de polytomies reflétant notre 

incapacité à formuler une hypothèse phylogénétique entièrement résolue. Cette stratégie nous paraît 

adaptée pour éviter l’introduction de relations phylogénétiques faiblement étayées. 

Les branches des arbres phylogénétiques obtenus ne portent pas d’information de temps ou de 

vitesse d’évolution. Toutes les espèces (les feuilles des arbres) sont donc placées à la même distance 

de la racine avec une distance inter-espèces toujours réduite au minimum, la distance entre les espèces 

les plus proches correspondant à une distance d’une unité (voir figure 9). L’information de distance 

phylogénétique entre les espèces dans ce type de phylogénie s’apparente alors à celle contenue dans un 

cladogramme. Il est à la fois possible de déterminer rapidement quelles espèces sont les plus 

étroitement apparentées mais également quelles sont les relations entre les grands clades d’ammonites. 

Les phylogénies du Carixien et du Pliensbachien-Toracien, particulièrement volumineuses, sont 

disponibles en format « .pdf » dans l’annexe 1 et 2. Ces figures reprennent les relations 

phylogénétiques entre les espèces ainsi que les principaux groupes phylogénétiques.  

3. Utilisation de la phylogénie dans un contexte temporel 

La particularité de notre travail est de suivre la distribution phylogénétique des extinctions sur 

plusieurs millions d’années. Les intervalles géologiques choisis sont divisés en zones et elles-mêmes 

divisées sous-zones. Le but de notre étude étant de comparer la distribution phylogénétique des 

espèces s’éteignant dans les zones et sous-zones successives, les phylogénies utilisées doivent donc 

uniquement refléter les relations de parenté entre les espèces réellement présentes durant la zone ou la 

sous-zone étudiée. Pour chaque zone temps, on retire donc de l’arbre phylogénétique global les 

espèces qui sont absentes de la zone. La longueur des branches de l’arbre sont remaniées pour que les 

distances phylogénétiques entre les espèces ne dépendent que des espèces présentes. 
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Un exemple est proposé en figure 9 : à partir de la phylogénie globale (figure 9A), les espèces 

absentes de la zones A (espèces I à N, figure 9B) et de la zone B (espèces B à G, figure 9C) sont 

retirées des phylogénies de chaque zone de temps.  

En B : Les espèces sont retirées mais 

la topologie n’est pas modifiée. En C : la 

topologie est modifiée. Avant que la topologie 

ne soient modifiées (figure 9B), la phylogénie 

est construite avec un a priori, c'est-à-dire que 

la distance entre les espèces prend en compte 

les espèces qui n’apparaitront que plus tard 

dans la zone temps B (par exemple, les 

espèces M et N). Dans le deuxième cas (figure 

9C), dans chaque zones temps la distance 

entre les espèces varient en fonction de la 

zone où l’on se trouve, par exemple la 

distance entre A et G est supérieure à la 

distance entre H et O dans la zone de temps A 

tandis que on observe l’inverse dans la zone 

temps B (AG<HO). La distance entre les 

espèces est donc relative à l’intervalle de 

temps considéré. 

 

 

 

III. Outils statistiques 

A. Spécificité d’une étude sur notre jeu de données  

L’utilisation d’une hypothèse phylogénétique pour étudier la dynamique des extinctions au 

sein d’un groupe fossile est une démarche qui lance plusieurs défis. Les spécificités de notre jeu de 

données sont fréquemment rencontrées lorsque l’on étudie les groupes fossiles mais peuvent aussi se 

poser sur des données actuelles (Loockwood et al. 2002, Webb et al. 2002, Fritz & Purvis 2010). Les 

indices statistiques doivent pouvoir prendre en compte les particularités de nos jeux de données tels 

que les polytomies ou encore l’absence d’information sur les longueurs de branches  

Certains indices statistiques, tel que le ʎ de Pagel (Pagel 1999), sont développés pour prendre 

en compte la phylogénie dans les études comparatives. Ils sont adaptés pour être utilisés sur des arbres 

Figure 9 : Différents types de construction des 
phylogénies en fonction de la zone temps où l’on 
observe la communauté. En A : l’arbre phylogénétique 
global. En B : la topologie des relations 
phylogénétiques n’est pas modifiée. En C : la topologie 
est modifiée. 
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phylogénétiques entièrement résolus et pour 

lesquels les distances phylogénétiques sont 

issues de données moléculaires. Cela nécessite 

cependant que toutes les espèces de l’arbre 

soient séquencées pour au minimum un gène et 

que le taux de changement moléculaire du gène 

sélectionné soit le même dans les différentes 

lignées. Ces conditions sont actuellement 

impossibles à remplir pour les études à grande 

échelle portant sur des espèces actuelles (Webb 

2000, Bininda-Emonds et al. 1999) et a fortiori 

sur des espèces exclusivement fossiles comme 

les ammonites. Les indices sélectionnés pour être 

appliqués à nos jeux de données devront donc 

utiliser des distances phylogénétiques entre les 

espèces basées sur la topologie de la phylogénie. Différentes méthodes sont utilisées pour obtenir des 

distances phylogénétiques en l’absence de données moléculaires. Celle choisie dans ce travail s’inspire 

de l’approche de Warwick & Clarke (1995) qui proposent d’utiliser la classification linnéenne (espèce, 

genre, famille, ordre) pour déterminer la « distance taxinomique » entre les espèces lorsque les 

longueurs de branche ne sont pas disponibles. Il est également possible de calculer des distances 

phylogénétiques en se basant sur le nombre de nœuds séparant les espèces pour déterminer la 

proximité phylogénétique entre les taxons notamment lorsque la phylogénie ne peut pas être calibrée 

sur le temps (Izsàk & Papp 1995, Clarke & Warwick 1998, Ricotta 2004, Corey & Waite 2008). Dans 

nos calculs, les distances phylogénétiques entre deux espèces sont déterminées en en fonction de la 

profondeur du nœud qui les relies, la racine de l’arbre correspond au nœud le plus profond (figure 

10A). Les distances ainsi calculées peuvent ensuite être résumées dans une matrice dite « matrice de 

proximité phylogénétique » (figure 10B). 

B. Quels indices peuvent être utilisés pour détecter un 
groupement phylogénétique des extinctions ?  

1. Une approche reconnue : Le I de Moran 

Le I de Moran (Moran, 1950) est un indice statistique initialement conçu pour évaluer une 

autocorrélation spatiale (corrélation d’une variable par elle-même) pour des variables quantitatives 

(Legendre & Legendre 1998). Dans ce contexte, le I de Moran permet de détecter une structure 

spatiale non aléatoire des données. Dans une étude phylogénétique, la distance géographique entre les 

Figure 10 : En A : Arbre phylogénétique coupé à 
chaque niveau nodal. Ces divisions permettent de 
déterminer 6 niveaux phylogénétiques. La distance 
entre chaque niveau phylogénétique est toujours 
d’une unité. En B : matrice résumant les distances 
phylogénétiques entre les espèces 



 

33 
 

espèces est remplacée par leur proximité phylogénétique (Gittleman & Kot 1990). La formule du I de 

Moran dans ce contexte est la suivante :  

 

N : nombre total de taxons 

z : valeur de la variable (extinction=1 ou survie=0 si l’on étudie les extinctions, et inversement 

si l’on étudie les survies) 

wij : Proximité taxinomique ou phylogénétique entre les taxons i et j. 

Les valeurs de cet indice sont comprises entre -1 et +1 bien que dans certains cas extrêmes des 

valeurs inférieures à -1 et supérieures à +1 puissent être obtenues (Legendre et Legendre 1998). Une 

valeur nulle indique une distribution aléatoire du trait au sein de la phylogénie et plus l’indice est 

proche de +1, plus les taxons porteurs du trait 

sont phylogénétiquement proches. 

La significativité de la valeur de l’indice 

peut être testée de deux manières différentes ; 

soit par comparaison avec une distribution 

normale lorsque le trait étudié est quantitatif 

(Gittleman & Kot 1990, Gittleman et al. 1998) 

ou par rapport à un modèle nul pour n’importe 

quel type de trait (Lockwood et al. 2002, Corey 

& Waite 2008). Dans le cas de la distribution 

phylogénétique des extinctions, le trait étudié est 

binaire (éteint ou non), il est donc plus approprié 

de tester la significativité par comparaison avec 

un modèle nul (Lockwood et al. 2002, Diniz-

Filho 2004). Dans notre étude, le modèle nul est 

obtenu par 1000 permutations aléatoires des 

extinctions en gardant le nombre d’extinction 

constant. La valeur du I de Moran observée est 

ensuite comparée avec la distribution des valeurs 

prises par le I de Moran à chaque permutation.  
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Figure 11 : Matrice de proximité phylogénétique pour 
le calcul du I de Moran en corrélogramme. En A pour 
le 3

ème
 niveau phylogénétique et en B pour le 5

ème
 

niveau phylogénétique.  
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L’emploi du I de Moran dans un cadre phylogénétique a été proposé pour la première fois par 

Gittelman et Kot (1990). Le I de Moran est représenté par un corrélogramme donnant sa valeur pour 

chaque classe de distance, une approche inspiré directement de l’utilisation de cet indice en analyse 

spatiale (Legendre et Legendre 1998). L’indice est calculé soit pour chaque niveau taxinomique 

disponible (Lockwood et al. 2002) ou pour différentes classes de distances (Corey & Waite 2008). 

Dans ce travail nous déterminerons les niveaux phylogénétiques en coupant la phylogénie à chaque 

profondeur de nœud (figure 11). Le niveau phylogénétique le plus proche de la racine est considéré 

comme le niveau le plus profond. La proximité phylogénétique (Wij) se mesure alors sous la forme 

binaire pour chaque niveau phylogénétique : 1 pour les espèces appartenant au même taxon et 0 pour 

les autres (figure 11).  

La significativité de la valeur obtenue est testée pour chaque niveau phylogénétique, par un 

modèle nul. Les corrélogrammes indiquent donc les profondeurs phylogénétiques pour lesquelles les 

extinctions sont significativement groupées sur la phylogénie. Leur principal inconvénient est qu’ils ne 

permettent pas de comparer rapidement des jeux de données différents comme pourrait le faire un 

indice standardisé livrant une seule valeur pour l’ensemble de la phylogénie. 

L’obtention d’une valeur unique de l’indice pour l’ensemble de l’information phylogénétique 

est déjà une problématique posée par les premiers modèles d’autocorrélations phylogénétique de 

Cheverud et al. (1985). Dans ce but, Upton and Fingleton (1985) proposent une généralisation du I de 

Moran pour mesurer la part héritable d’un trait. L’indice n’est plus utilisé pour chaque classe de 

distance mais sur l’ensemble des distances phylogénétiques. La matrice Wij correspond alors à la 

proximité phylogénétique entre les taxons i et j. Sous cette forme le I de Moran donne une valeur 

unique d'autocorrélation phylogénétique pour l’ensemble de la phylogénie. Associé à un test 

statistique, cet indice permet de visualiser rapidement des résultats sur plusieurs jeux de données. 

Cependant, dans la mesure où le I de Moran n’est pas standardisé, la valeur obtenue ne devrait pas être 

comparée directement entre jeux de données. Cet indice est notamment sensible au nombre d’espèces 

total (Roy et al. 2009) ainsi qu’à la prévalence du trait dans la phylogénie (Lockwood et al. 2002). La 

matrice de proximité phylogénétique Wij peut se présenter sous différentes formes. Par exemple, la 

proximité phylogénétique entre deux taxons peut correspondre simplement à l’inverse ou au 

complément de la distance phylogénétique les séparant (1/dij, Moran 1950 ; et 1-dij, Paradis 2006, 

respectivement). Dans notre cas, les distances phylogénétiques entre les espèces ne sont pas des 

valeurs quantifiées au niveau temporel ni au niveau évolutif, nous avons donc choisi une matrice 

s’appuyant sur la topologie de l’arbre. Dans cette matrice, la proximité phylogénétique entre deux 

espèces est basée sur le nombre de nœuds ou sur la longueur des branches du plus court chemin reliant 

ces deux espèces (Pavoine et al. 2008). La valeur du I de Moran généralisé obtenue à l’aide de cette 

matrice est, de la même manière que pour l’étude en corrélogramme, testée par rapport à un modèle 

nul obtenu avec 1000 permutations des extinctions sur les branches de la phylogénie.  
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2. Une approche employée pour les données fossiles : Co-
extinction et coefficients de corrélation de Pearson.  

Roy et al. 2009 proposent d’utiliser le coefficient de corrélation de Pearson (r) pour étudier la 

distribution phylogénétique des extinctions chez les bivalves fossiles. Leur étude s’étend du début du 

Jurassique jusqu’à la fin du Tertiaire mais ne se concentre que sur un seul niveau taxinomique (genres 

au sein des familles). Cette étude est relativement proche de notre problématique dans la mesure où 

elle porte sur un groupe fossile et observe la variation de la distribution phylogénétique des extinctions 

sur plusieurs intervalles de temps successifs. Afin d’exploiter au mieux l’information phylogénétique 

disponible, nous proposons ici d'utiliser le r de Pearson avec des corrélogrammes d'une manière 

semblable à celle employée pour le I de Moran. Il est alors possible d'étudier le signal phylogénétique 

à tous les niveaux taxinomiques ou phylogénétiques. Le r de Pearson et le I de Moran sont deux 

indices proches, car ils correspondent à un rapport de covariance / variance qui prend toujours (r de 

Pearson) ou le plus souvent (I de Moran) des valeurs dans l'intervalle [-1, +1] (Legendre & Legendre 

1998). Toutefois, le I de Moran est un indice d’autocorrélation, pondéré par une matrice de poids (la 

matrice Wij). Le r de Pearson quant à lui n'est pas un indice d'autocorrélation. Dans l’étude de Roy et 

al. (2009) et dans le présent travail, il mesure la corrélation entre deux matrices de similarité, l'une 

contenant l'information taxinomique (taxons 

dans le même clade ou non) et l'autre 

comprenant des données de co-extinctions 

(taxons éteints au même moment ou non, 

figure 12A). Cette approche mesure ainsi la 

corrélation entre deux variables binaires. 

Contrairement aux autres indices statistiques 

décrit ici qui mesure un signal phylogénétique 

global du trait, cet indice distingue le signal 

phylogénétique donné par les extinctions de 

celui donné par les survies, notamment parce 

que la structure de la matrice de co-extinction 

diffère de celle de la survie (figure 12). 

Dans ce cas particulier, le r de Pearson 

peut être calculé sous sa forme modifié du 

coefficient φ ou φ de Pearson, spécialement 

conçu pour corréler deux variables binaires. 

Cependant, il est important de noter que le 

choix entre le r et le φ de Pearson n’est qu’un 

problème de terminologie et de facilité de 

Figure 12 : Matrices de co-extinction et co-survie sur un 
même exemple de phylogénie de cinq espèces (A-E) 
dont espèces A et B sont éteintes (croix). Les deux 
matrices diffèrent dans leur structure quand les 
extinctions ou les survies sont codées par des'' 1''. 
(d’après Hardy et al. 2012) 
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calcul. En effet, le φ de Pearson n’est pas un indice différent du r de Pearson mais juste une 

modification de celui-ci, les valeurs obtenues avec l’un ou l’autre sur des variables binaires seront 

donc parfaitement identiques (Legendre & Legendre 1998). La différence fondamentale entre les deux 

indices tient au test statistique qui les accompagne : le φ de Pearson ne doit pas être testé par rapport à 

une loi normale, il est généralement testé avec un test du χ² ou contre un modèle nul. Nous avons 

choisi cette seconde méthode dans le cadre de ce travail, le model nul est construit comme pour le I de 

Moran à partir de 1000 permutations des extinctions. Le coefficient de corrélation de rangs de 

Spearman (rho), corrigé pour les ex-aequo peut également être utilisé (Legendre & Legendre 1998). 

On peut montrer que pour une variable binaire, le rho de Spearman prend des valeurs identiques à 

celles obtenues avec le φ de Pearson. Dans notre étude, nous avons choisi de faire appel au coefficient 

φ de Pearson pour souligner l'état binaire des variables 

Le φ de Pearson permet de tester la corrélation entre deux variables binaires, mais il présente 

l’inconvénient de ne pas être applicable à l’ensemble de la phylogénie. La comparaison directe entre 

jeux de données et notamment sur plusieurs intervalles de temps est donc plus difficile.  

3. Une approche globale et adaptée au trait binaire : Le D de 
Fritz & Purvis (2010)  

Plus récemment, Fritz & Purvis (2010) ont proposé un indice, D, pour mesurer le signal 

phylogénétique des caractères binaires tels que les extinctions. Cet indice n’utilise pas directement 

l’information de distance phylogénétique (bien que celle-ci puisse être prise en compte) mais est plutôt 

basé sur la topologie de l’arbre. Dans leur étude Fritz & Purvis (2010) appliquent cet indice D à la 

distribution phylogénétique du risque d’extinction chez les mammifères. Leur proposition se fonde sur 

des études antérieures qui ont utilisé la somme des différences du trait entre les taxons voisins pour 

évaluer la distribution phylogénétique des risques d'extinction (Sjöström & Gross 2006, Davies et al. 

2008).  

La formule du D telle que proposée par Fritz & Purvis (2010) est la suivante :  

 

Pour calculer l’indice D, un score de 1 est attribué à chaque espèce portant le trait et un score 

de 0 pour celles chez qui le trait est absent. Un score est ensuite calculé pour chaque nœud de l’arbre 

en fonction du score de ses descendants (figure 13).  

La somme de ces scores, correspondant à la somme des différences entre clades voisins 

observée dans l’échantillon (Σdobs) est ensuite comparée avec celle attendue avec un modèle aléatoire 









br

bobs

dd

dd
D



 

37 
 

(Σdr) puis celle attendue selon un modèle évolutif brownien (Σdb). Suivant les recommandations de 

Fritz & Purvis (2010), ces modèles sont respectivement générés après 1000 permutations aléatoires 

des extinctions et 1000 simulations de l'évolution du trait selon un mouvement brownien. 

Les valeurs de D seront proches de 1 pour un trait binaire distribué aléatoirement sur la 

phylogénie, et de 0 lorsque le trait binaire a évolué selon un modèle brownien. Le modèle brownien 

est considéré par les auteurs comme une distribution phylogénétiquement groupée du trait, ainsi un 

résultat inférieur à 0 correspond à une distribution extrêmement groupée. L’utilisation d’un modèle 

brownien pour simuler l’évolution d’un caractère aussi complexe que l’extinction est basée sur 

l’hypothèse que l’extinction, qui n’est pas un trait évolutif au sens strict, est directement corrélée à des 

caractères dont la résultante combinatoire l’est. 

Cette statistique est présentée par Fritz et Purvis (2010) comme indépendante de la prévalence 

du trait ainsi que de la taille et de la topologie des arbres. La somme des différences est en effet 

standardisée par la moyenne des sommes des différences attendues lorsque la distribution du trait est 

aléatoire ( rd ) ou lorsqu’elle est brownienne ( bd ). Cette standardisation permet une 

comparaison directe de la force du signal entre jeux de données, et cette propriété est particulièrement 

intéressante dans le cadre de notre étude qui traite d’intervalles géologiques successifs. Néanmoins, 

Fritz et Purvis (2010) notent que leur indice présente une forte variation de sa valeur et une puissance 

statistique réduite pour les petits arbres (<25 taxons), pour les arbres combinant une taille relativement 

petite (moins de 50 taxons) avec une très forte ou très faible prévalence du trait, et pour les arbres avec 

une faible résolution phylogénétique (<70%, mesurée par le nombre de nœuds dans l'arbre étudié 

divisé par leur nombre dans l’arbre entièrement résolu).  

Figure 13: Calcul du D de Fritz & Purvis (2010) pour différentes distributions phylogénétiques des extinctions. 
Les espèces éteintes sont marquées d’une croix. Sur les feuilles de la phylogénie, les espèces éteintes ont une 
valeur de 1 et les espèces survivantes de 0. La valeur de chaque nœud est ensuite calculée comme la moyenne 
des valeurs de ses descendants. La somme des différences (Σdobs) et la valeur de D sont données pour chaque 
type de distribution (modifiée d’après Fritz & Purvis 2010).  
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4. Une approche originale: Analyse en coordonnées 
principales et régression. 

Le but de cette section n’est pas de proposer un nouvel indice statistique mais d’explorer 

d’autres méthodes existantes. Nous avons choisi d’explorer plus avant la méthode proposée par Diniz-

Filho et al. (1998) pour tester le rôle des relations phylogénétique dans la distribution des extinctions. 

Cette méthode nous a paru originale principalement parce qu’elle permet d’obtenir un indice de 

corrélation phylogénétique en considérant chaque espèce comme un point indépendant grâce aux 

coordonnées spatiales obtenues par une analyse en coordonnées principales (PcoA). En effet, toutes les 

méthodes présentées précédemment testent la distribution phylogénétique des extinctions en 

considérant les espèces deux à deux, soit avec une matrice de distances phylogénétiques (Lockwood et 

al. 2002), soit avec une matrice de co-extinctions (Roy et al. 2009), soit encore avec la somme des 

différences entre les espèces (Fritz & Purvis 2010). De plus, Diniz-Filho et al. (1998) montrent que, 

contrairement aux modèles d’autorégression, cette méthode est satisfaisante quand la distribution du 

trait est faiblement expliquée par les relations phylogénétiques entre les espèces. Enfin, elle est 

relativement peu contrainte par la matrice de distances utilisées (Diniz-Filho et al. 1998, Desdevises et 

al. 2003) et notamment elle peut être directement dérivée prendre la forme d’une matrice de distances 

dérivées de la topologie de l’arbre (Desdevides et al. 2003). Dans les paragraphes suivants, nous 

expliquerons quelle est la méthodologie précise employée et quels sont les ajustements réalisés pour 

pouvoir utiliser cette approche dans le cas particulier de l’étude de la distribution phylogénétique des 

extinctions.  

Calcul et test du coefficient de détermination R² 

Etape 1 – Analyse en coordonnées principales (PcoA)  

Les coordonnées de chaque espèce dans un espace phylogénétique sont obtenues en appliquant 

une PcoA à la matrice de proximité phylogénétique (Diniz-Filho et al. 1998). Dans notre étude, les 

matrices de distances correspondent à des matrices de distances patristiques directement déduites de la 

phylogénie (figure 10B). Une analyse en coordonnées principales (PCoA) est réalisée sur cette 

matrice. Dans cette analyse, chaque coordonnée principale (appelée PC sensu Desdevises et al. 2003) 

est classée par ordre décroissant par rapport à la part de variance expliquée, de PC1 à PC n-1 (avec 

n=nombre d’espèces). Les arbres phylogénétiques, simulés ou réels, sur lesquels sera appliquée la 

méthode sont tous des arbres ultramétriques. Par définition une matrice de distances patristiques sur 

des arbres ultramétriques permet d’obtenir une matrice de distances phylogénétiques euclidiennes 

(Pavoine et al. 2005, Matsen 2008). Les valeurs propres obtenues seront donc toutes positives et 

aucune correction n’est nécessaire pour utiliser directement la PCoA sur les matrices de distances.  
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Etape 2 – Sélection des axes significatifs 

La sélection axes c’est à dire des coordonnées principales (PC) retenues pour l’analyse est une 

étape clé. Le nombre d’axes retenus doit être le plus petit possible mais capturer le plus d’information 

par rapport aux distances originales. Dans notre étude, nous proposons de comparer deux approches. 

La première, nommée R²mtl, est basée sur un consensus entre le pourcentage d'inertie et la corrélation 

entre les distances observées et celles obtenues après la transformation par la PCoA. Nous 

sélectionnons les axes qui représentent une inertie d’au moins 80% et dont le coefficient de corrélation 

obtenu par un test de Mantel entre les matrices de distances est au moins de 90%. La deuxième 

approche est celle utilisée par Desdevises et al. (2003) et reprend la méthode de sélection des axes 

significativement corrélés à la variable étudiée (ter Braak & Smilauer 1998). Cette procédure de 

sélection, est nommée R²sel. La significativité des axes est testée par une procédure de permutation 

(1000 permutations des valeurs de l’axe)  

Etape 3– Régression multiple et test statistique  

Une régression multiple est ensuite réalisée entre la variable d'intérêt et les coordonnées 

espèces pour chaque axe retenu précédemment. On obtient un coefficient de détermination R² qui 

mesure le degré de dépendance entre le trait et la position des espèces dans l'espace phylogénétique. 

Dans le cas particulier de l’étude des extinctions et/ou des survies, le trait étudié est binaire. Pour cette 

raison, la significativité du R² est testée par une procédure de permutation des espèces éteintes (1000 

permutations) effectuée de la même manière que pour les indices précédents. Ce processus simule une 

hypothèse nulle pour laquelle les extinctions sont distribuées au hasard sur les extrémités des branches 

la phylogénie. Le résultat obtenu est ensuite testé contre le modèle nul. 
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CHAPITRE 2 : 

EXPLORATION DES OUTILS 
STATISTIQUES 
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I. Introduction 

Ce chapitre explore l’ensemble des indices statistiques décrits dans la partie précédente sur des 

données simulées. Dans une première partie, le comportement des indices est comparé sur deux types 

de topologies différentes et avec différents exemples de distributions phylogénétiques des extinctions. 

Le but de cette partie n’est pas d’explorer toutes les topologies de phylogénie et tous les facteurs 

pouvant agir sur les différents indices mais d’offrir une perspective pour comprendre dans quelles 

mesures les différents indices détectent une distribution phylogénétique des extinctions 

significativement groupée. La deuxième partie a pour but, dans un premier temps, de déterminer les 

limites de l’utilisation du modèle nul pour tester la significativité des indices. Dans un deuxième 

temps, l’ensemble de valeurs obtenues pour le calcul d’un modèle nul sont utilisées pour comparer 

entre eux les différents indices. Une troisième partie utilise un jeu de données entièrement simulé pour 

analyser l’influence de 7 paramètres (le nombre d'espèces, la prévalence du trait (pourcentage 

d’extinction), le nombre absolu d'extinctions, la résolution de l’arbre, l’équilibre de l’arbre, la 

profondeur de l’arbre et le nombre de nœuds) sur les valeurs des résultats des indices.  

II. Distribution phylogénétique des extinctions : Analyse de 

cas fictifs 
A. Description des exemples fictifs étudiés 

Dans cette partie, les indices décrits 

précédemment sont appliqués à des exemples 

simples pour explorer et comparer leur 

comportement dans des situations où les 

extinctions sont contrôlées. Les différents indices 

statistiques sont donc appliqués sur des arbres 

phylogénétiques virtuels comportant 64 espèces. 

Ce nombre d’espèces permet notamment de 

réaliser un arbre parfaitement équilibré (figure 

14A). Il est proche du nombre d’espèces 

rencontré en moyenne dans les différentes sous-

zones du Pliensbachien inférieur et suffisant 

(>50) pour que la significativité des indices 

possiblement sensibles au nombre d’espèces soit 

pertinente (Roy et al. 2009, Lockwood et al. 

2002).  

  

A B

Figure 14 : Topologies pour un arbre avec 64 espèces. 
En A une topologie parfaitement équilibrée et 
entièrement résolue, l’arbre obtenu est symétrique. En 
D une topologie aléatoire avec des polytomies elles 
aussi placées de manière aléatoire. Cette dernière 
topologie est semblable à celles rencontrées dans les 
phylogénies des ammonites du Jurassique Inférieur. 
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Les explorations sont réalisées sur 2 types de phylogénies (figure 14). La première avec une 

topologie parfaitement équilibrée et résolue (appelée topologie E, figure 14A) et la seconde avec une 

topologie aléatoire comportant des polytomies placées aléatoirement (appelée topologie P, figure 

14B). Ce second type de topologie est semblable à celui observé sur les phylogénies des bases de 

données du Carixien et du Pliensbachien inférieur. Les espèces éteintes sont ensuite choisies parmi les 

64 taxa composant chaque type de topologies pour étudier deux grands types de distributions 

phylogénétiques d’extinctions : groupée et dispersée. 

Question 1 : Comment les indices répondent à une distribution phylogénétique des extinctions 
visuellement groupée ?  

La première exploration permet d’analyser le comportement des indices face à une distribution 

des extinctions visuellement groupée sur la phylogénie. Ce type d’extinction correspond à une 

Figure 15 : Arbres phylogénétiques équilibrés avec les différents exemples de distribution des extinctions 
utilisés dans la première analyse. Les espèces rouges sont les espèces considérées comme éteintes. Pour 
obtenir un groupement de plus en plus profond, le nombre d’extinctions augmente progressivement avec 2(A), 
4(B), 8(C), 16(D) et 32(E) extinctions.  
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situation extrême où toutes les espèces d’un groupe monophylétique s’éteignent en même temps. Dans 

ce cas on s’attend à ce que tous les indices présentés précédemment considèrent la distribution 

phylogénétique des extinctions comme significativement différente de l’aléatoire. Dans notre modèle, 

les vecteurs d’extinctions sont choisis pour obtenir des groupements d’extinctions de plus en plus 

profonds dans l’arbre (figure 15 et 16). Cette analyse permet donc également de déterminer comment 

les indices et notamment les indices en corrélogrammes (I de Moran et φ de Pearson) considèrent la 

profondeur du groupement phylogénétique. 

Pour la topologie équilibrée (E), le nombre d’extinctions varie de 2 à 32 en gardant un nombre 

d’espèces total de 64 espèces. Parmi toutes les simulations possibles, 5 sont développées ici avec 

respectivement 2, 4, 8, 16, 32 espèces éteintes (figure 15). Sur une phylogénie équilibrée et résolue, 

ces valeurs (2 à 32) correspondent au maximum de groupement des extinctions pour chaque niveau 

phylogénétique (ou niveau de nœud).  

Figure 16 : Arbres phylogénétiques aléatoires avec les différents exemples de distribution d’extinctions utilisés 
dans la première analyse. Les espèces rouges sont les espèces considérées comme éteintes. Le nombre 
d’espèces éteintes 2(A), 5(B), 11(C), 16(D) et 32(E) extinctions permet d’obtenir un groupement 
phylogénétique des extinctions de plus en plus profond depuis les feuilles jusqu’à la racine de l’arbre.  
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Pour la phylogénie avec une topologie aléatoire (P), les espèces éteintes sont également 

choisies pour obtenir un groupement phylogénétique des extinctions de plus en plus profond avec des 

nombres d’extinctions identiques ou proches de ceux utilisés sur la topologie E. Six exemples sont 

choisis pour obtenir un groupement phylogénétique des extinctions pour différents niveaux 

phylogénétiques depuis les feuilles jusqu’à la racine de l’arbre avec respectivement 2, 5,11, 16, 32, 39 

extinctions (figure 16).  

Question 2 : Comment les indices répondent-ils à des extinctions distribuées dans deux 
groupes phylogénétiques ?  

Figure 17 : Arbres phylogénétiques équilibrés (A et B) et aléatoires (C et D) avec les différents 
exemples de distribution d’extinctions. Les espèces rouges sont les espèces considérées comme 
éteintes. Les extinctions sont distribuées au sein de deux groupes phylogénétiques proches (A et C) ou 
éloignés (B et D). 
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Le deuxième type d’exploration cherche étudier la réponse des indices lorsque deux groupes 

d’extinctions sont présents dans l’arbre. Ce type de vecteurs d’extinctions correspond à une situation 

dans laquelle (1) plusieurs espèces sœurs s’éteignent en même temps et (2) ce phénomène a lieu au 

sein de deux groupes taxinomiques plus ou moins éloignés. Pour cette analyse on choisit d’étudier 

deux exemples pour chaque topologie (figure 17). Dans le premier les extinctions sont rassemblées 

dans deux groupes proches phylogénétiquement (figure 17A et C) tandis que dans le deuxième 

exemple les deux groupes sont éloignés sur la phylogénie (figure 17B et D). On s’attend à ce que les 

distributions phylogénétiques des extinctions soient différentes de l’aléatoire pour les deux exemples, 

mais que la différence de profondeur à laquelle les deux groupes d’extinctions sont eux-mêmes reliés 

soient visible dans le résultat des indices globaux et sur les corrélogrammes. 

Cette analyse est d’abord menée sur une topologie 

équilibrée (E) avec 16 extinctions respectivement réparties 

dans deux groupes de 8 extinctions phylogénétiquement 

proches (figure 17A) puis 2 groupes de 8 extinctions plus 

éloignés (figure 17B).  

Sur la topologie aléatoire (P), huit groupes 

taxinomiques nommés de A à H sont définis (figure 18). Ces 

groupes sont définis de manière arbitraire mais tous sont 

monophylétiques. Notez que le groupe E ne contient qu’une 

seule espèce, ce type de clade mono-spécifique est 

également rencontré dans les phylogénies de nos deux bases 

de données. Les espèces éteintes sont d’abord choisies dans 

deux groupes phylogénétiquement proches (au sein du 

groupe C, figure 17C) puis dans deux groupes 

phylogénétiquement éloignés (groupe A et H, figure 17D). 

Le nombre d’extinction entre les deux exemples est proche 

(10 et 16 extinctions).  

Question 3 : Comment les indices répondent-ils à des extinctions visuellement dispersées sur 
la phylogénie ?  

La troisième exploration concerne les extinctions visuellement dispersées sur la phylogénie. 

Cette situation correspond à des extinctions dispersées sur l’ensemble des feuilles de la phylogénie 

donc sans lien avec des caractéristiques héritées d’un ancêtre commun par tout un groupe d’espèces.  

G

F

E D

C

B

A

H

Figure 18 : Définition des huit groupes 
taxonomiques à partir de la topologie 
aléatoire avec des polytomies (P). Ces 
groupes sont définis de manière arbitraire 
mais sont tous monophylétiques. 



 

47 
 

 

Dans cette analyse les extinctions sont réparties soient de manière indépendante les unes des autres 

(figure 19A et 20A) soient sous la forme de l’extinction de plusieurs groupes d’espèces-sœurs (figure 

19B, C et D et 20B, C et D). Pour ces exemples les extinctions sont groupées visuellement pour les 

niveaux phylogénétiques superficiels (proches des feuilles) mais pas pour les niveaux profonds. Ce 

type d’exploration permet de déterminer si les indices détectent un signal phylogénétique des 

extinctions peu profond ou si ces différents exemples sont considérés comme des distributions 

phylogénétiques aléatoires des extinctions.  

Sur une topologie E, 32 extinctions sont, dans un premier temps, parfaitement dispersées sur 

les feuilles de l’arbre ce qui correspond à une espèce éteinte sur deux soit 50% d’extinction (figure 

19A). Dans les autres exemples, les 32 espèces éteintes sont dispersées en 16 groupes de 2 espèces, 8 

groupes de 4 espèces et 4 groupes de 8 espèces (figure 19 B, C et D).  

Figure 19 : Arbres phylogénétiques équilibrés avec différents exemples de distributions d’extinction 
dispersées sur la phylogénie. Les espèces rouges sont les espèces considérées comme éteintes. Le 
nombre d’extinctions est de 32 pour tous les exemples. 
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Pour la topologie P, les extinctions sont dans un premier temps dispersées dans les huit 

groupes phylogénétiques précédemment proposés soit 8 extinctions (figure 20A). Les autres exemples 

présentent deux puis trois extinctions par groupe et enfin dans le dernier exemple, un ensemble 

d’espèces issues d’un même nœud s’éteint dans chaque groupe phylogénétique (figure 20 B, C, D). 

 
 
 
 
 

Figure 20 : Arbres phylogénétiques aléatoires avec différents exemples de distributions d’extinction 
dispersées sur la phylogénie. Les espèces rouges sont les espèces considérées comme éteintes.  
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B. Résultats 

Question 1 : Comment les indices répondent à une distribution phylogénétique des extinctions 
visuellement groupée ? 

 

La figure 21 montre les résultats des indices donnant une valeur unique pour l’ensemble de la 

phylogénie (I de Moran, D, R²mtl et R²sel) pour les exemples de distributions phylogénétiques 

présentés précédemment sur les figures 15 et 16. Pour tous les exemples et quelle que soit la topologie 

de la phylogénie, une distribution phylogénétique significativement non aléatoire est détectée par le D, 

le I de Moran et le R²sel (figure 8A et B). Autrement dit ces indices détectent un signal phylogénétique 

significatif. Pour les deux types de topologies, seul le R²mtl est non significatif quand deux espèces 

sont éteintes (figure 21A et B). Ces résultats indiquent qu’un groupement d’un petit nombre d’espèces 

sur un nœud superficiel (proche des feuilles de l’arbre phylogénétique) n’est pas toujours détecté 

comme un groupement phylogénétique significatif des extinctions par cet indice. Les valeurs du R²mtl, 

bien que non-standardisées, sont cohérentes avec cette remarque : elles sont proches de 0 pour des 

groupements superficiels et proches de 1 pour les groupements profonds (figure 21).  

L’indice D, dont la valeur est standardisée, permet de comparer la force du signal 

phylogénétique en plus de sa significativité. Pour ces premiers exemples, sa valeur est toujours 

inférieure à -1 ce qui indique plutôt une distribution phylogénétique extremement groupée (figure 21, 

Fritz et Purvis 2010).  

Pour la topologie E, les résultats des corrélogramme du φ de Pearson sont cohérents avec la 

distribution des extinctions sur les feuilles de l’arbre phylogénétique (figure 22). Pour le premier 

Figure 21 : Résultats des indices I de Moran, D, R²mtl et R²sel pour des extinctions visuellement groupées sur deux 
topologies différentes. En A une topologie équilibrée et résolue et en B une topologie aléatoire avec des polytomies. 
Les figurés pleins représentent les résultats significatifs. Les valeurs prises par le I de Moran, du R²mt et du le R²sel 
varient dans le même sens. Les valeurs du D varient dans le sens inverses. Les valeurs du D sont donc représentées 
sur un second axe. 
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exemple (n = 2 extinctions) les valeurs du φ de Pearson pour les extinctions sont significatives pour le 

niveau phylogénétique auquel appartient le nœud reliant toutes les espèces éteintes (c’est-à-dire pour 

le niveau phylogénétique le plus superficiel, voir l’arbre phylogénétique de la figure 15A). Pour ce 

même niveau, la valeur de l’indice est également la plus élevée. Pour les exemples suivants, les 

résultats sont significatifs pour une majorité (n=4 extinctions) ou pour tous les niveaux 

phylogénétiques (n= 8, 16, 32 extinctions). La valeur de l’indice est toujours maximum pour le niveau 

phylogénétique pour lequel les espèces éteintes sont regroupées (soient respectivement, les niveaux 2, 

3, 4 et 5, figure 22).  

Pour un nombre d’extinctions de 32 espèces (50% d’extinction), les résultats pour les 

extinctions et les survies sont parfaitement identiques. Ce phénomène est lié à la symétrie à la fois de 

l’arbre et des extinctions (32 extinctions groupées sur les 32 premières espèces de la phylogénie, voir 

figure 15E). Dans ce cas, étudier les extinctions ou les survies revient exactement au même. Pour les 

autres exemples, plus la différence entre le nombre d’extinctions et le nombre de survies est faible, 

plus les valeurs des résultats pour les extinctions et les survies sont proches (figure 22). Quand cette 

différence est importante (n = 2 ou 4 extinctions), le signal des survies est significatif pour les 

premiers niveaux, c’est-à-dire que la distribution phylogénétique des survies diffère d’une distribution 

aléatoire bien que la quasi-totalité des espèces survivent. 

 

Figure 22 : Corrélogrammes pour différents nombres d’extinctions (n=2, 4, 8, 16, 32) pour un arbre équilibré et 
résolu. Les figurés triangulaires représentent les résultats pour les extinctions et les carrés pour les survies. Les 
figurés pleins signalent les résultats significatifs. 
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Les valeurs du I de Moran sont significatives pour les mêmes niveaux phylogénétiques que le 

φ de Pearson (figure 23). Pour ce type de topologie (E) associé à des vecteurs d’extinctions 

relativement simples (les extinctions sont toujours rassemblées dans un seul groupe), le I de Moran 

peut prendre deux catégories de valeurs : (1) si un ou plusieurs groupes phylogénétiques contiennent 

uniquement des espèces éteintes ou survivantes, alors la valeur de I est de 1 ; et (2) si au moins un ou 

plusieurs groupes contiennent à la fois des espèces éteintes et survivante, alors la valeur de I est 

inférieure à 1. En conséquence, la valeur du I de Moran reste constante jusqu’au niveau 

phylogénétique pour lequel les extinctions sont groupées (respectivement niveau 1, 2, 3, 4) puis chute 

pour les niveaux phylogénétiques plus profonds (figure 23). Quand les extinctions sont visuellement 

regroupées au niveau phylogénétique le plus proche de la racine (n = 32 extinctions, voir aussi l’arbre 

de la figure 15E), la valeur du I de Moran reste constante et proche de 1 quel que soit le niveau 

phylogénétique.  

Pour la topologie P, les corrélogrammes du φ de Pearson présentent des résultats un peu plus 

complexes mais toujours cohérents avec la distribution phylogénétique observée des extinctions 

(figure 24 et voir aussi les phylogénies de la figure 16). Pour n = 2 extinctions, seuls les premiers 

niveaux phylogénétiques sont significatifs pour les extinctions. Les survies sont réparties 

aléatoirement pour chaque niveau phylogénétique. Pour n=5 extinctions, le premier niveau 

Figure 23 : Corrélogrammes des résultats du I de Moran, pour une topologie équilibrée et résolue pour 
différents nombres d’extinctions (n=2, 4, 8, 16, 32). Les figurés pleins signalent les résultats significatifs. Le trait 
continu représente les valeurs supérieures du modèle nul. 
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phylogénétique n’est pas significatif car la majorité des espèces éteintes (trois sur cinq) n’est pas 

regroupée avec une autre espèce éteinte (voir l’arbre de la figure 16B). A partir de n=11 extinctions, le 

groupement phylogénétique des extinctions est significatif pour tous les niveaux. Pour les derniers 

exemples (n=5 à n=39), la distribution phylogénétique des survies est significativement groupée pour 

les niveaux proches des feuilles puis pour des niveaux de plus en plus profonds pour les exemples 

suivants (figure 23). Plus le groupement des extinctions est profond, plus le nombre d’espèces éteintes 

augmente et le nombre de survies diminue. On passe d’une situation avec 2 extinctions groupées et 62 

survies réparties sur les feuilles de l’arbre phylogénétique à une situation avec 39 extinctions groupées 

et 25 survies elles aussi groupées. Le dernier corrélogramme montre donc un groupement significatif 

des extinctions et des survies pour tous les niveaux phylogénétiques. Ce résultat correspond à un 

groupement profond et conservé sur l’arbre tel qu’on peut l’observer visuellement (figure 16F).  

 

Pour les corrélogrammes du I de Moran, la valeur diminue pour les niveaux phylogénétiques 

plus profonds que celui concerné par le groupement des extinctions (figure 25). Comme pour le φ de 

Pearson à partir de n=11 extinctions, le groupement phylogénétique des extinctions est significatif 

pour tous les niveaux phylogénétiques.  

 

Figure 24 : Corrélogrammes des résultats du φ de Pearson pour différents nombres d’extinctions sur une 
topologie aléatoire avec des polytomies (n=2, 5, 11, 16, 32, 39). Les figurés pleins signalent les résultats 
significatifs. Les figurés triangulaires représentent les résultats pour les extinctions et les figurés carrés ceux 
pour les survies. 
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Question 2 : Comment les indices répondent-ils à des extinctions distribuées dans deux 
groupes phylogénétiques ? 
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Figure26 : Résultats pour les indices globaux (I de Moran, D, R²mtl et R²sel) pour une distribution des 
extinctions répartie dans deux groupes phylogénétiques pour différents types de topologie. En A : topologie 
équilibrée et résolue et en B : topologie aléatoire avec des polytomies. Tous les résultats sont significatifs 
(p<0 ,05). Les valeurs du D varient dans le sens inverse de celles du I, du R²mtl et du R²sel,.elles sont donc 
représentées sur un second axe. 
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Figure 25 : Corrélogrammes des résultats du I de Moran, pour une topologie aléatoire avec polytomies pour 
différents nombres d’extinctions (n=2, 5, 11, 16, 32, 39). Les figurés suivent les mêmes conventions que pour la 
figure 23 
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Les résultats obtenus sont significatifs lorsque les extinctions sont réparties en deux groupes 

sur la phylogénie (figure 26, voir aussi les arbres de la figure 17). Lorsque les extinctions sont 

rassemblées dans deux groupes différents, la distribution phylogénétique des extinctions est 

significativement différente d’une distribution aléatoire pour tous les indices.  

Pour la topologie E, les deux exemples donnent des valeurs très proches pour chaque indice 

(figure 26A). Les valeurs du R²mtl et du R²sel sont identiques et égales à 1. La valeur du D pour les 

deux exemples est inférieure -1, traduisant une distribution des extinctions fortement groupée sur la 

phylogénie. Pour cette topologie, les indices montrent que le groupement des extinctions est 

sensiblement identique dans les deux cas, bien que la distance phylogénétique entre les deux groupes 

ne soit pas la même (figure 17A et B). Pour la topologie P, les résultats sont tous significatifs (figure 

26B). Les valeurs prises par le I de Moran et le R²sel dans les deux exemples sont très proches (≈0,2 et 

≈1, respectivement), mais elles diffèrent pour le R²mtl (de 0,6 à 1) et pour le D (de 0,4 à -1,2).  

Les corrélogrammes pour le φ de Pearson et le I de Moran montrent l’importance de prendre 

en compte la profondeur du signal dans l’analyse de la distribution phylogénétique des extinctions 

(figure 27 et 28). En effet, pour la topologie E, si les résultats donnés par les indices globaux diffèrent 

très peu entre les deux exemples (figure 26A), les résultats des deux corrélogrammes sont différents 

(figure 27). Pour le premier exemple, dans lequel les deux groupes d’espèces éteintes sont 

phylogénétiquement proches, les résultats sont tous significatifs. La forme du corrélogramme pour les 

extinctions montre deux pics (figure 27A). Le premier, au 3ème niveau phylogénétique contient les 

nœuds reliant les deux groupes d’espèces éteintes (arbre figure 17A). Le deuxième pic, au 5ème niveau 

phylogénétique, contient le nœud pour lequel les espèces éteintes des deux groupes sont rassemblées 

dans un seul groupe phylogénétique (figure 27A). Les corrélogrammes pour les survies présentent des 

résultats semblables mais avec des valeurs inférieurs (figure 27A). Le corrélogramme du I de Moran 

pour ce même exemple situe un groupement phylogénétique des extinctions au niveau du 3ème niveau 

phylogénétique (figure 27A). Le regroupement des deux groupes d’espèces éteintes est indiqué par les 

valeurs de d’indices très proches pour les deux derniers niveaux phylogénétiques (niveaux 4 et 5, 

figure 27A). Dans le deuxième exemple (figure 27B), dans lequel les deux groupes d’espèces éteintes 

sont éloignés dans la phylogénie, tous les résultats du φ de Pearson et du I de Moran sont significatifs 

à l’exception de ceux du 5ème niveau phylogénétique. Pour ce niveau, les espèces sont divisées en deux 

groupes phylogénétiques (un groupe issu de chaque branche partant de la racine de la phylogénie, 

figure 17B) comportant le même nombre d’espèce et le même nombre d’extinction, si bien que le 

risque de s’éteindre dans un groupe ou dans l’autre est le même. 

En conséquence, les extinctions ne sont pas significativement groupées sur la phylogénie. De 

la même façon, les survies ne sont pas significativement groupées non plus (figure 27B). Bien que les 

résultats des 4 premiers niveaux soient significatifs, la forme des corrélogrammes du φ de Pearson et 

du I de Moran signale un groupement phylogénétique des extinctions jusqu’ au 3ème niveau 
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phylogénétique, niveau où se situent les nœuds reliant les deux groupes d’espèces éteintes (figure 27B, 

voir aussi les phylogénies de la figure 17B).  

 

Pour la topologie aléatoire (P), les résultats des corrélogrammes sont plus complexes, mais 

reflètent toujours la différence entre les deux exemples proposés (figure 28). Pour le premier exemple 

(voir figure 17C), l’ensemble des résultats du φ de Pearson pour les extinctions sont significatifs. On 

observe deux pics (pour le 3ème et le 5ème niveau phylogénétique), ce qui correspond respectivement 

aux niveaux pour lesquels les extinctions sont rassemblées dans deux groupes différents puis au sein 

d’un seul groupe. Jusqu’au 3ème niveau phylogénétique, la distribution des survies est également 

significativement différente d’une distribution aléatoire (figure 28A). En effet, pour ces niveaux, les 

Figure 27 : Corrélogrammes des résultats du φ de Pearson et du I de Moran pour une distribution 
phylogénétique d’extinction groupée mais réparties en deux groupes sur une topologie équilibrée. En 
A pour deux groupes phylogénétiquement proches et en B pour deux groupes plus éloignés. Les figurés 
pleins signalent les résultats significatifs. Pour le φ de Pearson, les figurés triangulaires représentent les 
résultats pour les extinctions et les figurés carrés pour les survies. Pour le I de Moran, le trait continu 
représente les valeurs supérieures du modèle nul.  
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groupes phylogénétiques sont composés soient uniquement d’extinctions soit uniquement de survies 

(voir la figure 17C). Dans le deuxième exemple, les corrélogrammes pour les extinctions et les survies 

ont des valeurs très proches, sauf pour les niveaux phylogénétiques les plus profonds (figure 28B). La 

valeur de l’indice pour les extinctions augmente jusqu’au 7ème niveau phylogénétique. Au-delà, 

l’ensemble des survies sont dans un même groupe et les extinctions dans deux groupes 

phylogénétiquement éloignés (figure 17D). Dans ce cas la valeur de l’indice pour les extinctions tend 

vers 0 et celle pour les survies tend vers 1. Pour le dernier niveau phylogénétique, seules les survies 

sont groupées significativement avec une valeur maximum des indices pour cet exemple (figure 28B). 

 

Figure 28 Corrélogrammes des résultats du φ de Pearson et du I de Moran pour une distribution 
phylogénétique d’extinction groupée réparties en deux groupes sur une topologie aléatoire avec des 
polytomies. En A pour deux groupes phylogénétiquement proches et en B pour deux groupes plus éloignés. 
Les figurés pleins signalent les résultats significatifs. Pour le φ de Pearson, les figurés triangulaires 
représentent les résultats pour les extinctions et les figurés carrés pour les survies. Pour le I de Moran, le 
trait continu représente les valeurs supérieures du modèle nul. 
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Pour le I de Moran, les valeurs sont significatives pour tous les niveaux phylogénétiques 

(figure 28). Cependant la forme des corrélogrammes est très différente entre les deux exemples. Dans 

le premier cas (figure 28A), la forme du corrélogramme traduit la présence d’un groupement 

phylogénétique des extinctions dont la force diminue avec la profondeur phylogénétique, notamment 

après le 3ème niveau phylogénétique. Dans le deuxième exemple, la forme du corrélogramme indique 

un signal phylogénétique identique pour tous les niveaux phylogénétiques (figure 28B). Le 

corrélogramme du φ de Pearson indique que ce signal est essentiellement dû aux survies, notamment 

pour les niveaux phylogénétiques profonds.  

Question 3 : Comment les indices répondent-ils à des extinctions visuellement dispersées sur 
la phylogénie ? 

Les indices I, D, R²mtl et R²sel n’ont pas le même comportement dans les quatre exemples 

proposés (figure 29). Pour les deux topologies (E et P), les valeurs du I et du D pour le premier 

exemple ne sont pas significativement différentes d’une distribution aléatoire des extinctions (figure 

29). Les autres exemples correspondent quant à eux à des distributions d’extinctions significativement 

différentes de l’aléatoire (voir les arbres de la figure 19B, C et D et 20B, C et D). 

Pour une topologie E, les résultats R²mtl sont non significatifs pour les deux premiers 

exemples (figure 29A). Cet indice semble donc moins sensible aux espèces groupées superficiellement 

dans l’arbre que le I et le D. L’indice R²sel détecte une distribution d’extinctions phylogénétiquement 

différente de l’aléatoire pour tous les exemples (figure 29A), même lorsque les extinctions sont 

dispersées à intervalles réguliers sur la phylogénie (figure 19A). De plus, comme pour les analyses 

précédentes, les valeurs du R²sel restent très proches de 1.  
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Figure 29 : Résultats des indices I de Moran, D, R²mtl et R²sel pour des extinctions visuellement dispersées sur 
deux topologies différentes. En A une topologie équilibrée et en B une topologie aléatoire avec des polytomies. 
Les figurés pleins représentent les résultats significatifs. Les valeurs prises par le I de Moran, le R²mtl et le R²sel 
varient dans la même. Les valeurs du D varient dans le sens inverses et sont donc représentées sur un second 
axe. 
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Pour la topologie P, seul le dernier exemple donne un résultat significatif pour le R²mtl et seuls 

les deux derniers résultats sont significatifs pour le R²sel (figure 29B). Pour ce type de topologie, les 

indices R²mtl et R²sel semblent donc moins sensibles que le I de Moran et le D pour détecter les 

extinctions groupées sur les niveaux très superficiels de l’arbre (les premiers niveaux phylogénétiques 

en partant des feuilles de l’arbre).  

Pour une topologie E, les corrélogrammes du φ de Pearson (figure 30) et du I de Moran (figure 

31) sont cohérents avec la distribution des extinctions proposée à chaque exemple. Pour le premier 

exemple, les espèces éteintes sont dispersées régulièrement sur la phylogénie : aucun niveau 

phylogénétique ne présente de résultats significativement différents de l’aléatoire. Pour le second 

exemple, des groupes de deux espèces éteintes sont dispersés dans la phylogénie: la distribution des 

extinctions du premier niveau phylogénétique est significativement différente de l’aléatoire et ainsi de 

suite pour les autres exemples (figures 30 et 31 et phylogénie en figure 19). Pour les corrélogrammes 

du φ de Pearson, les résultats sont identiques pour les extinctions et les survies, la topologie de la 

phylogénie et du trait sont symétriques (figure 30).  

Figure 30 : Corrélogrammes des résultats du φ de Pearson pour différents exemples de distributions 
d’extinctions sur une topologie équilibrée et résolue. Le nombre d’extinctions est fixé à 32. Les figurés 
pleins signalent les résultats significatifs. Les figurés triangulaires représentent les résultats pour les 
extinctions et les résultats pour les survies sont identiques à ceux pour les extinctions. 
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Les résultats des corrélogrammes pour la topologie aléatoire P (figures 32 et 33) sont 

cohérents avec les distributions des extinctions et des survies proposées en exemples (figure 20) Pour 

le φ de Pearson, dans le premier exemple, aucun niveau n’est significativement différent de l’aléatoire 

pour les extinctions et les survies (figure 32). Pour les autres exemples, les valeurs pour les premiers 

niveaux sur lesquels les espèces éteintes sont regroupées sont significatives. Dans le dernier exemple, 

pour les survies, les valeurs pour le ou les premiers niveaux sont différentes de l’aléatoire, indiquant 

une distribution phylogénétique significativement groupée des survies et des extinctions (figure 32).  

Pour cet exemple, les niveaux superficiels présentent donc des groupes d’espèces éteintes et 

des groupes d’espèces survivantes. Comme pour la topologie E, les résultats pour les corrélogrammes 

du I de Moran reflètent ceux du φ de Pearson (figure 33).  

Figure 31 : Corrélogrammes des résultats du I de Moran, pour une topologie équilibrée et résolue pour 
différents exemples de distribution d’extinctions avec un nombre d’extinctions fixé à 32. Les figurés pleins 
signalent les résultats significatifs. Le trait continu représente les valeurs supérieures du modèle nul.  
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Figure 32 : Corrélogrammes des résultats du φ de Pearson pour différents exemples de distributions 
d’extinctions sur une topologie aléatoire avec polytomies. Les figurés pleins signalent les résultats 
significatifs. Les figurés triangulaires représentent les résultats pour les extinctions et les figurés carrés pour 
les survies. 

Figure 33: Corrélogrammes des résultats du I de Moran pour différents exemples de distributions 
d’extinctions sur une topologie aléatoire avec polytomies. Les figurés pleins signalent les résultats 
significatifs. Le trait continu représente les valeurs supérieures du modèle nul. 
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III. Exploration du modèle nul 

A. Méthodes  

L’analyse précédente est complétée par l’étude des valeurs prisent par le modèle nul. Il permet 

en effet d’explorer un nombre important d’exemple de distribution des extinctions pour une même 

topologie, un même nombre d’espèces et d’extinctions. Les modèles nuls nous permettent d’explorer 

deux types de questions. 

Question 1 : Comment varient la distribution des valeurs des modèles nuls et le nombre de 
valeurs différentes qui les composent ? 

Le nombre de solutions différentes composant le model nul et leur distribution est un facteur 

important qui déterminent notamment la puissance du test statistique (Legendre et Legendre 1998). Si 

le nombre de solutions différentes du model nul est trop faible et leur distribution peu étendue alors la 

puissance du test est réduite. Le nombre et la distribution des solutions dans chaque modèle nul varient 

en fonction des paramètres des simulations proposées (nombre d’extinctions, topologie).  

Dans ce cas, ce n’est pas la valeur de l’indice en elle-même qui est prise en compte mais 

l’ensemble des résultats obtenus à partir des vecteurs d’extinctions simulés pour la construction du 

modèle nul. La distribution des extinctions en elle-même à peu d’importance dans ce type d’étude 

puisqu’on ne s’intéresse pas au résultat de l’exemple mais à aux résultats obtenus à chaque 

permutation des extinctions. Les résultats changent donc uniquement selon la topologie utilisée et le 

nombre d’extinctions. Pour cette raison l’ensemble des analyses est effectué sur les deux types de 

topologies (figure 14) avec un nombre d’extinctions de 2, 4, 8, 16 et 32 extinctions pour une topologie 

équilibrée (E) et 2, 5, 11, 16, 32 et 39 pour une topologie aléatoire (A) (voir figure 15 et 16).  

Question 2 : Quels sont les liens entre les indices quand les paramètres de l’analyse ne varient 
pas (même topologie, même nombre d’extinction et d’espèces) ?  

Les indices utilisés se fondent sur des approches différentes présentées dans le chapitre 

précédent. Cependant les indices sont tous basés sur une corrélation entre les extinctions et la 

phylogénie. Les valeurs des modèles nuls de chaque indice seront donc corrélées entre elles pour 

montrer les liens existants entre les différents indices pour un même type de topologie, un même 

nombre d’extinction et d’espèces. La corrélation est ensuite testée par un coefficient de corrélation de 

Pearson (r). Cette analyse est menée sur les topologies utilisées précédemment. Pour cette analyse les 

modèles nuls sont générés avec 1000 permutations aléatoires des extinctions pour chaque indice. Pour 

l’indice D, seul le modèle nul aléatoire est pris en compte. En effet, les autres indices n’étant pas testés 

par rapport à un modèle brownien celui-ci ne peut pas servir de point de comparaison. 
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B. Résultats 

Question 1 : Comment varient la distribution des valeurs des modèles nuls et le nombre de 
valeurs différentes qui les composent ?  

Les médianes des distributions des valeurs du model nul pour les indices globaux (I, D, R²mtl 

et R²sel) ne sont pas centrées sur la même valeur. Les valeurs du I sont centrées sur 0, celles du D sur 

1, du R²mtl sur 0.1 et du R²sel sur 0,85 (figure 34 et 35). Lorsque la topologie est aléatoire (figure 35), 

les distributions des valeurs du modèle nul pour l’indice R²sel sont centrées sur une valeur qui décroît 

en fonction du nombre d’extinctions de 0,8 à 0,9, montrant la sensibilité de l’indice au nombre 

d’extinctions (figure 35D). La queue de la distribution est plus étendue du côté où les extinctions sont 

phylogénétiquement groupées (figure 34A, B, C et 35 A, B, C). L’indice R²sel est particulier puisque 

la queue de la distribution est plus étendue du côté inverse (figure 34D et 35D). Les queues des 

différents indices ont tendance à se réduire et la distribution à s’équilibrer quand on augmente le 

nombre d’extinctions, en particulier pour l’indice D (figure 34B et 35B). A l’exception de l’indice 

R²sel, la distribution des modèles nuls de chaque indice ne montre pas de différence importante entre 

les deux types de topologies. 

Pour une topologie équilibrée, les indices I et D montrent une très grande variation du nombre 

de solutions différentes composant le modèle nul en fonction du nombre d’extinctions. Ainsi pour 2 

extinctions, il n’y a que six solutions différentes (figure 34A et 35B). Ce nombre de solutions est trop 

faible pour construire un modèle nul pertinent afin de tester statistiquement le résultat de l’indice 

obtenu. En revanche les indices R²mtl et R²sel semblent moins affectés par ce problème puisqu’au 

minimum le modèle nul de l’indice R²mtl est composé de 445 solutions différentes et pour le R²sel les 

1000 permutations donnent chacune une solution différente (figure 34C et D).  

La distinction principale entre les modèles nuls des deux topologies concerne le nombre de 

solutions différentes composant ces modèles. L’utilisation d’une topologie aléatoire avec des 

polytomies, proche des topologies observées dans nos jeux de données, augmente le nombre de 

solutions différentes composant le modèle nul pour tous les indices (figure 35). Ainsi, et même pour 

un nombre d’extinctions très faible, le nombre de solutions distinctes obtenues est suffisant (≈ 500) 

pour avoir un test statistique acceptable pour chaque indice (Sokal & Rohlf 1995, Legendre & 

Legendre 1998). 
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Figure 34 : Distribution des valeurs des modèles nuls pour les indices globaux, I (A), D (B), R²mtl(C), R²sel 
(D) pour distributions d’extinctions calculées sur une topologie équilibrée. Le nombre de solutions 
différentes obtenues pour le modèle nul est précisé au-dessus de chaque boîte à moustaches.  

Figure 35 : Distribution des valeurs des modèles nuls pour les indices globaux, I (A), D (B), R²mtl(C), 
R²sel (D) pour des exemples de distribution d’extinctions calculés sur une topologie aléatoire. Le 
nombre de solutions différentes obtenus pour le modèle nul est précisé au-dessus de chaque boîte à 
moustaches. 
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Figure 36 : Distribution des résultats des modèles nuls pour les indices calculés en corrélogrammes (I de 
Moran et φ de Pearson) sur un arbre phylogénétique équilibré pour différents nombres d’extinctions (2, 
16 et 32 extinctions). Les chiffres au-dessus de chaque boîte à moustaches représentent le nombre de 
solutions différentes composant le modèle nul. 

Figure 37: Distribution des résultats des modèles nuls pour les indices calculés en corrélogrammes (I de 
Moran et φ de Pearson) sur un arbre phylogénétique aléatoire pour différents nombres d’extinctions 
(2, 16, 32). Les chiffres au-dessus de chaque boîte à moustaches représentent le nombre de solutions 
différentes composant le modèle nul. 
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Pour les indices en corrélogramme (I de Moran et φ de Pearson), les résultats obtenus pour 2 et 

4 extinctions et pour 8 et 16 extinctions sont très proches. Seuls les résultats pour 2, 16 et 32 

extinctions seront donc détaillés dans cette partie (figure 36 et 37). Pour les deux types de topologies, 

la forme des distributions des modèles nuls pour chaque indice sont assez semblables. Les médianes 

sont proches de 0 et la queue des distributions est plus étendue pour les valeurs supérieures à 0 donc 

lorsque la distribution tend à être phylogénétiquement groupée. Pour les deux topologies, l’étendue de 

la distribution diminue pour les niveaux phylogénétiques plus profonds (proche de la racine) pour le I 

de Moran. 

Avec deux extinctions, les solutions obtenues avec le I de Moran et le φ de Pearson ne peuvent 

être que de deux types : soit les 2 extinctions sont dans un même groupe phylogénétique alors le 

résultat tend vers 1, soit les 2 extinctions ne sont pas dans le même groupe phylogénétique alors le 

résultat tend vers 0. Ce nombre d’extinctions faible (figure 36 et 37) ne permet donc pas d’obtenir un 

nombre suffisant de solutions différentes pour construire un modèle nul fiable (figure 36 et 37). Dans 

cet exemple, l’étude de deux espèces éteintes est purement théorique, dans un cas réel, où le nombre 

d’extinctions serait très faible, un test statistique n’est pas forcément nécessaire, ni particulièrement 

intéressant pour déterminer si les espèces éteintes sont groupées ou non sur la phylogénie. 

Le nombre de solutions différentes composant le modèle nul est plus important quand la 

topologie est aléatoire. Le nombre de solutions différentes varie de 2 à 25 lorsque la topologie est 

équilibrée alors qu’on obtient au maximum 825 solutions différentes pour une topologie aléatoire 

(figure 36 et 37). Bien que cette remarque soit vraie pour les deux indices en corrélogramme, le 

nombre de solutions différentes pour le φ de Pearson reste très faible même pour une topologie 

aléatoire. En effet, les résultats du φ de Pearson sont obtenus par corrélation d’une matrice de co-

extinctions avec une matrice de proximité phylogénétique (voir figure 12A). Par rapport au I de 

Moran, cet indice ne prend en compte que les solutions pour lesquelles plusieurs espèces éteintes sont 

distribuées dans un même groupe phylogénétique. 

Cette caractéristique permet de distinguer la 

distribution des extinctions de celle des survies 

mais diminue le nombre de solutions différentes 

possibles par permutation des extinctions.  

La pertinence du modèle nul pour les 

indices en corrélogramme dépend également du 

niveau phylogénétique. En effet, pour les niveaux 

phylogénétiques extrêmes (le plus proche de la 

racine et le plus proche des feuilles de l’arbre) le 

nombre de solutions différentes composant le 

modèle nul est toujours inférieur au nombre de 

Figure38 : Groupement phylogénétique pour le 
premier (A) et le dernier (B) niveau phylogénétique. 
En A le nombre de solutions différentes est limité par 
le nombre d’espèces dans chaque groupe et en B le 
nombre de groupe lui-même limite le nombre de 
solutions différentes possibles.  
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solutions différentes pour les niveaux moyens (sauf dans le cas ou n=2 extinctions alors le nombre de 

solutions différentes est toujours de 2, figure 36 et 37). Le nombre de solutions différentes est faible 

dans ces niveaux phylogénétiques parce que le nombre de possibilités pour grouper les espèces 

éteintes est réduit (voir l’exemple figure 38). Le nombre de solutions différentes pour les niveaux 

proches des feuilles est faible parce que les espèces éteintes ne sont réparties que par groupe de deux 

espèces. Dans ce cas une espèce éteinte est soit groupée avec une autre espèce éteinte soit avec une 

espèce survivante. Pour les niveaux phylogénétiques profonds, le nombre de groupes phylogénétiques 

est limité à deux. Les espèces éteintes sont donc soient toutes dans un des deux groupes soient 

réparties entre les deux groupes, le nombre de possibilité de solutions différentes, surtout pour un petit 

nombre d’extinctions, est donc limité. La significativité des résultats pour ces niveaux doit donc être 

regardée avec précaution (voir aussi Legendre & Legendre 1998). 
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Question 2 : Quels sont les liens entre 
les différents indices quand les paramètres de 
l’analyse ne varient pas (même type de 
topologie, même nombre d’extinction et 
d’espèces) ?  

 

Les figures 39 et 40 montrent comment 

les indices sont corrélés quand la topologie, le 

nombre d’espèces et le nombre d’extinction sont 

les mêmes. Seuls les résultats pour les nombres 

extrêmes d’extinctions (2, à gauche de chaque 

figure et 32, à droite de chaque figure) sont 

détaillés dans cette partie. Les résultats obtenus 

pour n= 4, 8, 16 extinctions sont identiques à 

ceux obtenus pour n=32 extinctions pour la 

significativité des indices.  

Pour une topologie équilibrée et un 

nombre d’extinctions égal à 2, les indices sont 

significativement corrélés entre eux. On note 

néanmoins que les valeurs du R² sont faibles (de 

0,21 à 0,26) pour la corrélation de chaque indice 

avec le R²sel (figure 39E, I et K). Lorsque le 

nombre d’extinctions est plus élevé, la 

corrélation des indices I de Moran, D et R²mtl 

avec le R²sel n’est plus significative et les 

valeurs des R² sont inférieures ou égales à 0,02 

(figure 39 F, J et L pour l’illustration du cas à 32 

extinctions). Quel que soit le nombre 

d’extinctions, l’indice D est significativement et 

négativement corrélé avec le I et le R²mtl (figure 

39 A, B, C et D) alors que le I et le R²mtl sont 

corrélés positivement (figure 39 G et H).  

Les corrélations entre l’indice I et D sont 

toujours bonne (R²>0.9, p<0.001). Pour cette 

topologie, cette très bonne corrélation du I et du 

D est également due au faite que le nombre de 

solutions du modèle nul pour une topologie 

Figure 39 : Corrélation entre les différents indices à 
partir des modèles nuls pour une topologie équilibrée, 
à gauche pour 2 extinctions et à droite pour 32 
extinctions 
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équilibrée est contrainte par la symétrie de la 

phylogénie.  

Pour une topologie aléatoire, les 

corrélations entre les différents indices sont toutes 

significatives pour 2 et 32 extinctions mais les 

valeurs des R² sont très différentes selon les 

indices corrélés (figure 40). Les valeurs du R² 

restent fortes (>0,7) pour la corrélation entre le D 

et le I (figure 40A et B). Lorsque seules 2 espèces 

s’éteignent, les valeurs du R² sont comprises entre 

0,09 et 0.15 pour la corrélation de chaque indice 

avec le R²sel (figure 40 E, I et K) et entre 0,12 et 

0,13 pour 32 extinctions (figure 40 F, J et L).  

Il ressort de ces résultats que les indices D 

et I semblent corrélés quel que soit le nombre 

d’extinctions ou la topologie avec des valeurs de 

R² supérieures à 0.7. Même si les autres indices 

sont significativement corrélés entre eux les 

valeurs de R² restent relativement faible (<0.5) 

pour les corrélations entre les autres indices. La 

topologie et le nombre d’extinctions semblent 

avoir une influence non négligeable sur la relation 

entre les indices notamment entre le R²sel est les 

autres indices. 

  

Figure 40 : Corrélation entre les différents indices à 
partir des modèles nuls pour une topologie aléatoire 
avec des polytomies, à gauche pour 2 extinctions et à 
droite pour 32 extinctions. 
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IV. Construction d’un jeu de données simulées et 

exploration des paramètres pouvant influencer la valeur des 

indices 

A. Simulation du jeu de données 

Les analyses précédentes explorent les indices pour une même topologie, un même nombre 

d’espèces et un même nombre d’extinctions. Dans cette partie, les indices statistiques seront testés sur 

un jeu de données entièrement simulées afin de tester l’influence de plusieurs paramètres sur la valeur 

des indices. Ces paramètres sont : le nombre d'espèces, la prévalence du trait (pourcentage 

d’extinction), le nombre absolu d'extinctions, la résolution de l’arbre, l’équilibre de l’arbre (mesuré par 

le I de Colless), la profondeur de l’arbre et le nombre de nœuds. 

Le jeu de données simulées est composé d’arbres phylogénétiques construits aléatoirement 

avec la fonction « rtree » disponible dans le package APE du logiciel R (Paradis et al 2004). Les 

arbres construits par cette fonction ne sont pas paramétriques et sont entièrement résolus (absence de 

polytomie). Afin que ceux-ci soient les plus proches possibles des arbres phylogénétiques réels traités 

dans notre étude, leurs longueurs de branche sont modifiées pour obtenir un arbre ultrametrique. Une 

fois les longueurs de branches recalculées, des polytomies sont ajoutées. Le nombre et la localisation 

de ces dernières sont définis aléatoirement pour chaque arbre.  

Le paramètre principal dans la construction d’un arbre phylogénétique est le nombre d’espèces 

(N). À partir du nombre d’espèces, un nombre d’extinctions (n) est défini aléatoirement. De ces deux 

paramètres découle la prévalence des extinctions. Le nombre d’extinctions peut être choisi 

aléatoirement mais doit être compris entre 2 et N-2. En effet, un échantillon dans lequel aucune ou une 

seule espèce est éteinte, ou au contraire dans lequel la totalité des espèces sont éteintes, ne présente pas 

d’intérêt pour notre étude. La profondeur de l’arbre correspond au chemin comportant le plus grand 

nombre de de nœuds entre la racine et une feuille de l’arbre. La résolution de l’arbre correspond quant 

à elle au nombre de nœuds dans l’arbre divisé par le nombre de nœuds pour le même arbre s’il était 

entièrement résolu. L’équilibre de l’arbre, correspond au degré de dysmétrie de l’arbre par rapport à un 

arbre équilibré (figure 16 A). L’équilibre de l’arbre permet dans notre cas de donner une mesure de la 

topologie des arbres phylogénétique. Plusieurs indices peuvent être utilisés pour mesurer ce paramètre 

(Kirkpatrick & Slatkin 1993, Agapow & Purvis 2002). Nous avons choisis de mesurer l’équilibre de 

l’arbre avec I de Colless (Colless 1982). Le calcul de cet indice est possible avec R (fonction 

« colless » dans le package « apetreeshape », Bortolussi et al. 2006) mais il nécessite que l’arbre soit 

entièrement résolu, ce qui n’est pas le cas pour nos arbres. Pour résoudre ce problème, nous avons 

choisi de calculer un I de Colless pour toutes les résolutions possibles de polytomies pour chaque 

arbre. Un I de Colless moyen est ensuite calculé et retenu comme valeur pour l’arbre initial. 
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Devant le nombre de possibilités pour associer ces paramètres, il nous a semblé approprié de 

contraindre la simulation. Il est, par exemple, inutile de générer des arbres de 1 ou 2 espèces ou au 

contraire de 1000 espèces. Ce type de jeux de données augmenterait de façon non négligeable le temps 

de calcul et n’est, de plus, jamais rencontré dans les jeux de données réels. Les paramètres peuvent 

donc être contraints de deux manières différentes. Dans la première, la simulation est contrainte par 

l’expérimentateur lui-même qui choisit l’amplitude avec laquelle peuvent varier le nombre d’espèces 

et le nombre d’extinctions. Dans la seconde, les paramètres sont fixés à partir des maximums et des 

minimums trouvés dans les jeux de données étudiés. Pour cette deuxième méthode, adoptée ici, les 

paramètres virtuels obtenus sont donc au plus proche de ceux rencontrés dans le jeu réel de données. 

Les données phylogénétiques et d’extinctions des bases de données du Carixien et du Pliensbachien-

Toarcien sont donc préalablement rentrées dans la simulation pour en extraire les valeurs maximums 

et minimums de chaque paramètre.  

Une fois les jeux de données virtuels obtenus, les indices sont calculés pour chaque arbre 

phylogénétique. Afin de déterminer si la valeur de l’indice calculé est dépendante ou non des 

paramètres, la démarche la plus simple serait de réaliser une régression multiple. Or cette approche 

nécessite que tous les paramètres soient indépendants les uns des autres, ce qui n’est pas le cas de ici. 

Une ACP (Analyse en Composante Principale) est donc réalisée sur les sept paramètres précédemment 

définis (le nombre d'espèces, la prévalence du trait, le nombre absolu d'extinctions, la résolution de 

l’arbre, l’équilibre de l’arbre, la profondeur de l’arbre et le nombre de nœuds) pour obtenir des axes 

indépendants (ou composantes principales) représentant les paramètres. Une régression multiple est 

ensuite réalisée entre les différents axes de l’ACP et chaque indice.  

Pour obtenir un modèle stable, c’est-à-dire une ACP pour laquelle le poids des variables 

initiales pour la construction des composantes principales reste stable quelles que soient les données 

simulées (voir tableau 3), le nombre de simulations retenues est de 50 000 arbres phylogénétiques. 

L’ensemble des composantes principales de l’ACP est conservé pour réaliser une régression multiple. 

En générale, la significativité de chaque axe de l’ACP est testée par comparaison avec une loi 

normale. Dans notre cas cette comparaison semble peu appropriée car les paramètres ne sont pas 

distribués normalement (test de Shapiro-Wilk : W>0.9 et p<0.001 pour tous les paramètres). Les 

résultats obtenus sont donc testés par rapport à un modèle nul. Ce dernier est construit en calculant un 

model linéaire pour 50 000 permutations aléatoires et indépendantes des valeurs de chaque 

composante principale de l’ACP. Pour chaque indice, on test si la variation de la valeur de l’indice est 

significativement expliquée par une ou plusieurs composantes principales. Si oui, on regarde ensuite à 

quels paramètres ces composantes principales sont significativement corrélées. 
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B. Résultats 

Les indices globaux, c’est-à-dire ceux livrant une seule valeur pour l’ensemble d’un arbre, 

sont étudiés pour déterminer comment les paramètres de l’arbre ainsi que le nombre d’extinctions 

peuvent influencer la valeur de l’indice. Les jeux de données simulés sont contraints par l’ensemble 

des arbres phylogénétiques dont nous disposons pour le Carixien et le Pliensbachien-Toarcien. Les 

valeurs obtenues pour les paramètres varient donc dans les mêmes gammes que celles des arbres 

phylogénétiques des zones et des sous zones des deux bases de données. Dans tous les résultats qui 

seront décrits par la suite, il faut garder à l’esprit que toutes les analyses effectuées dans cette partie 

sont réalisées sur un jeu de données contraint. Les conclusions ne sont donc valables que pour cette 

Figure 41 : Synthèse des relations bivariées entre le nombre d’espèces, la prévalence, la résolution, l’équilibre 
de l’arbre (I de Colless), la profondeur, le nombre de nœuds et le nombre d’extinctions.  
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gamme de données simulées et non pas pour toutes les combinaisons de phylogénies et d’extinctions 

possibles. Il nous est notamment impossible de simuler le comportement des indices pour des cas 

extrêmes, par exemple pour un arbre de 5 espèces ou une prévalence de 99%. 

Les paramètres pris en compte dans la simulation ne sont pas indépendants les uns des autres 

(figure 41). Ainsi, le nombre de nœuds de l’arbre augmente quand le nombre d’espèces augmente et le 

nombre d’extinctions est également contraint par la diminution ou l’augmentation du nombre 

d’espèces. En conséquence, le nombre d’extinctions est également lié au nombre de nœuds dans 

l’arbre. La figure 41 montre également que la gamme des valeurs de prévalence (nombre 

d’extinctions/nombre d’espèces total) augmente quand le nombre d’extinctions augmente mais varie 

indépendamment du nombre d’espèces. De même, dans notre simulation, un faible nombre de nœuds 

ne permet que de faibles valeurs de résolution. Il est également intéressant de noter que les valeurs du I 

de Colless sont très déséquilibrées avec une majorité de valeurs entre 0.2 et 0.6 et peu de valeurs entre 

0.6 et 1. Enfin, la profondeur de l’arbre prend toujours des valeurs discrètes avec majoritairement des 

valeurs autour de 5 puis entre 10 et 15.  

L’ACP effectuée sur la matrice des corrélations des 7 variables initiales c’est-à-dire nos 

paramètres. Pour information, le tableau 1 résume les valeurs propres et le pourcentage de variance 

expliquée par chaque axe. On peut noter que les 4 premières composantes principales expliquent 97% 

de la variance initiale, mais l’ensemble des composantes principales sera conservé dans la suite de 

l’analyse. L’ACP donne 7 composantes principales ou axes résumant les relations inter-variables 

(tableau 2). La relation entre chacun des indices globaux (I de Moran, D, R²sel et R²mtl) et l’ensemble 

des composantes principales est testée par un modèle linéaire (régression multiple). Les résultats sont 

donnés dans le tableau 3. 

Axes 1 2 3 4 5 6 7 

Valeur propre 3.341 1.226 1.073 0.992 0.363 0.003 0.001 

Pourcentage de 
variance expliquée 

0.455 0.210 0.156 0.146 0.025 0.006 0.001 

Tableau 1 : Valeurs propres et pourcentages de variance expliquée par chaque composante principale après 
une ACP sur 7 paramètres calculés sur un jeu de données simulé (le nombre d'espèces, la prévalence du trait, le 
nombre absolu d'extinctions, la résolution de l’arbre, l’équilibre de l’arbre, la profondeur de l’arbre et le 
nombre de nœuds. 

Paramètres PC1 PC2 PC3 PC4 PC5 PC6 PC7 

Nombre d'espèces 0.50002559 -0.00832853 0.27162953 -0.3262006 0.19794482 -0.23631605 0.68897619 

Prévalence 0.15390399 0.66221912 -0.38192547 0.31961806 -0.10492844 -0.5257767 0.04801587 

Résolution 0.17332878 -0.46296667 -0.48586323 0.54488459 0.39753711 0.09402558 0.2361782 

I de Colless -0.16393963 0.21345548 0.68044903 0.55590651 0.39409508 -0.01428354 -0.00163393 

Profondeur 0.427913 -0.2320735 0.25710116 0.41452247 -0.72335596 0.04291878 0.00407545 

Nombre de nœuds 0.53344435 -0.17367204 0.08848281 -0.11649548 0.31302906 -0.32223159 -0.6797458 

Nombre d'extinctions 0.44910633 0.46634216 -0.08570977 -0.01030184 0.12341052 0.74363536 -0.07178097 

Tableau 2 : Poids des variables initiales pour la construction des composantes principales. Les rectangles 
orange indiquent les valeurs supérieures à 0.50 (en valeur absolue), les rectangles roses celles comprises entre 
0.35 et 0.50.  
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L’indice D est toujours indépendant de l’ensemble des composantes principales pour la 

gamme des valeurs explorée ici. On en déduit que cet indice est également indépendant de l’ensemble 

des paramètres étudiés (tableau 3). Ces résultats confirment donc les conclusions de Fritz et Purvis 

(2010) : la statistique D est indépendante de la prévalence du trait, de la taille et de la forme de la 

phylogénie. La valeur de l’indice permet donc de comparer la force du signal phylogénétique entre 

différents arbres phylogénétiques.  

Les autres indices sont tous significativement expliqués par une ou plusieurs des composantes 

principales de l’ACP (tableau 3). La relation entre le I de Moran et l’axe 6 est significative. Cet indice 

semble donc principalement sensible au nombre d’extinctions et à la prévalence, et dans une moindre 

mesure au nombre de nœuds et au nombre d’espèces (tableau 2). Pour rappel, ces paramètres sont tous 

reliés les uns aux autres (figure 41), il est donc logique que l’ensemble de ces paramètres soit expliqué 

sur un même axe. Ce résultat confirme également les observations de Lockwood et al. (2002) qui 

indiquaient que le I de Moran est sensible à la prévalence du trait. 

Bien que calculés par des méthodes proches, le R²mtl et le R²sel ne sont pas expliqués par les 

mêmes axes. Le R²mtl est significativement expliqué par les axes 2, 4 et 5 et le R²sel par les axes 3 et 

6. Il semble donc que la valeur du R²mtl soit plutôt sensible à l’ensemble des paramètres traduisant la 

forme de l’arbre phylogénétique (I de Colless, résolution, profondeur de l’arbre phylogénétique, 

nombre d’espèces) mais aussi à la prévalence. Le R²sel semble sensible à l’équilibre de l’arbre 

phylogénétique (I de Colless), à la prévalence et au nombre d’extinctions.  

En somme, le D est le seul indice dont la valeur est indépendante des paramètres liés à l’arbre 

phylogénétique et aux extinctions. Bien qu’attribuer une relation exclusive entre une composante 

principale et un paramètre ne soit pas possible dans ce type d’étude, il semble que les autres indices 

soient tous plus ou moins sensibles à la prévalence et dans une moindre mesure à la forme de l’arbre. 

Ces deux paramètres, et particulièrement la prévalence, ont des valeurs très variables dans nos jeux de 

données. La valeur des indices I de Moran, R²mtl et R²sel ne peut donc pas être comparée entre jeux de 

données différents ni être utilisée comme une indication de la force du signal phylogénétique. 

Tableau 3 : Coefficients des régressions multiples (Coef) et valeurs p associées (p-value). Pour chaque indice, le R² 
est indiqué ainsi que l’ordonnée à l’origine des modèles linéaires avec leur probabilité associée. Les rectangles 
verts indiquent les résultats significatifs. 

Indices 

D 
R²= 0.002 pval=0.363 

I 
R²= 0.004  pval=0.011 

R²mtl 
R²=0.354  pval=0.000 

R²sel 
R²= 0.011 pval=0.000 

Coef p-value Coef p-value Coef p-value Coef p-value 

Ordonnée 
à l’origine 

306.19 0.363 5.490 0.011 146.428 0.000 1041.691 0.000 

PC1 -1.154 0.875 1.630 0.052 -45.836 1.000 0.196 0.423 

PC2 0.013 0.497 -1.267 0.898 15.424 0.000 -2.809 0.997 

PC3 -0.545 0.705 -1.350 0.913 -0.657 0.746 4.142 0.000 

PC4 -0.219 0.586 -0.438 0.670 2.426 0.007 -4.366 1.000 

PC5 1.061 0.144 -2.655 0.996 18.246 0.000 0.821 0.206 

PC6 -1.757 0.962 1.795 0.036 -0.325 0.626 2.798 0.003 

PC7 1.329 0.091 -1.280 0.899 -7.741 1.000 -1.878 0.970 
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CHAPITRE 3 : 

APPLICATION SUR LES BASES DE 
DONNEES DU CARIXIEN ET DU 
PLIENSBACHIEN -TOARCIEN 
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I. Introduction 

Ce chapitre est consacré à l’analyse des bases de données du Carixien et du Pliensbachien-

Toarcien. Dans la première partie, la distribution phylogénétique des extinctions des ammonites du 

Carixien et du Pliensbachien-Toarcien est explorée avec l’ensemble des indices statistiques 

précédemment décrits. Le I de Moran et le φ de Pearson sont ensuite appliqués sur une hypothèse 

taxinomique pour déterminer quels résultats sur la distribution phylogénétique des extinctions peuvent 

être obtenus avec ce type d’analyse. La partie suivante analyse l’effet potentiel des espèces utilisées en 

biostratigraphie sur la distribution phylogénétique des extinctions. La troisième partie explore 

l’influence des durées de vie des espèces sur le groupement phylogénétique des extinctions et 

notamment le rôle éventuel des espèces d’ammonites qui ne présentent aucune extinctions durant la 

période du Carixien. Enfin dans une dernière partie, la répartition géographique des ammonites du 

Carixien est étudiée dans une perspective phylogénétique. 

II. Distribution phylogénétique des extinctions : application 

sur les bases de données du Carixien et du Pliensbachien-

Toarcien 

A. Application des indices statistiques : méthodes 

Les indices proposés dans les sections précédentes sont appliqués aux données de la base du 

Carixien et à celles de la base du Pliensbachien-Toarcien. Le but de ces analyses est de déterminer s’il 

existe un groupement phylogénétique significatif des extinctions des ammonites et de suivre 

l’évolution temporelle de ce signal. La base de données du Carixien permet d’observer les 

groupements phylogénétique d’extinctions durant un intervalle caractérisé par un taux d’extinction de 

fond («background extinction», sensus Raup & Sepkoski 1982, Jablonski 1986, 2001) tandis que celle 

du Pliensbachien -Toarcien permet de couvrir une crise d’extinction de second ordre (Sepkoski 1986, 

Hallam 1986, 1987, Little & Benton 1995, Aberhan & Fürsich 2000, Macchioni & Cecca 2002, Cecca 

& Macchioni, 2004, Dera et al.2009, 2010). L’étude de la distribution phylogénétique des extinctions 

sur la base du Carixien a fait l’objet d’une publication dans la revue Plos ONE en 2010. L’article est 

disponible en fin de chapitre. L’analyse effectuée ici est complémentaire de celle de l’article, elle 

apporte notamment des résultats pour l’ensemble du Carixien.  

Les indices statistiques sont donc calculés pour l’ensemble du Carixien, puis pour l’intervalle 

Pliensbachien – Toarcien. Ces indices sont ensuite appliqués aux données de chaque zone et sous-zone 

pour les deux bases de données. Cette approche permet de déterminer les variations (ou le maintien) 

des groupements phylogénétiques des extinctions à diverses échelles temporelles. L’étude des 

extinctions est complétée par l’étude des survies, c’est-à-dire de la distribution phylogénétique des 
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espèces qui, contrairement aux espèces éteintes, passent dans la zone ou la sous-zone suivante (figure 

8). Cette étude est très similaire à celle des extinctions, les survies sont simplement codées par 1 et les 

extinctions par 0 dans vecteurs (voir figure 8B). Pour rappel, seul l’indice φ de Pearson utilisé en 

corrélogramme permet de distinguer les extinctions et les survies (figure 12). Les autres indices ne 

testent que la présence d’un signal phylogénétique incluant à la fois les survies et les extinctions. Le φ 

de Pearson permet donc de déterminer si le signal phylogénétique observé est dû à un groupement 

phylogénétique des espèces éteintes, survivantes, ou les deux. L’ensemble des phylogénies utilisées 

pour ces analyses sont disponible en annexe 3. 

Les valeurs et la significativité des indices sont calculées avec les programmes 

« Phi_Mor_correlo.r » et « calDIR.r » disponibles en annexe 7 et fonctionnant avec le logiciel R (R 

Development Core Team). Le premier calcule les deux indices utilisés en corrélogramme (φ de 

Pearson et I de Moran). L’utilisation de ce programme nécessite de coder les arbres phylogénétiques et 

les vecteurs d’extinction dans une matrice pour chaque intervalle. Ce type de matrice est généré avec 

un programme nommé « Cal_correlo.r » lui aussi disponible en annexe 7. Le second programme 

permet de calculer l’ensemble des indices dits globaux (I de Moran, D et R²mtl et R²sel). La 

significativité des indices est testée avec 1000 permutations des extinctions.  

B. Résultats 

1. Application à la base de données du Carixien 

Durant le Carixien, aucun événement majeur n’est observé au niveau des extinctions, bien que 

le nombre d’espèces diminue au cours de la sous-zone à Davoei, notamment dans la province 

méditerranéenne (Dommergues et al. 2009). L’extinction n’est pas la seule cause de diminution de 

richesse car le nombre d’apparition tend lui aussi à diminuer dans cet intervalle (figure 42). Parmi les 
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Figure 42 : Richesse spécifique et pourcentages d’extinction et d’apparition d’espèces 
pour les ammonites du Carixien. 
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214 espèces d’ammonites, 200 ont disparu durant le Carixien, soit plus de 90% des espèces. Mais la 

prévalence des extinctions pour chaque zone et sous-zone est très variable : de 13% dans la sous-zone 

à Masseanum jusqu’à 59% dans la sous-zone à Luridum (tableau 4). La résolution de la phylogénie 

(nombre de nœuds de la phylogénie/nombre de nœuds si l’arbre était entièrement résolu) est 

relativement proche pour toutes les zones et sous-zones, variant de 54% pour la sous-zone à 

Masseanum jusqu’à 71% pour la sous-zone à Capricornus (tableau 4). 

Tableau 4 : Statistiques descriptives des jeux de données pour les 3 zones (Jamesoni, Ibex, Davoei) et les 10 
sous-zones du Carixien (Tay : Taylori, Pol : Polymorphus, Bre : Brevispina, Jam : Jamesoni, Mas : Masseanum, 
Val : Valdani, Lur : Luridum, Mac : Maculatum, Cap : Capriconus, Fig : Figulinum).  

 

Tableau 5 : Valeurs des indices globaux (I de Moran, D, R²mtl et R²sel) appliqués aux ammonites pour 
l’ensemble du Carixien. Pour chaque indice, la probabilité associée (pvalue) obtenue après 1000 permutations 
des extinctions est donnée (Ho= distribution aléatoire des espèces éteintes dans la phylogénie).  

 

Bien que les extinctions concernent la quasi-totalité des espèces, tous les indices globaux (I, D, 

R²mtl et R²sel) indiquent une distribution non aléatoire des extinctions (tableau 5). Le corrélogramme 

pour le φ de Pearson montre que la distribution des extinctions et des survies est significativement 

différente de l’aléatoire pour la majorité des niveaux phylogénétiques (du niveau 7 au niveau 15, 

figure 43). Pour les niveaux superficiels (1 à 6), ce sont majoritairement les survies qui sont 

significativement groupées tandis que pour les niveaux profonds (17 à 22), ce sont uniquement les 

extinctions qui présentent un signal phylogénétique significatif (figure 43). Sur le corrélogramme du I 

de Moran, le signal phylogénétique est significativement différent de l’aléatoire pour tous les niveaux 

phylogénétiques et la diminution de la valeur de l’indice est progressive (figure 43).  

Zones Sous-zones Nombre 
d'espèces 

Nombre 
d'extinctions Prévalence Résolution I de 

Colless Profondeur Nombre de 
Nœuds 

Jamesoni  132 91 69% 56% 0.761 15 74 
 
 
 
 

Tay 77 30 39% 63% 0.750 11 48 
Pol 70 14 20% 55% 0.829 11 38 
Bre 67 21 31% 67% 0.807 15 44 
Jam 67 26 39% 65% 0.749 12 43 

Ibex  103 79 77% 58% 0.713 13 59 
 
 
 

Mas 60 8 13% 54% 0.705 10 32 
Val 84 37 44% 60% 0.690 12 50 
Lur 58 34 59% 63% 0.674 12 36 

Davoei  44 30 68% 70% 0.687 15 30 
 
 
 

Mac 33 9 27% 69% 0.531 10 22 
Cap 35 5 14% 71% 0.586 12 24 
Fig 30 16 53% 66% 0.470 9 19 

Indices I de Moran D R²mtl R²sel 
Valeur de 
l’indice 0.07 0.142 0.355 0.982 

pvalue <0.001 <0.001 <0.001 <0.001 
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A l’échelle de la zone, les indices I de Moran, D et R²mtl indiquent une distribution 

phylogénétique des extinctions significativement différente de l’aléatoire pour les 3 zones (Jamesoni, 

Ibex et Davoei, figure 44A, B et C). Les valeurs de D montrent également que le groupement 

phylogénétique est le plus fort dans le zone à Davoei (D = -0,85) et est plus faible dans la zone à Ibex 

(D = 0,14, figure 44B). Les valeurs du I de Moran et du R²mtl ne sont pas standardisées mais donnent 

la même tendance que le D (figure 4A et C). L’indice R²sel fournit un résultat différent pour la zone à 

Davoei. En effet, la valeur de cet indice ne permet pas de distinguer la distribution phylogénétique des 

extinctions d’une distribution aléatoire pour cette zone.  

A l’échelle de la sous-zone, les résultats diffèrent entre les indices. Pour le I de Moran, 

l’ensemble des sous-zones présente une distribution phylogénétique significativement groupée des 

extinctions et des survies. Pour le D, seules les extinctions de la sous-zone à Capricornus ont une 

distribution phylogénétique aléatoire. Cependant, le faible pourcentage d'extinction (14%, tableau 4) 

dans cet intervalle de temps pourrait être responsable de l'absence de significativité. Pour l’indice 

R²mtl les extinctions ont une distribution phylogénétique non distinguable de l’aléatoire dans les sous-

zones à Masseanum et à Luridum (figure 44C). La présence d’un résultat non significatif dans la sous-

zone à Masseanum peut être la conséquence d’un pourcentage d’extinctions faible (13%, tableau 4). 

La valeur de l’indice R²mtl pour la sous-zone à Luridum est la plus faible des trois sous-zones de la 

zone à Davoei alors qu’elle est la plus forte pour le I de Moran et de D (figure 44C). Globalement, les 

valeurs de ces trois indices pour les autres sous-zones varient exactement dans le même sens. 

Figure 43 : Corrélogrammes du φ de Pearson (à gauche) et du I de Moran (à droite) pour toute la période du 
Carixien. Les figurés pleins indiquent les résultats significatifs. Pour le corrélogramme du φ de Pearson, les 
extinctions (triangles) et les survies (carrés) sont représentées sur le même graphique.   
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Le R²sel se différencie des autres indices dans la mesure où ses valeurs ne diffèrent pas d’une 

distribution phylogénétique aléatoire des extinctions dans la majorité des sous-zones (figure 44D). 

Seules les valeurs obtenues pour les deux premières sous-zones du Carixien (Taylori et Polymorphus) 

et pour la dernière zone (Figulinum) sont significatives. Il est intéressant de noter que, malgré les 

nombreuses différences dans la significativité des résultats entre cet indice et les trois autres, la 

variation de la valeur de l’indice dans les sous-zones successives n’est différente que pour les sous-

zones à Brevispina et à Luridum. En outre, le résultat significatif obtenu pour la sous-zone à 

Figulinum est similaire à celui obtenu pour les trois autres indices c’est-à-dire une augmentation de la 

force du signal phylogénétique par rapport à la sous-zone précédente (Capricornus).La figure 44 

permet de comparer les résultats obtenus à deux échelles de temps différentes, notamment avec 

l’indice D qui est standardisé. Ainsi, les valeurs de D pour les zones à Jamesoni et à Davoei ne 

reflètent pas celles de leurs sous-zones respectives, ce qui suggère que la force du signal 

phylogénétique ne peut être déduite ni extrapolée d'une échelle temporelle à une autre. 

Figure 44 : Valeurs et significativités des indices globaux (I de Moran, D, R²mlt et R²sel) pour les zones et sous 
zones du Carixien. Les rectangles bleus indiquent le résultat à l’échelle de la zone et les triangles à l’échelle de 
la sous-zone. Les figurés pleins indiquent un résultat significatif, c’est-à-dire une distribution phylogénétique 
des extinctions différente de l’aléatoire.  
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Figure 45 : Corrélogrammes du φ de Pearson (A, C et E) et du I de Moran (B, D et F) pour les 3 zones du Carixien 
(Jamesoni : E et F, Ibex : C et D et Davoei : A et B). Pour tous les corrélogrammes les figurés pleins signalent les 
résultats significatifs. Les résultats pour les extinctions (triangles) et les survies (carrés) sont représentés pour le 
φ de Pearson. Pour le I de Moran, le trait continu marque la limite supérieure du modèle nul.  
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Les corrélogrammes du φ de Pearson montrent que les résultats obtenus pour les extinctions et 

les survies ne sont ni identiques ni symétriques (figure 45A, C et E). Dans chaque zone, les extinctions 

sont phylogénétiquement groupées de manière significative pour presque tous les niveaux 

phylogénétiques, à l'exception des niveaux proches des feuilles de l'arbre (niveaux 1 à 3). Pour ces 

niveaux superficiels, seules les survies ont une distribution phylogénétique significativement groupée 

(figure 45A, C et E). On observe une augmentation nette pour les extinctions (et une diminution pour 

les survies) de la valeur de l’indice pour un niveau phylogénétique moyen (niveau 7 pour Jamesoni et 

6 pour Ibex, figure 45E et C) ou profond (niveau 11 pour Davoei, figure 45A).  

Les corrélogrammes du I de Moran montrent que le signal phylogénétique est significatif à 

tous les niveaux phylogénétiques et pour toutes les zones (figure 45B, D et E). Cependant, la forme 

des corrélogrammes du I de Moran diffère entre les trois zones. Les corrélogrammes pour les zones à 

Jamesoni et Davoei indiquent une augmentation marquée de la valeur de l’indice pour les niveaux 

phylogénétiques moyens (du niveau 4 au niveau 9, figure 45 B et F). Ce motif particulier correspond 

aux groupements phylogénétiques significatifs à la fois pour les extinctions et les survies que l’on peut 

observer sur les corrélogrammes du φ de Pearson (Jamesoni : niveau 5 à 7 et Davoei : niveau 3 à 8, 

figure 45 A et E). Dans la zone à Ibex, un seul niveau phylogénétique présente une distribution 

significativement groupée des extinctions et des survies (niveau 6, figure 45 C), et le corrélogramme 

correspondant à une décroissance concave. 

Les corrélogrammes pour les sous-zones peuvent être divisés en quatre types (figure 46).  

(1) La distribution phylogénétique des extinctions est significativement groupée pour la 

majorité des niveaux phylogénétiques mais la distribution des survies est non significative pour une 

majorité ou tous les niveaux phylogénétiques (sous-zones à Polymorphus, Brevispina, Masseanum, 

Valdani et Maculatum, figure 46). Dans ce cas, le signal significatif donné par un ou plusieurs des 

indices globaux (I de Moran, D, R²mtl et R²sel, voir figure 3) est bien un groupement phylogénétique 

des extinctions. 

(2) La distribution phylogénétique des extinctions et/ou des survies est significativement 

groupée pour une minorité de niveau phylogénétique (Taylori, Jamesoni et Capricornus, figure 46). Le 

signal phylogénétique global ne peut être observé que sur un ou quelques niveaux phylogénétiques 

particuliers, la force du signal donnée par la valeur de l’indice D est relativement faible (figure 44B).  

(3) La distribution phylogénétique des extinctions n’est pas distinguable de l’aléatoire pour 

tous les niveaux phylogénétiques, seule la distribution des survies est significativement groupée pour 

une minorité de niveaux phylogénétiques. C’est le cas de la sous-zone à Luridum. Dans ce cas, le 

signal phylogénétique global mesuré par le I de Moran et le D correspond à un groupement 

phylogénétique significatif des survies et la force du signal est faible (figure 44A et B). Pour rappel, le 

résultat du R²mtl (et du R²sel) est non significatif pour cette sous-zones (figure 44C et D). 

(4) le dernier type de résultats concerne uniquement la sous-zone à Figulinum pour laquelle la 

distribution phylogénétique des extinctions et celle des survies sont significativement groupées pour la 
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majorité des niveaux phylogénétiques. Pour cette sous-zone, le signal global mesure donc à la fois un 

groupement phylogénétique des extinctions et des survies et il se traduit par le signal phylogénétique 

significatif le plus fort parmi les valeurs des indices globaux (figure 44).  

Les corrélogrammes du I de Moran sont généralement cohérent avec les résultats obtenus avec 

les indices I de Moran global, D et R²mtl (voir la figure 44A, B et C). En effet, les corrélogrammes 

pour lesquels tous -ou quasiment tous- les niveaux phylogénétiques ont un résultat significatif 

correspondent aux sous-zones pour lesquelles les valeurs des indices globaux sont les plus élevées 

(Brevispina, Valdani, Maculatum, Figulinum, figure 46). A l’inverse les corrélogrammes avec une 

minorité de niveaux phylogénétiques ayant un résultat significatif correspondent aux sous-zones dont 

la force du signal est plutôt faible. La sous-zone à Masseanum est une exception : les indices I de 

Moran et D ont des valeurs significatives et fortes relativement aux autres sous-zones, alors que 

l’indice R²mtl livre un signal phylogénétique non significatif et faible. En somme, les corrélogrammes 

et les indices I de Moran, D et R²mtl semblent cohérents mais la comparaison avec l’indice R²sel est 

délicate.
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Figure 46 : Corrélogrammes du φ de Pearson et du I de Moran pour les 10 sous-zones du Carixien. Pour tous les 
corrélogrammes, les figurés pleins signalent les résultats significatifs. Pour le φ de Pearson, les résultats pour 
les extinctions (triangles) et les survies (carrés) sont représentés sur le même graphique. Pour le I de Moran, le 
trait continu indique la limite supérieure du modèle nul.  
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2. Application à la base de donnée du Toarcien-

Pliensbachien 

Les indices globaux (I, D, R²mtl, R²sel, tableau 6) montrent que la distribution phylogénétique 

des extinctions est significativement groupée au cours de l’intervalle Pliensbachien-Toarcien 

Cependant, sachant que 96% des espèces ayant vécu durant cet intervalle ont disparu, le signal détecté 

à cette échelle ne peut pas être considéré uniquement comme un groupement phylogénétique des 

extinctions. 

Indices I de Moran D R²mtl R²sel 
Valeur de 
l’indice 

0.02 0.51 0.05 0.91 

p-value <0.001 <0.001 0.008 0.02 
Tableau 6 : Résultats des indices globaux (I de Moran, D, R²mtl et R²sel) pour tout l’intervalle Pliensbachien -
Toarcien. Pour chaque indice, la valeur et la probabilité associée (p-value) obtenue après 1000 permutations 
sont données. 

En effet, le corrélogramme du I de Moran confirme la présence d’un signal phylogénétique significatif 

mais le φ de Pearson montre que ce groupement phylogénétique est le fait des survies (figure 47) à 

l’exception du premier niveau. Les deux corrélogrammes ne montrent pas de signal significatif pour 

les niveaux phylogénétiques les plus profonds. 

De la même façon, 96% des espèces du Pliensbachien se sont éteintes avant la fin de l’étage. 

Pour cet intervalle, le R²sel est le seul indice qui ne détecte pas de groupement phylogénétique 

significatif pour les extinctions (tableau 7). Le corrélogramme du φ de Pearson pour le Pliensbachien 

indique que le signal phylogénétique est un groupement phylogénétique des survies pour la majorité 

des niveaux (niveaux 1 à 23, figure 48). Un signal phylogénétique des extinctions est néanmoins 

Figure 47 : Corrélogrammes du φ de Pearson (à gauche) et du I de Moran (à droite) pour tout le Pliensbachien et 
le Toarcien. Les figurés pleins indiquent les résultats significatifs. Pour le φ de Pearson, les résultats pour les 
extinctions (triangles) et pour les survies (carrés) sont figurés sur le même graphique. Pour le I de Moran le trait 
continu représente la limite supérieure du model nul. 
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observé pour les niveaux profonds (24 à 28, figure 48), mais la robustesse du modèle nul pour ces 

niveaux est à considérer avec précaution (Legendre & Legendre 1998). 

Etage Pliensbachien Toarcien 

Indices I de 
Moran D R²mtl R²sel I de 

Moran D R²mtl R²sel 

Valeur 
de 

l’indice 
0.02 0.55 0.06 0.90 0.02 0.63 0.02 0.91 

p-value <0.001 <0.001 0.008 0.148 0.002 0.009 0.82 0.008 
Tableau 7 : Résultats des indices globaux (I de Moran, D, R²mtl et R²sel) pour l’intervalle Pliensbachien - 
Toarcien. Pour chaque indice, les valeurs et les probabilités associées (p-value) obtenues après 1000 
permutations sont données. 

Pour la partie du Toarcien couverte par notre étude (de la zone Tenuicostatum jusqu’à la zone 

à Bifrons), le taux d’extinction est de 88%. Un groupement phylogénétique significatif est détecté par 

tous les indices globaux sauf le R²mtl (tableau7). Les corrélogrammes du φ de Pearson et du I de 

Moran pour cet intervalle marquent un groupement phylogénétique très superficiel des extinctions ou 

des survies (figure 48). Le signal entre l’intervalle du Pliensbachien et du Toarcien est donc différent, 

bien que le Toarcien ne soit pas traité dans sa totalité. La valeur du D pour ces deux intervalles est 

relativement faible en relation avec leurs taux respectifs d’extinction (96% et 88%). 

Figure 48 : Corrélogrammes du φ de Pearson et du I de Moran pour le Pliensbachien et le Toarcien. Les figurés 
pleins indiquent les résultats significatifs. Pour le φ de Pearson, les résultats pour les extinctions (triangles) et 
pour les survies (carrés) sont figurés sur le même graphique. Pour le I de Moran le trait continu représente le 
model nul. 
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Le I de Moran indique un groupement phylogénétique significatif pour toutes les zones (figure 

49). La valeur du D est également significative pour toutes les zones sauf pour la zone à 

Tenuicostatum. Le R²mtl est également non significatif pour la zone à Tenuicostatum et également 

pour la zone à Bifrons. Enfin, le R²sel est significatif uniquement pour les zones à Jamesoni, Davoei et 

Serpentinum.  

A l’échelle des sous-zones, la valeur du I de Moran est non significative pour les sous-zones à 

Luridum et Semicelatum (figure 49). Ces deux sous-zones ont également des valeurs non 

significatives pour le D et le R²mtl, avec en plus la sous-zone à Falciferum pour le premier et les sous-

zones à Maculatum, Capricornus, Sublevisioni et Bifrons pour le second. Le R²sel est, comme dans les 

autres analyses, non significatif pour la majorité des sous-zones à l’exception des sous-zones à Taylori 

et à Jamesoni (figure 49). 

Figure 49 : Résultats pour les différents indices globaux (I de Moran, D, R²mlt et R²sel) pour les zones et sous 
zones du Pliensbachien et du Toarcien. Les rectangles bleus indiquent le résultat à l’échelle de la zone et les 
triangles à l’échelle de la sous-zone. Les figurés pleins indiquent un résultat significatif, c’est-à-dire une 
distribution phylogénétique différente de l’aléatoire.  
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 Bien que les résultats des indices globaux 

ne soient pas systématiquement cohérents, leur 

comparaison avec les corrélogrammes permet de 

dresser plusieurs constats. En effet, les 

corrélogrammes sont intéressants car il montre les 

patterns phylogénétiques successifs dans les zones 

et les sous zones (figures 50, 51 et 52). A 

l’échelle de la zone, on remarque un signal 

phylogénétique significatif pour les zones à 

Jamesoni, Ibex, Davoei et Margaritatus (figure 

50). Les résultats des corrélogrammes pour le φ 

de Pearson confirment que ce groupement 

phylogénétique est avant tout un groupement 

phylogénétique des extinctions. Le signal 

phylogénétique est moins marqué sur les 

corrélogrammes de la zone à Spinatum et aucun 

niveau phylogénétique n’est significatif pour la 

zone à Tenuicostatum tant pour le φ de Pearson 

que pour le I de Moran (figure 50). Ce résultat 

confirme l’absence d’un signal phylogénétique 

significatif que les indices D, R²mtl et R²sel 

avaient aussi mis en évidence pour cette zone 

(figure 49). 

Pour la zone à Serpentinum, le corrélogramme du 

I de Moran est significatif pour tous les niveaux 

phylogénétiques à l’exception du dernier (figure 

50). Cependant, le corrélogrammes du φ de 

Pearson montre que le groupement 

phylogénétique des extinctions est anecdotique 

(uniquement 2 niveaux significatifs). Pour la zone 

à Bifrons, le signal phylogénétique significatif est 

également absent même si le corrélogrammes du 

φ de Pearson indique des niveaux superficiels 

groupés pour les extinctions puis pour les survies. 
A l’échelle des sous-zones, le 

corrélogramme pour le φ de Pearson montrent que 
Figure 50 : Corrélogrammes du φ de Pearson et du I 
de Moran pour les zones du Pliensbachien et du 
Toarcien. Les figurés suivent les mêmes conventions 
que pour la figure 48. 
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le signal phylogénétique, quand il est significatif, est principalement un groupement phylogénétique 

des extinctions pour toutes les sous-zones. Les sous-zones à Luridum et Semicelatum n’ont aucun 

niveau phylogénétique significatif ni pour les extinctions ni pour les survies (voir aussi figure 49 pour 

les indices globaux). Les extinctions de la sous zone à Taylori présentent une distribution 

phylogénétique groupée mais ce signal est se perd après la sous-zone à Polymorphus. En effet, pour 

cette sous-zone, les corrélogrammes du I de Moran et du φ de Pearson présentent peu de niveaux 

phylogénétiques significatifs et ceux qui le sont correspondent à des niveaux superficiels (figure 51 et 

52). Les indices globaux R²mtl et R²sel sont moins sensibles à ce type de groupement phylogénétique 

et sont effectivement non significatifs pour cette sous-zone. Le signal phylogénétique est ensuite 

significatif de la sous-zone à Brevispina jusqu’à la sous-zone à Valdani, puis la significativité se perd 

à nouveau dans la sous-zone à Luridum (figures 51 et 52). Le corrélogramme du φ de Pearson indique 

que les extinctions et/ou les survies pour les sous-zones à Maculatum et à Capricornus ne sont 

significativement groupées que pour les niveaux superficiels (figures 51 et 52). On retrouve des 

extinctions phylogénétiquement groupées pour les sous-zones allant de Figulinum à Paltus. Pour les 

dernières sous-zones, seules la sous-zone à Elegantinum présente un groupement phylogénétique 

significatif des extinctions (figure 51). 

L’analyse de la distribution des extinctions et des survies pour l’intervalle du Pliensbachien et 

du Toarcien présente donc plusieurs résultats intéressants et notamment la disparition du signal 

phylogénétique durant la sous-zone à Semicelatum durant laquelle on assiste à une crise d’extinctions 

de second ordre. L’absence de signal est également visible au niveau de la zone correspondante 

(Tenuicostatum). Globalement le signal phylogénétique est très variable tant au niveau de sa force que 

de sa profondeur. Cette variation est particulièrement marquée au niveau des sous-zones. Au niveau 

des zones, il semble que le signal phylogénétique soit globalement plus fort de la zone à Jamesoni 

jusqu’à la fin de la zone à Davoei, il est moins prononcé dans les zones suivantes.  
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Figure 51 : Corrélogrammes du φ de Pearson pour les sous-zones du Pliensbachien et du Toarcien. 
Les figurés pleins indiquent les résultats significatifs. Les résultats pour les extinctions (triangles) et 
pour les survies (carrés) sont présentés sur le même graphique.  
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Figure 52 : Corrélogrammes du I de Moran pour les sous-zones du Pliensbachien et du 
Toarcien. Les figurés pleins indiquent les résultats significatifs. La ligne continue 
représente les valeurs supérieures du modèle nul. 
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III. Application des indices statistiques sur une hypothèse 

taxinomique 

A. Description de l’hypothèse taxinomique 

En l’absence d’hypothèse phylogénétique, il est également possible d’utiliser la hiérarchie 

taxinomique comme proxy des relations de parenté. Cette approche, défendue notamment par Crozier 

et al (2005), répond à un problème pratique et semble robuste (voir aussi Gittleman et Kot 1990, Roy 

et al. 2009, Lockwood et al. 2010). La proximité phylogénétique est alors simplement codée par 1 

pour les espèces appartenant au même groupe taxinomique et 0 pour les autres. Les inconvénients de 

cette méthode sont que tous les taxons d’un même clade sont considérés comme égaux et que les liens 

de parentés entre les clades supérieurs ne sont pas pris en compte. De plus il existe un risque de 

conserver des groupes dont la monophylie n’est pas établie. 

Nous proposons, uniquement pour la base du Carixien, d’utiliser l’hypothèse phylogénétique 

pour obtenir une taxinomie reflétant les principaux groupes reconnus dans la littérature. Néanmoins la 

révision taxinomique des espèces effectuée pour la construction des bases de données et de la 

phylogénie est conservée. Cette analyse nous permettra d’explorer quelle pourrait être la perte 

d’information due à l’utilisation d’une hypothèse taxinomique à la place d’une hypothèse 

phylogénétique. 

Trois niveaux taxinomiques principaux peuvent être déduits de notre hypothèse 

phylogénétique (tableau 8). Au sein des Psiloceratida, deux espèces ne sont classées ni dans un genre 

ni dans une famille, leur niveau taxinomique est alors désigné par le terme « incertae_sedis ». Au sein 

des Eoderoceratoidea, plusieurs espèces peuvent être regroupées dans un même groupe du 1er niveau 

taxinomique mais ces groupes ne peuvent pas être désignés par un nom reconnu dans la littérature, ils 

sont alors indiqués par le terme « NI ». Ces clades regroupent généralement deux ou trois espèces, 

phylogénétiquement proches, mais ne pouvant pas être associées aux espèces des autres groupes de 

même niveau.  

Les données d’extinction de chaque espèce sont utilisées pour déterminer s’il existe un 

groupement des extinctions à chaque niveau taxinomique. Pour tester statistiquement les éventuels 

groupements taxinomiques, on applique aux données les deux indices utilisés en corrélogramme : le I 

de Moran (Lockwood et al. 2010) ainsi que le φ de Pearson. Ces indices sont calculés pour les 3 zones 

et les 10 sous zones du Carixien. 
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 Niveau 3 Niveau 2 Niveau 1 

Phylloceratida 
 

Phylloceratida 
Juraphyllitidae 
Phylloceratidae 

Aequilobida 
 

Aequilobida Sinuiceratidae 

Psiloceratida 
 

Incerta_sedis_1 Incerta_sedis_1 
Incerta_sedis_2 Incerta_sedis_2 
Phricodoceratidae Phricodoceratidae 

Arietitoidea Oxynoticeratidae 
Harpoceratinae 

Analytoceratoidea Holcolytoceratidae 
Galaticeratinae 

Lytoceratoidea Lytoceratoidea 

Eoderoceratoidea 

NI1 
NI2 
NI3 
NI4 
Dubariceratidae 
Coeloceratidae 
Tropidoceratidae 
Polymorphitidae 
Furlitidae 
Epideroceratidae 
Eoderoceratidae 
Liparoceratidae 
Paramicroderoceratinae 
Villania 
Foetterliceras 

Tableau 8 : Répartition des différents taxons des ammonites du Carixien dans 3 niveaux taxinomiques. 

 

B. Résultats 

Les corrélogrammes obtenus avec le φ de Pearson suggèrent que ce sont essentiellement les 

extinctions qui sont significativement groupées pour les 3 zones (figure 53). Les survies sont 

généralement distribuées aléatoirement dans les groupes taxinomiques à l’exception du niveau 

taxinomique le moins profond (niveau 1) dans la zone à Jamesoni (figure 53). Pour chaque zone, les 

résultats du I de Moran sont tous significatifs. On peut cependant noter que la forme des 

corrélogrammes diffère entre les 3 zones. Les courbes des zones à Jamesoni et Davoei ont un profil 

convexe tandis que celui de la zone à Ibex est concave (figure 53).  

Les résultats pour les sous-zones ont des profils plus variés que ceux obtenus au niveau de la 

zone (figure 54). Le I de Moran montre que les deux premiers niveaux présentent un signal 

taxinomique significatif dans la majorité des sous-zones. Au contraire, au niveau le plus profond, les 

résultats sont majoritairement non significatifs (Taylori, Polymophus, Jamesoni, Masseanum, 

Luridum, Maculatum, Capricornus, figure 54). Quatre sous-zones présentent un profil particulier. 

Dans les sous-zones à Brevispina, Valdani et Figulinum, les 3 niveaux taxinomiques ont un signal 
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significatif. Au contraire la sous-zone à Luridum montre une distribution aléatoire pour tous les 

niveaux taxinomiques. 

Les résultats obtenus avec le φ de Pearson montrent que tous les niveaux taxinomiques des 

sous-zones à Brevispina, Valdani et Figulinum présentent des extinctions significativement groupées. 

Les sous-zones à Polymorphus, Masseanum et Capricornus présentent des extinctions groupées pour 

les deux premiers niveaux alors que les sous-zones à Taylori et Maculatum montrent des extinctions 

groupées pour les deux niveaux les plus profonds. Seule la sous-zone à Jamesoni est caractérisée par 

des extinctions significativement groupées pour un seul niveau taxinomique (niveau 2). En accord 

avec les résultats du I de Moran, le φ de Pearson ne détecte aucun signal significatif pour les 

extinctions de la sous-zone à Luridum, et cela pour les trois niveaux taxinomiques étudiés ici. À 

l’exception de cette sous-zone, toutes les 

autres sont caractérisées par des extinctions 

significativement groupées au niveau 

taxinomique d’ordre 2. Les corrélogrammes 

du φ de Pearson pour les survies et les 

extinctions révèlent que ces dernières sont 

responsables du signal taxinomique détecté 

avec les corrélogrammes du I de Moran 

(figure 54). Pour la sous-zone à Taylori, le 

pattern observé est miroir entre les extinctions 

et les survies : lorsque l’un est significatif 

l’autre ne l’est pas. On peut au contraire 

observer des patterns identiques pour les 

extinctions et les survies, soit tous les deux 

significatif (par exemple les deux premiers 

niveaux de Figulinum, figure 54) ou tous les 

deux non significatifs (par exemple la sous-

zone à Luridum, figure 54). Le cas des 

premiers niveaux taxinomique des sous-zones 

à Taylori et Jamesoni est particulièrement 

intéressant puisqu’ils sont les seuls à montrer 

une distribution non distinguable de l’aléatoire 

pour les extinctions et une distribution des 

survies significativement groupée. (figure 54). 

Figure 53 : corrélogrammes du φ de Pearson et du I de 
Moran pour chaque zone du Carixien.  Les figurés pleins 
représentent les résultats significatifs. Pour les 
corrélogrammes du φ de Pearson, les triangles 
représentent la distribution des extinctions et les carrés 
celle des survies. Pour le I de Moran,  la ligne pleine 
représente les valeurs supérieures du modèle nul 
obtenu après 1000 permutations.  
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Figure 54 : Corrélogrammes du φ de Pearson et du I de Moran  pour chaque sous-zone du Carixien pour les 
trois niveaux taxinomiques. Les figurés pleins représentent les résultats significatifs. Pour les corrélogrammes 
du φ de Pearson, les triangles représentent la distribution des extinctions et les carrés celle des survies. Pour le 
I de Moran, la ligne pleine représente la limite supérieure du modèle nul obtenu après 1000 permutations. 
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Cette analyse de la distribution phylogénétique des extinctions basée sur une hypothèse 

taxinomique met en évidence un signal phylogénétique significatif pour la distribution des extinctions 

et des survies au cours du Carixien. Les corrélogrammes du φ de Pearson permettent de conclure que 

ce signal peut être considéré dans la majorité des cas comme une distribution phylogénétique groupée 

des extinctions. Ce phénomène concerne essentiellement le niveau taxinomique d’ordre 2 qui pourrait 

correspondre essentiellement au niveau de la famille. La sous-zone à Luridum est la seule à avoir une 

distribution phylogénétique aléatoire pour les extinctions et les survies à tous les niveaux 

phylogénétiques.  

A l’instar de l’hypothèse phylogénétique étudiée dans les sections précédentes, l’hypothèse 

taxinomique simple employée ici révèle un groupement phylogénétique conservé des extinctions pour 

la majorité des zones et des sous-zones du Carixien. Une approche taxinomique présente l’avantage 

d’obtenir des résultats relativement simples en réduisant le nombre de niveaux taxinomiques. Cette 

analyse met également en évidence qu’il est possible d’obtenir des résultats exploitable par cette 

méthode. Cependant, l’utilisation de la taxinomie ne permet pas le calcul d’un indice global unique 

pour chaque zone et sous-zone. D’une part cela rend difficile la comparaison du signal phylogénétique 

entre différents intervalles de temps et à différentes résolutions temporelles. Ceci est inconvénient 

majeur dans le cadre des études paléontologiques car celles-ci offrent justement l’opportunité 

d’évaluer la pérennité du signal. D’autre part, les indices utilisés ici en corrélogrammes (I de Moran et 

ϕ de Pearson) ne mesurent pas la force du signal phylogénétique comme peut le faire l’indice D. Un 

autre inconvénient est la perte d’information sur les relations phylogénétiques entre les espèces. Cette 

perte d’information est non seulement liée à l’utilisation d’une taxinomie mais également à 

l’utilisation des corrélogrammes. Ceux-ci comparent uniquement la distribution des extinctions entre 

les groupes d’un même niveau phylogénétique mais ne prennent pas en compte la hiérarchisation des 

groupes entre différents groupes phylogénétiques.  

IV. Influence des espèces stratigraphiques sur la 

distribution phylogénétique des extinctions des ammonites 

du Carixien 

A. Espèces indices et pseudo extinction 

La biostratigraphie utilise des fossiles pour établir des biozones, unité fondamentale définie à 

partir de la présence d’une ou plusieurs espèces. L’évolution rapide des ammonites du Jurassique 

inférieur fait de ces dernières d’excellents fossiles biostratigraphiques. Le découpage 

biostratigraphique précis en zones et en sous-zones du Jurassique inférieur est ainsi basé 

fondamentalement sur la succession des faunes d’ammonites (Cariou & Hantzpergue 1997). Dans 

notre étude les biozones et leurs sub-divisions (sous-zones) sont basées sur des espèces d’ammonites 
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dites espèces indices, le FAD (first apparition data) et LAD de l’espèce indice Oistoceras figulinum 

contraint, par exemple, la sous-zone à Figulinum (tableau 9). La présence de ces espèces indices bien 

que peu nombreuses, laisse la possibilité d’un biais dans notre étude des extinctions. En effet, dans 

notre étude nous utilisons les LAD pour définir les extinctions. Si certaines espèces sont utilisées pour 

contraindre le cadre temporel, leur extinction dans les périodes qu’elles datent pourrait être considérée 

comme une pseudo-extinction. En effet, dans ces cas la fin de la zone ou de la sous-zone est contrainte 

par la disparition de l’espèce indice. 

Tableau 9: Liste des espèces d’ammonites biostratigraphiques, c’est-à-dire caractéristiques des zones et des 
sous-zones pour le Carixien d’après Dommergues et al. 1997. Polymorphites polymorphus et Phricodoceras 
taylori bien que caractéristiques des sous-zones auxquelles elles ont données leur nom ne sont pas considérées 
comme des pseudo-extinctions car elles ne s’éteignent pas à la fin de la sous-zone qu’elles caractérisent. 

Nous nous proposons d’étudier ce biais potentiel sur la base de données du Carixien. La 

problématique est de déterminer dans quelle mesure ces espèces indices influencent les résultats de 

l’analyse de la distribution phylogénétique des extinctions. Les espèces indices pouvant être 

considérées comme des pseudo-extinctions sont identifiées et supprimées de notre jeu de données. La 

méthode employée pour mesurer le groupement phylogénétique des extinctions est la même que celle 

utilisée précédemment. Notre jeu de données comporte 214 espèces. Parmi ces espèces, une seule 

espèce indice caractérise chaque zone et sous-zones (Dommergues et al. 1997, tableau 9). Les sous-

zones du Carixien peuvent également être divisées en zonules ou horizons cependant dans le cadre de 

nos analyses cette échelle temporelle n’est jamais utilisée. Pour cette raison les espèces 

biostratigraphiques qui définissent les zonules ne peuvent pas réellement être considérées comme des 

pseudo-extinctions. 

Dans certains cas l’occurrence de l’espèce indice dans le registre fossile s’étend au-delà de la 

zone qu’elle définit. C’est le cas dans le Carixien pour les sous-zones à Taylori et à Polymorphus, dont 

les espèces indices, respectivement Phricodoceras taylori et Polymorphites polymorphus, ne 

s’éteignent pas à la fin de la sous-zone (Dommergues et al. 1997). Dans ces deux cas, la sous-zone se 

termine par la première occurrence de l’espèce indice de la sous-zone suivante. L’extinction de ces 

deux espèces ne peut donc pas être considérée comme des pseudo-extinctions. 

Zones Espèces biostratigraphiques Sous-zones Espèces biostratigraphiques 

Davoei Prodactylioceras davoei 
Figulinum Oistoceras figulinum 

Capricornus Aegoceras capricornus 
Maculatum Aegoceras maculatum 

Ibex Tragophylloceras ibex 
Luridum Beaniceras luridum 
Valdani Acanthopleuroceras valdani 

Masseanum Tropidoceras masseanum 

Jamesoni Uptonia jamesoni 

Jamesoni Uptonia jamesoni 
Brevispina Platypleuroceras brevispina 

Polymorphus Polymorphites polymorphus 
Taylori Phricodoceras taylori 
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Les arbres phylogénétiques pour chaque intervalle sont ensuite reconstruits en l’absence des 

espèces indices (Annexe 4). Dans cette analyse seuls les des indices I de Moran, et D sont calculés. 

Les indices R²mtl et R²sel ne permettant qu’une comparaison de la significativité du résultat. 

B. Résultats 
  

Figure 55 : Arbre phylogénétique des 214 espèces d’ammonites de la base de données du Carixien. Les 
espèces biostratigraphiques dont les extinctions sont potentiellement des peudo-extinctions sont 
représentées en rouge. Les groupes contenant ces espèces sont numérotés de 1 à 6.  
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Pour le Carixien, les 13 espèces indices 

sont dispersées dans 6 clades différents, et leur 

suppression ne doit donc pas modifier en 

profondeur la structure de la phylogénétique 

(figure 55). Les résultats obtenus pour les 

zones du Carixien sont identiques en présence 

ou en l’absence des espèces indices. Ni la 

valeur des indices ni leur significativité ne sont 

fondamentalement modifiées (figure 56). Les 

indices en corrélogrammes confirment ce 

résultat avec des résultats très proches de ceux 

obtenus pour toutes les espèces du Carixien 

pour les zones à Ibex et à Davoei (figure 57A, 

B, C et D), voire même identiques pour la zone 

à Jamesoni (figure 57E et F). La distribution 

phylogénétique des extinctions et des survies 

pour les zones du Carixien n’est donc pas 

affectée par la présence d’espèces indices. 

A l’échelle de la sous-zone, comme 

pour les zones, les résultats obtenus avec ou 

sans les espèces stratigraphiques sont très 

proches tant au niveau de la valeur des indices 

que de leur significativité (figure 58). 

Néanmoins, la significativité du résultat est 

différente pour le I de Moran dans la sous-zone 

à Capricornus. Lorsque toutes les espèces sont 

présentes, la valeur de l’indice est faible mais 

tout de même significative. Quand les espèces 

stratigraphiques sont absentes, la valeur de 

l’indice est toujours faible et non significative. 

Les résultats sont alors identiques à celui du D 

avec ou sans les espèces stratigraphiques. Pour 

rappel, les ammonites de cette sous-zone ont 

un groupement des extinctions dans les 

niveaux phylogénétiques plutôt superficiels.  

Figure 57 : Corrélogrammes du φ de Pearson et du I de 
Moran pour les 3 zones du Carixien (Jamesoni : E et F, 
Ibex : C et D et Davoei : A et B). Les figurées rouges 
présentent les résultats pour toutes les espèces et les 
noirs, les résultats en absence des espèces indices. Pour 
tous les corrélogrammes, les figurés pleins signalent les 
résultats significatifs. Les résultats pour les extinctions 
(triangles) et les survies (carrés) sont représentés pour 
le φ de Pearson. Pour le I de Moran, le trait continu 
représente les valeurs supérieures du modèle nul. 

Figure 56 : Valeurs des indices I de Moran et du D pour 
les 3 zones du Carixien. En rouge les résultats obtenus 
avec toutes les espèces du Carixien et en noir les 
résultats obtenus en l’absence des espèces 
biostratigraphiques. Les figurés pleins représentent les 
résultats significatifs.  
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Les corrélogrammes du φ de Pearson 

et du I de Moran pour les sous-zones montrent 

plus de variations entre les résultats avec ou 

sans les espèces stratigraphiques (figure 59). 

Les variations concernent notamment le 

nombre de niveaux phylogénétiques dans les 

arbres analysés (figure 59, Brevispina, 

Maculatum, Capricornus, Figulinum). La 

suppression d’une espèce stratigraphique dans 

ces sous-zones diminue la profondeur de 

l’arbre et donc le nombre de niveaux 

phylogénétiques. Dans la sous-zone à 

Brevispina, la diminution de la profondeur ne 

change pas la significativité des résultats pour 

chaque niveau phylogénétique. En revanche la 

significativité de certains niveaux 

phylogénétiques est aussi modifiée pour les 

sous-zones de la zone à Davoei. Pour les sous-

zones à Maculatum et à Figulinum, cette 

modification n’est pas suffisamment 

importante pour que le signal phylogénétique 

des indices globaux (I de Moran, D) soit modifié. Pour la sous-zone à Capricornus (pour laquelle le 

signal phylogénétique était faible et non significatif pour l’indice D, figure 58), la suppression de 

l’espèce d’ammonite caractéristique de la sous-zone (Aegoceras capricornus) rend cohérent les 

résultats de l’ensemble des indices globaux. Il semble que pour cette sous-zone, la distribution 

phylogénétique des extinctions ne soient donc pas significativement groupée. Il faut également noter 

que le taux d’extinction dans cette sous-zones est très faible (12%). Lorsque le nombre d’extinctions 

est réduit, l’impact de la suppression d’une seule espèce éteinte est relativement important.  

Pour conclure, l’impact des espèces indices sur l’analyse de la distribution phylogénétique des 

extinctions est relativement faible. D’une part parce que le nombre d’espèces pouvant être impliquées 

dans de possibles pseudo-extinctions est très faible, particulièrement lorsque l’analyse est réalisée à 

l’échelle des zones ou des sous-zones à ammonites. En effet, une seule espèce d’ammonite par zone et 

sous zone est supprimée dans ce cas. D’autre part, le signal phylogénétique des extinctions est 

généralement suffisamment fort pour ne pas être affecté par la suppression d’une espèce éteinte. C’est 

par exemple le cas pour la sous-zone à Figulinum. Le signal phylogénétique est donc bien porté par 

l’ensemble des espèces éteintes.  

Figure 58 : Valeurs des indices I de Moran, D pour les 
10 sous-zones du Carixien. En rouge, les résultats 
obtenus avec toutes les espèces du Carixien et en noir 
les résultats obtenus en l’absence des espèces 
stratigraphiques. Les figurés pleins représentes les 
résultats significatifs. 
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Figure 59 : Corrélogrammes du φ de Pearson et du I de Moran pour les 10 sous-zones du Carixien. Les figurées 
rouges présentent les résultats obtenus avec toutes les espèces du Carixien et les noirs pour les résultats 
obtenus en absence des espèces stratigraphiques. Pour tous les corrélogrammes, les figurés pleins signalent les 
résultats significatifs. Les résultats pour les extinctions (triangles) et les survies (carrés) sont représentés pour 
le φ de Pearson. Pour le I de Moran, le trait continu indique les valeurs supérieures du modèle nul. 
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V. Influences des durées de vie des espèces sur la 

distribution phylogénétique des extinctions. 

A. Durées de vie des espèces du Carixien 

Une des particularités de la phylogénie du Carixien est de présenter deux grands clades dont la 

majorité des espèces traverse le Carixien : les Phylloceratidae et les Lytoceratoidea (Annexe 1). On 

peut alors se demander comment ces espèces à longue durée de vie (pour lesquels aucune extinction 

n’est observée sur la période étudiée) influencent le signal phylogénétique de la distribution des 

extinctions. En effet, si les espèces à longue durée de vie sont groupées dans la phylogénie, alors le 

groupement phylogénétique des extinctions et des survies des espèces du Carixien pourrait être 

simplement expliqué par regroupement de ces espèces à longue durée de vie. Dans un premier temps 

les espèces à longue durée de vie sont retirées du jeu de données du Carixien et la distribution 

phylogénétique des extinctions est de nouveau analysée. 

La durée de vie des espèces d’ammonites du Carixien peut être évaluée par le nombre de 

zonules traversées. Cependant la résolution de la zonule nécessite un registre fossile riche et bien 

étudié. Au sein du jeu de données du Carixien, les espèces de la province nord-ouest européennes 

(NWE) sont les mieux documentées et les corrélations biostratigraphiques au sein de cette province 

sont bien établies (e.g. Dommergues et al. 2009). Des arbres phylogénétiques comprenant uniquement 

les espèces de la province NWE sont donc construits pour cette analyse.  

Pour que les durées de vie des espèces influencent la distribution phylogénétique des 

extinctions, il faut que les relations phylogénétiques des ammonites influencent leur durée de vie. Pour 

cette analyse, on utilise le I de Moran ; le R²mtl et le R²sel sont également calculés pour comparaison. 

Les autres indices (D, φ de Pearson) ne permettent pas l’utilisation d’un caractère non binaire. Le 

caractère étudié est donc la durée de vie en nombre de zonules traversées par l’espèce, la matrice de 

proximité phylogénétique Wij est identique à celle utilisée dans l’étude de la distribution 

phylogénétique des extinctions. Le signal obtenu indique la corrélation entre la phylogénie et la durée 

de vie des espèces, mais ne permet pas de savoir comment les durées de vie influencent la distribution 

phylogénétique des extinctions. Pour explorer cet aspect, les espèces à longues durées de vie sont 

retirées du jeu de données.  

En parallèle, les espèces dont l’occurrence est limité à une seule zonule, c’est-à-dire à durée de 

vie très courte, sont également étudiées. Leur distribution phylogénétique non aléatoire pourrait 

également influencer le groupement des extinctions.  

La dernière étape est de déterminer si la distribution des extinctions présente un groupement 

phylogénétique significatif pour le jeu de données comprenant uniquement les espèces de la province 

NWE (annexe 5.2). La distribution phylogénétique des extinctions de chaque zone puis sous zone est 

évaluée avec les indices I de Moran et D.  
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B. Résultats 

Question 1 : Sur les données initiales, est ce que groupement phylogénétique des extinctions 
est encore présent lorsqu’on supprime les espèces à longue durée de vie ?  

Les espèces supprimées dans cette analyse sont celles qui traversent la totalité de l’intervalle 

du Carixien, soit neuf espèces : Juraphylites libertus, Calliphylloceras bicicolae, Calaiceras calais, 

Partschiceras striatocostatum, Phyllocderas hebertinum, Zetoceras zetes, Radstockiceras wiltshieri, 

Lytoceras fimbriatum, Lytoceras tortum. Le nouveau jeu de données présente donc neuf espèces en 

moins par rapport au jeu de donnée initial (annexe 5.1). En revanche, puisque ces neuf espèces ne 

s’éteignent pas durant le Carixien, le nombre d’extinctions n’est pas modifié. 

En conséquence, la prévalence est légèrement plus forte dans toutes les zones et sous-zones. 

Seul l’indice D, indépendant de la prévalence, permettra de comparer la force du signal 

phylogénétique. Les différences dans les 

résultats entre le jeu de données initial et le jeu 

de données sans les espèces qui traversent tout le 

Carixien concernent principalement sous-zone à 

Taylori, à Luridum, et à Capriconus (figure 60). 

Dans ces zones le résultat du D ou du I de 

Moran devient non-significatifs. La 

significativité des résultats pour les autres sous-

zones ainsi que pour les zones ne change pas 

(figure 60). Au niveau de la zone, la force du 

signal est légèrement plus faible dans les zones à 

Jamesoni et Ibex mais plus forte dans la zone à 

Davoei. Le groupement phylogénétique des 

extinctions et des survies est donc en partie lié 

aux espèces qui traversent la totalité du Carixien 

mais uniquement dans les sous-zones où la force 

du signal était déjà relativement faible (figure 

60, indice D). Dans la majorité des cas le signal 

phylogénétique est peu affecté par les espèces à 

longue durée de vie. 

 

 

 

 

Figure 60 : Résultats du I de Moran et du D pour toutes 
les espèces nord-ouest européennes du Carixien. Les 
figurés noirs représentent les résultats obtenus avec 
toutes les espèces, les rouges ceux obtenus sans les 
espèces à longue durée de vie. Les résultats pour la zone 
sont indiqués par les rectangles. Les figurés pleins 
signalent les résultats significatifs. 
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Question 2 : Les durées de vie des espèces du NWE sont-elles phylogénétiquement 
groupées ?  

 

Comme pour l’analyse de la distribution phylogénétique des extinctions, l’arbre phylogénétique 

de la figure 4 est décomposé pour chaque zone et sous-zone du Carixien. Les paramètres des arbres 

phylogénétiques sont donnés dans le tableau 10. Le jeu de données étant limité aux espèces du nord-

ouest européen, le nombre d’espèces et donc la taille de l’arbre est beaucoup plus réduit que lors de 

l’analyse globale du Carixien (tableau 10). Les prévalences restent proches de celle du jeu de données 

initial avec souvent des valeurs légèrement plus fortes (tableau 10).  

 

 

Zones 
Sous-
zones 

Nombre 
d'espèces 

Nombre 
d'extinctions 

Préval. 
(%) 

Résol. 
(%) 

I de Colless Profondeur 
Nombre de 

Nœuds 

Jamesoni 
 

55 (132) 43 (91) 78 (69) 67 (56) 0.79 (0.761) 12 (15) 36 (74) 

 

Tay 33 (77) 12 (30) 36 (39) 66 (63) 0.79 (0.750) 9 (11) 21 (48) 

Pol 26 (70) 9 (14) 35 (20) 64 (55) 0.85 (0.829) 9 (11) 16 (38) 

Bre 25 (67) 10 (21) 40 (31) 79 (67) 0.84 (0.807) 11 (15) 19 (44) 

Jam 24 (67) 12 (26) 50 (39) 78 (65) 0.77 (0.749) 10 (12) 18 (43) 

Ibex 
 

50 (103) 39 (79) 78 (77) 73 (58) 0.84 (0.713) 13 (13) 36 (59) 

 

Mas 22 (60) 4 (8) 18 (13) 76 (54) 0.83 (0.705) 9 (10) 16 (32) 

Val 40 (84) 22 (37) 55 (44) 77 (60) 0.83 (0.705) 11 (12) 30 (50) 

Lur 24 (58) 13 (34) 54 (59) 87 (63) 0.67 (0.674) 11 (12) 20 (36) 

Davoei 
 

25 (44) 18 (30) 72 (68) 88 (70) 0.83 (0.687) 13 (15) 21 (30) 

 

Mac 14 (33) 4 (9) 29 (27) 92 (69) 0.52 (0.531) 8 (10) 12 (22) 

Cap 18 (35) 5 (5) 28 (14) 88 (71) 0.64 (0.586) 9 (12) 15 (24) 

Fig 16 (30) 9 (16) 56 (53) 80 (66) 0.61 (0.470) 8 (9) 12 (19) 

Tableau 10 : Paramètres des arbres phylogénétiques et des extinctions pour le jeu de données réduit aux 
espèces du nord-ouest européens. Les valeurs pour le jeu de données du Carixien en entier sont données entre 
parenthèses.  

 



 

114 
 

 

Figure 61 : Phylogénie et durée de vie des espèces nord-ouest européennes du Carixien. Les durées de vies 
sont exprimées en nombre de zonules traversées par l’espèce.  
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Les espèces d’ammonites du Carixien 

du nord-ouest européen présentent 

majoritairement des durées de vie courte, près 

de 50% des espèces ne sont présentes que dans 

une seule zonule (figure 61 et 62). La 

phylogénie des espèces nord-ouest européennes 

du Carixien est résumée dans la figure 61. Cette 

figure présente également la durée de vie des 

différentes espèces en nombre de zonules 

traversées. On peut remarquer sur cette figure 

que ces durées de vie ne semblent pas 

distribuées aléatoirement sur la phylogénie 

particulièrement en ce qui concerne les espèces 

à longue durée de vie regroupées au sein des 

Phylloceratidae et les Lytoceratoidea. Les 

Eoderoceratidae en revanche regroupent plutôt 

des espèces à courtes durées de vie (figure 61). 
Les indices D et du I de Moran, en 

considérant les espèces à durées de vie réduite à 

une seule zonule, donnent un signal 

phylogénétique significatif (D=0.36 pval<0.01, 

et I=0.09, pval<0.01). Ce signal phylogénétique 

est toujours présent à l’échelle des zones du 

Carixien (figure 63). En revanche il ne concerne 

pas la majorité des sous-zones notamment pour 

celles constituant la zone à Davoei. Le signal est 

significatif dans les sous-zones à Brevispina, 

Jamesoni, Valdani et Luridum (figure 63).  

Le groupement phylogénétique des durées 

de vie est mesuré par l’indice I de Moran, les 

indices R²mtl et R²sel sont également donnés à 

titre de comparaison (figure 64). Les durées de 

vie des espèces du Carixien présente un 

groupement phylogénétique (I=0.14, pval<0,01 ; 

R²mtl=0.58, pval<0,01 ; R²sel=0.64, pval<0,01). Le signal phylogénétique pour les durées de vie est 

retrouvé à l’échelle des zones du Carixien (figure 64). Le signal semble plus fort pour les zones à 

Jamesoni et à Davoei, mais ce résultat est à considérer avec précaution notamment pour la zone à 
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Figure 62 : Fréquence des durées de vie mesurées en 
nombre de zonules traversées pour toutes les espèces 
d’ammonites du Carixien. 

Figure 63 : Groupement phylogénétique des 
extinctions et des survies des espèces dont la durée 
de vie est de 1 zonule. Les rectangles bleus 
représentent les résultats pour toute la zone et les 
figurés triangles pour les sous-zones. Les figurés 
pleins indiquent les résultats significatifs.  
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Davoei pour laquelle la taille de l’arbre et le nombre d’extinctions sont beaucoup plus faibles que dans 

les autres zones (25 espèces, voir tableau 10). A l’échelle des sous-zones, le signal phylogénétique est 

non significatif au niveau de la transition entre la zone à Ibex et la zone à Davoei, pour les sous-zones 

Maculatum (I de Moran et R²mtl) ou Luridum et Maculatum (R²mtl). 

 

Il existe donc un lien entre la durée de vie des espèces d’ammonites du nord-ouest européen et leur 

phylogénie. Ce groupement phylogénétique des durées de vie des espèces semble principalement lié 

aux espèces à longue durée de vie dans la zone à Davoei (figure 65, figuré vert). Pour les sous-zones, 

l’absence des espèces à longue durée de vie entraine une perte du signal phylogénétique à Masseanum 

ainsi que pour toutes les sous-zones à partir de Luridum (figure 65, courbe verte). Les espèces à courte 

durée de vie n’ont pas une influence majeure sur le signal phylogénétique (figure 65, figuré rouge). 

Seul le signal phylogénétique de la sous-zone à Capricornus devient non-significatif (figure 65).  

 

 

 

Figure 64 : Résultats du I de Moran, du R²mtl et du R²sel pour la distribution phylogénétique des durées de 
vie dans chaque zone (rectangles) et sous-zone (triangles) du Carixien. Les figurés pleins représentent les 
résultats significatifs.  
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L’ensemble des résultats présentés ici montrent que les durées de vie des ammonites du Carixien 

ne sont pas aléatoirement réparties sur les feuilles de la phylogénie. Le signal phylogénétique est 

présent lorsque l’on considère l’ensemble des ammonites du Carixien mais également dans chaque 

zone de cet intervalle. A l’échelle des sous-zones, le signal phylogénétique pour les durées de vie 

semble moins prononcé à partir de la sous-zone à Luridum . Les espèces à durée de vie longue jouent 

un rôle non négligeable dans le groupement du signal phylogénétique aussi bien dans le jeu de 

données initial que pour les espèces d’ammonite nord-ouest européenne notamment à la fin de la zone 

à Ibex et dans la zone à Davoei. Elles ne sont cependant pas les seules responsables du signal 

phylogénétique puisque un signal phylogénétique significatif est généralement observé en leur absence 

notamment dans la zone à Jamesoni.  

 

 

 

Figure 65 : Résultats du I de Moran, du R²mtl et du R²sel pour la distribution phylogénétique des durées de vie 
dans chaque zone (rectangles) et sous-zone (triangles) du Carixien. Les figurés pleins représentent les résultats 
significatifs. En noir : les résultats sur les données initiales, en rouge : les résultats en absence des espèces à 
courte durée de vie et en vert ceux en absence des espèces à longue durée de vie.  
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La relation entre la durées de vie des 

espèces est les extinctions est relativement 

simple à comprendre. En effet, la présence 

des groupes phylogénétique comportant 

uniquement des espèces à très courte durée 

de vie (donc très dynamique en termes de 

renouvellement d’espèces) devrait 

également montrer un groupement 

phylogénétique des extinctions à condition 

que suffisamment d’espèces du groupe 

s’éteignent dans le même intervalle. De 

même, la présence de groupes 

phylogénétique avec des espèces à longue 

durée de vie serait plutôt responsable d’un 

groupement phylogénétique significatif des 

survies.  

Le signal phylogénétique des extinctions et 

des survies est conservé au niveau des zones 

pour les espèces nord-ouest européennes 

(figure 66). Au niveau des sous-zones, le 

signal phylogénétique n’est plus significatif 

pour Taylori puis à la transition entre la zone 

à Ibex et Davoei pour les sous-zones à Luridum et à Maculatum (figure 66). Le signal phylogénétique 

reste significatif pour la majorité des sous-zones et notamment pour celle qui présentaient un 

groupement phylogénétique fort dans le jeu de données initial (Brevispina et Figulinum). L’absence de 

signal phylogénétique pour les extinctions et les survies pourrait être relié à l’absence de signal 

phylogénétique pour les durées de vie dans les sous-zone à Luridum et à Maculatum mais n’explique 

pas l’absence de signal dans la sous-zone à Taylori. Dans cette sous-zone les durées des espèces sont 

significativement groupées mais pas les extinctions impliquant qu’un groupement phylogénétique des 

durées de vie des espèces n’entraine pas forcément un groupement phylogénétique des extinctions 

et/ou des survies et que d’autres paramètres doivent être pris en compte. 

Figure 66 : Groupement phylogénétique des extinctions et 
des survies des espèces nord-ouest européennes pour les 
zones et les sous-zones du Carixien calculé avec un I de 
Moran et un D. Les rectangles représentent les résultats 
pour les zones et les triangles pour les sous-zones. Dans les 
deux cas les figurés pleins indiquent les résultats 
significatifs. 
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VI. Répartition géographique et regroupement 

phylogénétique des ammonites du Carixien 
A. Phylogénie et distribution géographique 

La répartition géographique des espèces est un facteur étroitement liés à l’extinction et qu’il 

est important de prendre en compte. Les espèces à faible répartition géographique sont également 

généralement considérées comme plus à risque de s’éteindre que celles à large répartition 

géographique (e.g. McKinney 1997, Jablonski & Raup 1995). La phylogénie est également un facteur 

important à prendre en compte dans la dispersion des espèces. L’hypothèse de base est que les espèces 

phylogénétiquement proches présentent des traits biologiques similaires (traits d'histoire de vie, 

reproduction, taille du corps etc.…) liés à la fois à leur aire de répartition géographique et leur risque 

d’extinctions (Purvis 2008, Bielby et al. 2006, Cooper et al. 2007).  

La base de données du Carixien nous permet une première approche de cette problématique. 

En effet, les espèces d’ammonites du Carixien sont distribuées dans deux provinces 

paléogéographiques majeures : Téthys Méditerranéenne et Europe du Nord-Ouest (Dommergues et al. 

2009). Les deux provinces sont abrégées respectivement par MED et NWE. La province 

méditerranéenne est elle-même divisée en trois sous-provinces : Méditerranéenne sens stricte 

(MED_SS), Austroalpine (AUSTRO), Pontique (PONT). 

Ces données paléogéographiques nous permettrons de répondre à trois questions pour 

appréhender le rôle de la phylogénie dans la distribution géographique des ammonites du Carixien :  

(1) Les provinces et sous-provinces contiennent-elles des espèces phylogénétiquement 
groupées? 

(2) Les espèces appartenant exclusivement à une province ou une sous-province géographique 
sont-elles phylogénétiquement liées ? 

(3) Les espèces présentes dans les 4 sous-provinces et jugées comme étant « cosmopolite » à 
l’échelle de l’étude appartiennent-elles à un même groupe phylogénétique ? Qu’en est-il des espèces 
qui sont présentes dans les deux provinces ? 

Ces trois questions sont étudiées globalement pour tout l’intervalle du Carixien sur l’ensemble 

de la phylogénie, puis dans chaque zone et sous-zone de l’intervalle. Les indices I de Moran, D, φ de 

Pearson proposés dans l’étude sur la distribution phylogénétique des extinctions sont réutilisés dans 

cette étude. En effet, les facteurs utilisés dans l’analyse statistique sont de même nature que 

précédemment ; c’est -à-dire une hypothèse phylogénétique associée à un caractère binaire. Cette fois-

ci, le caractère binaire est : présent ou absent dans la province (question 1, annexe 6.1), exclusif ou 

non dans la province (question 2, annexe 6.2) et partagé ou non entre les provinces (question 3, annexe 

6 .3). 
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B. Résultats 

Question n°1 : Les provinces et sous-provinces contiennent-elles des espèces 
phylogénétiquement groupées?  

La province du NWE n’étant pas subdivisée, elle 

est considérée à la fois comme une province et 

une sous-province dans les analyses décrites ici. 

Les analyses révèlent que les sous-provinces 

sont caractérisées par un signal phylogénétique 

significatif dans la répartition géographique des 

espèces (figure 1). Ce signal semble moins fort 

dans les sous-provinces austroalpine (AUS) et 

pontique (PON) que dans la sous-province 

méditerranéenne au sens strict (MED_SS) et 

dans la province nord-ouest européenne (NWE, 

figure 67). 

 

Figure 67 : Groupement phylogénétique des espèces 
d’ammonites présentes dans les sous-provinces 
géographiques du Carixien. En rouge, les résultats 
obtenus avec le D et en noir avec le I de Moran. Les 
figurés plein indiquent les résultats significatifs.  

Figure 68 : Corrélogrammes du φ de Pearson pour les espèces de chaque sous-
province du Carixien. Les triangles représentent les espèces présentes dans la 
province, les carrés les espèces absentes. Dans les deux cas les figurés pleins 
montrent les résultats significatifs. 
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De manière similaire à la dichotomie extinctions / survies, les indices globaux (D et I de 

Moran) ne permettent pas de déterminer si le signal phylogénétique détecté est dû à un groupement 

phylogénétique des espèces présentes dans la province ou au contraire de celles qui en sont absentes. 

Les corrélogrammes du φ de Pearson montrent que le signal n’est pas identique pour la 

province NWE et pour les 3 autres sous-provinces. En effet les sous-provinces MED_SS, AUSTRO et 

PONT présentent un signal phylogénétique significatif pour les niveaux phylogénétiques les plus 

proches des feuilles de l’arbre tandis que la province NWE livre un signal phylogénétique significatif 

pour les niveaux plutôt profonds. L’inversion de la tendance se fait entre les niveaux phylogénétiques 

7 et 9 (figure 68).  

Les ammonites du Carixien présentent donc un groupement phylogénétique dans chaque 

région mais le type de regroupement n’est pas le même entre la province du NWE et les sous-

provinces du domaine méditerranéen (MED_SS, AUSTRO et PONT). 

Les sous-provinces MED_SS, AUSTRO et PONT sont ensuite regroupées en une seule 

province MED. Comme précédemment un signal phylogénétique dans chaque province (tableau 11).  

 
 
 

 
 

 

Les corrélogrammes montrent à nouveau un signal phylogénétique inversé entre les deux 

provinces pour les espèces présentes et celles absentes. La province MED présente un signal 

phylogénétique significatif pour les niveaux phylogénétiques les plus proches des feuilles de l’arbre 

tandis que la province NWE est caractérisée par un signal phylogénétique significatif pour les niveaux 

plutôt profonds. La tendance s’inverse entre les niveaux 7 et 8 (Figure 69).  

Province  D Proba. I de 
Moran Proba. 

NWE 0.31 0 0.07 0 
MED 0.46 0 0.05 0 

Tableau 11 : Résultats et probabilités associées du I de Moran 
et du D pour les deux sub-provinces et pour toutes les espèces 
d’ammonites du Carixien (toutes périodes de temps 
confondues) 

 

Figure 69 : Corrélogrammes du φ de Pearson pour les deux provinces du Carixien. Les figurés triangles 
représentent le pattern pour les espèces présentes dans la province, les carrés celui des espèces absentes. 
Dans les deux cas les figurés pleins montrent les résultats significatifs. 
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Dans l’analyse réalisée à l’échelle de la zone, le signal phylogénétique pour la répartition 

géographique des espèces est conservé au cours du Carixien (figure 70). La province austroalpine 

(AUSTRO) se distingue des autres provinces par la perte du signal dans la zone à Ibex puis à Davoei 

avec l’indice D, et uniquement dans la zone à Davoei pour le I de Moran).  

 

La variation de la force du signal 

phylogénétique est faible au sein des 

régions biogéographiques nord-ouest 

européenne (NWE), méditerranéenne au 

sens strict (MED_SS) et austroalpine 

(AUSTRO) (figure 70, indice D), cette 

dernière présentant un signal 

phylogénétique plus faible sauf dans la zone 

à Jamesoni. La province austroalpine étant 

une zone de mélange faunique, les espèces 

la constituant semblent également avoir des 

origines plus variées d’un point de vue 

phylogénétique (Dommergues et al. 2009). 

La province PONT présente une augmentation de la force du signal phylogénétique au cours du 

Carixien. La zone à Davoei montre ainsi, pour cette province, le plus fort signal phylogénétique toutes 

provinces et zones confondues. Cette province est aussi celle qui présente le moins d’espèces (10 

espèces seulement pour la zone à Davoei et moins de 30 espèces pour les zones à Ibex et Jamesoni).  

Les corrélogrammes associés aux résultats ci-dessus montrent une tendance similaire à celle 

observée sur la totalité du Carixien, mais le nombre de niveaux phylogénétiques significatifs est plus 

faible dans toutes les zones et toutes les provinces (figure 71). 

Pour la zone à Jamesoni, les résultats pour les espèces présentes dans la province NWE ne sont 

pas significatifs pour les niveaux phylogénétiques profonds (figure 71). Pour rappel, les niveaux 

phylogénétiques les plus profonds ne sont généralement pas pris en compte dans l’analyse des 

corrélogrammes car ils sont généralement basés sur un petit nombre de paires, ce qui diminue la 

puissance du test (Legendre & Legendre 1998). Les espèces présentes dans la province NWE durant la 

zone à Jamesoni semblent donc phylogénétiquement groupées.  

Les sous-provinces méditerranéennes montrent un groupement significatif des espèces pour 

les niveaux proches des feuilles de l’arbre (les 5 ou 6 premiers niveaux, figure71). Pour ces provinces, 

les espèces sont effectivement groupées phylogénétiquement mais de manière plus superficielle. 

Pour les zones à Ibex et à Davoei, la majorité des niveaux phylogénétiques pour la provinces 

NWE ne sont pas significatifs mais les corrélogrammes présentent tout de même des niveaux 

phylogénétiques significatifs pour des niveaux profonds (figure 71). Pour la province AUSTRO, les 

Figure 70 : D (à gauche) et I de Moran (à droite) pour chaque 
province et pour chaque zone du Carixien avec en noir : 
NWE ; rouge : MED ; vert : AUSTRO ; bleu : PONT. Les figurés 
pleins représentent les résultats pour lesquels les espèces 
sont significativement groupées en fonction de leur 
répartition géographique (p<0.05).  
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niveaux phylogénétiques sont tous ou presque tous non significatifs. Cela confirme l’absence de signal 

phylogénétique significatif suggérée par le D et le I de Moran.  

 

 

Les corrélogrammes pour la sous-province MED_SS indiquent que les espèces présentes sont 

plutôt groupées superficiellement sur la phylogénie. Le signal phylogénétique pour les niveaux plus 

profonds est dû aux espèces qui sont absentes de cette sous-province. Les espèces présentes dans la 

sous-province PONT sont phylogénétiquement groupées sur des niveaux proches des feuilles. Pour 

cette province, on observe un signal phylogénétique fort entre les niveaux 4 et 8 durant la zone à 

Davoei en raison du groupement des espèces au sein des Lytoceratoidea et des Juraphyllitidae (annexe 

1). 

  

Figure 71 : Corrélogrammes du φ de Pearson pour les quatre sous-provinces de chaque zone du Carixien. 
Les figurés  triangle représentent les espèces présentes dans la province, les carrés celles absentes. Dans les 
deux cas les figurés pleins montrent les résultats significatifs. 
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Un groupement phylogénétique des 

espèces dans chaque province géographique est 

encore présent quand les sous-provinces 

méditerranéennes sont regroupées dans une seule 

province Méditerranéenne (figure 72). 

Le signal phylogénétique est significatif 

pour les deux provinces (NWE et MED) dans les 

zones à Jamesoni et Ibex. Durant la zone à Davoei, 

le signal phylogénétique n’est plus significatif 

dans la province NWE (figure 72). Dans la 

province NWE, la force du signal phylogénétique 

augmente entre Jamesoni et Ibex puis se stabilise. 

Dans la province MED le signal phylogénétique 

est stable entre les zones à Jamesoni et Ibex puis 

chute dans la zone à Davoei (figure 72, indice D). 

 

 

Les corrélogrammes du φ de Pearson 

montrent des valeurs majoritairement non 

significatives à l’exception de la province NWE 

durant la zone à Jamesoni (figure 73). Dans cette 

province, les corrélogrammes mettent en 

évidence un groupement phylogénétique 

significatif pour les niveaux 9 à 11 durant les 

zones à Ibex et à Davoei. Ce motif correspond 

visiblement au regroupement de toutes les 

espèces concernées au sein de la superfamille des 

Eoderoceratoidea (annexe 6).  

Dans la province MED, les espèces sont 

groupées très superficiellement dans les zones à 

Jamesoni et Ibex (figure 73). Le signal 

phylogénétique observé avec les indices globaux 

est lié au regroupement des espèces absentes de 

la province. Le signal phylogénétique de cette 

province est donc miroir de celui de la province 

NWE.  

Figure 72 : D (à gauche) et I de Moran (à droite) pour 
chaque province et pour chaque zone du Carixien 
avec en noir : NWE ; rouge : MED. Les figurés pleins 
représentent les résultats pour lesquels les espèces 
sont significativement groupées en fonction de leur 
répartition géographique (p<0.05). 

Figure 73 : Corrélogrammes du φ de Pearson pour les 
provinces NWE et MED de chaque zone du Carixien. 
Les figurés  triangles représentent les espèces 
présentes dans la province, les carrés celles absentes. 
Dans les deux cas les figurés pleins indiquent les 
résultats significatifs. 
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Dans la zone à Davoei, les résultats sont tous non significatifs pour la province MED. En effet, la 

quasi-totalité des espèces de cet intervalle sont retrouvées dans cette province. Les 8 espèces absentes 

de cette province sont dispersées dans l’arbre phylogénétique, ce qui explique l’absence de 

groupement significatif aussi bien pour les espèces présentes (tous les groupes sont représentés à tous 

les niveaux) que pour les espèces absentes. Ces résultats pourraient traduire une certaine 

homogénéisation des faunes durant la zone à Davoei. 

 

Question n°2 : Les espèces appartenant exclusivement à une province géographique sont-elles 
phylogénétiquement liées ? 

 

Les régions biogéographiques sont définies par la présence d’espèces caractéristiques, et la 

question est ici de déterminer si ces espèces exclusives sont phylogénétiquement liées, et si oui, à 

quelles profondeurs phylogénétiques. 

Les résultats au niveau des 4 sous-

provinces présentent un intérêt limité à cause du 

faible nombre d’espèces appartenant à chacune 

d’elles, particulièrement pour les sous-provinces 

AUSTRO et PONT (figure 74). Il est malgré tout 

important de noter que les espèces exclusives de 

ces provinces appartiennent à des taxons très 

différents (Annexe 6.3). Les résultats seront donc 

détaillés uniquement à l’échelle des provinces 

NWE et MED. 

Les deux indices indiquent un signal 

phylogénétique significatif pour ces deux 

provinces (tableau 12). La force du signal est 

légèrement plus forte dans la province MED, mais elle reste globalement faible avec des valeurs 

proches de 0.5.  

 
 

Province Nombre d’espèces D Proba. I de Moran Proba. 

NWE 54 0.46 0 0.05 0 
MED 107 0.31 0 0.07 0 

Tableau 12 : Résultats et probabilités associées du D et du I de Moran 
pour les deux provinces et pour toutes les espèces appartenant 
exclusivement à une des deux provinces du Carixien étudiées ici. 
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Figure 74 : Nombre d’espèces exclusives pour 
chaque sous-province à l’échelle du Carixien 
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Les résultats des corrélogrammes pour ces deux provinces (figure 75) sont directement issus des 

corrélogrammes de la figure 69 mais modifiés pour plus de clarté. En effet les corrélogrammes 

décrivent les résultats du φ de Pearson pour toutes les espèces présentes dans la province et pour les 

espèces qui en sont absentes. Les espèces absentes de la province correspondent également aux 

espèces exclusivement présentes dans l’autre province. Par exemple, la courbe avec les figurés carrés 

du NWE représente à la fois les résultats pour les espèces absentes du NWE celles exclusivement 

présentes dans la MED. 

Les espèces exclusives de chaque province sont phylogénétiquement groupées mais les 

corrélogrammes indiquent que ce groupement phylogénétique n’est pas identique entre les deux 

provinces (figure 75). Les espèces NWE sont groupées pour la majorité des niveaux phylogénétiques, 

notamment pour tous les niveaux de 8 à 19. Ce signal pourrait être lié à la présence de nombreuses 

espèces de la famille des Polymorphitidae dont le rassemblement au sein d’un même groupe se fait au 

8ème niveau phylogénétique (Annexe 6.3). Les espèces exclusivement MED sont groupées pour les 

niveaux proches des feuilles de l’arbre (niveaux 1 à 7). La perte du signal semble liée à la présence de 

représentants de diverses familles d’ammonites (figure 75).  

Si l’on s’intéresse à l’évolution du signal phylogénétique au cours du temps, le nombre d’espèces 

exclusives par provinces est encore diminué. La sous-province PONT ne possède aucune espèce 

exclusive dans la zone à Davoei (figure 76). Ces espèces appartiennent à des taxons variés et éloignés 

phylogénétiquement. 

Cependant même en regroupant les sous-provinces méditerranéennes dans la province MED, 

la zone à Davoei ne compte que 8 espèces exclusives dans le NWE et seulement 19 dans la MED. Les 

effectifs sont donc relativement faibles et témoignent plutôt d’une baisse de l’effectif plutôt que d’une 

Figure 75 : Corrélogramme du φ de Pearson pour les espèces exclusives de chaque province à l’échelle 
du Carixien. Les triangles représentent les espèces exclusives de la zone et les carrés, les espèces non-
exclusives. Les figurés pleins signalent les résultats significatifs. 



 

127 
 

diminution du nombre d’espèces 

exclusives qui est de l’ordre de 50% dans 

la province MED et de 20% pour le NWE 

dans chaque zone.  

Un signal phylogénétique significatif 

est observé pour les zones à Jamesoni et à 

Ibex dans les deux provinces (figure 77). 

Dans la zone à Davoei, malgré le faible 

nombre d’espèces, les espèces exclusives 

sont phylogénétiquement groupées dans la 

province MED (figure 77). En revanche le 

signal est non significatif dans la province 

NWE. 

Les arbres phylogénétiques de la zone à 

Davoei sont disponibles en annexe 6.3 et 

montrent que les 8 espèces exclusives du 

NWE sont réparties au sein des différentes 

familles présentes dans cette province. En 

revanche, les espèces de la province MED se 

concentrent au sein de différents groupes 

phylogénétiques et notamment les 

Reynesocoeloceratinae pour les branches les 

moins profondes et les Harpoceratinae et les 

Phylloceratida pour les branches plus 

basales.  

Les corrélogrammes du φ de Pearson 

confirment les résultats obtenus avec le D et le I de Moran (figure 78). Dans la zone à Jamesoni, les 

espèces exclusives des provinces sont bien des espèces phylogénétiquement proches par rapport à 

l’ensemble des espèces dans la province NWE. Pour la province MED en revanche, le signal obtenu 

est lié au groupement phylogénétique des espèces NWE et des espèces partagées entre les deux 

provinces. L’analyse de l’arbre associé à la province NWE et à la zone à Jamesoni montre un 

regroupement de la totalité des espèces exclusives dans le groupe des Psiloceratida (à l’exception de 

Tragophylloceras undulatum, annexe 6.3). Si l’on considère que les niveaux les plus profonds sont 

difficiles à interpréter statistiquement car basés sur un petit nombre de paires (Legendre et Legendre 

1998), on peut conclure que le signal phylogénétique pour les espèces exclusives est relativement 

profond et conservé à diverses profondeurs de la phylogénie.  
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Figure 76: Nombre d’espèces exclusives pour chaque 
province et pour chaque zone du Carixien. 

Figure 77 : D (à gauche) et I (à droite) pour chaque 
province (NWE en noir et MED en rouge) et pour chaque 
chronozone. Les figurés pleins représentent les résultats 
pour lesquels les espèces significativement groupés en 
fonction de leur répartition géographique. (p<0.05). 
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Cette caractéristique disparaît ensuite dans 

les zones à Ibex et à Davoei en raison de la 

disparition des espèces exclusives chez les 

Psiloceratida (par exemple disparition du genre 

Platypleuroceras entre Jamesoni et Ibex, figure 

78 et annexe 6.3).  

Contrairement à ce qui est observé dans les 

zones précédentes, les niveaux phylogénétiques 

3 à 7 du corrélogramme de la zone à Davoei pour 

la province MED sont significatifs pour les 

espèces exclusives (figure 78). Ce signal est lié 

au regroupement des espèces exclusives au sein 

des Reynesocoeloceratinae et des Harpoceratinae 

(annexe 6.3). La réunion de ces deux groupes à 

l’intérieur des Psiloceratida au 8ème niveau 

phylogénétique explique la perte du signal 

phylogénétique dans la province MED (figure 

78). 

 
 

 

 

Question n°3 : Les espèces présentes dans les 4 sous-provinces appartiennent-elles à un même groupe 
phylogénétique ? Qu’en est-il des espèces qui sont présentes dans les deux provinces ? 

 

Pour l’ensemble du Carixien, seule 6 espèces sont présentes dans les 4 provinces 

biogéographiques : Becheiceras bechei, Tropidoceras flandrini, Lytoceras fimbriatum, Radstockiceras 

complanosum, Phylloceras hebertinum et Calliphyloceras bicicolae (figure 79). D’un point de vue 

phylogénétique, ces 6 espèces relativement cosmopolites appartiennent à des groupes phylogénétiques 

distincts. Ainsi Phylloceras hebertinum et Calliphyloceras bicicolae sont les deux seules espèces à 

appartenir à la même famille (Phylloceratidae). De plus, au sein des Psiloceratida, les espèces sont 

réparties dans 3 super-familles. Ces espèces communes aux quatre provinces ont une longue durée de 

vie, et aucun groupement phylogénétique n’est donc observé pour ces espèces dans les trois zones du 

Carixien.  

 

 

Figure 78 : Corrélogrammes du φ de Pearson pour les 
espèces exclusives de chaque province. Les figurés 
triangles représentent les espèces exclusives de la 
zone et les carrés, les espèces non-exclusives. Les 
figurés pleins indiquent les résultats significatifs. 
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A l’échelle de la province, les espèces communes aux provinces NWE et MED sont 

phylogénétiquement groupées au Carixien (figure 80). Ce signal est présent dans la zone à Jamesoni 

mais n’est plus significatif dans les zones à Ibex et à Davoei avec l’indice D uniquement (figure 80). 

Le pourcentage d’espèces partagées est variable d’une zone à l’autre (20% pour Jamesoni, 29% à Ibex 

et 39% à Davoei) mais la répartition phylogénétique de ces espèces n’est pas aléatoire durant la zone à 

Jamesoni. Le signal phylogénétique est le plus faible pour la zone à Ibex (figure 80, indice D), il reste 

également très faible (> 0.5) pour les autres zones et pour le Carixien. 

Figure 79 : Espèces exclusives des 4 sous-provinces du Carixien. Les principaux groupes taxinomiques 
auxquels elles appartiennent sont numérotés de 1 à 9 en commençant par les groupes les plus profonds. 
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Tous les corrélogrammes du φ de Pearson montrent que la significativité du signal 

phylogénétique concerne une minorité de niveaux phylogénétiques pour tous les corrélogrammes 

quelle que soit la zone étudiée. On peut noter que la courbe des espèces non partagées (figuré carré, 

figure 81) correspond aux résultats qui seraient obtenus si l’on étudiait les espèces exclusives de l’une 

ou l’autre des deux provinces. En effet, il est possible que la caractéristique « être exclusive» soit 

phylogénétiquement conservée bien que les espèces aient dispersé dans des provinces différentes.  

Pour le Carixien, les résultats des premiers niveaux phylogénétiques pour les espèces 

partagées sont significatifs (figure 81). Cela signifie que ces espèces sont groupées dans des clades 

plutôt superficiels (proches des feuilles de l’arbre). C’est le cas par exemple de Lytoceras fimbriatum 

et Lytoceras tortum. On observe également un résultat significatif pour les niveaux phylogénétique 15 

et 16 c’est-à-dire pour des niveaux plus profonds (figure 81). En effet, pour ces niveaux 

phylogénétiques, les espèces partagées entre les deux provinces appartiennent principalement aux 

Liparoceratidae, Tropidoceratidae, Reynesoceratidae et Juraphyllitidae. Cependant ce signal n’est pas 

conservé dans les branches profondes de l’arbre à cause de la distribution de ces espèces, aussi bien au 

sein des Psiloceratida que des Phylloceratida (annexe 6.4). 

Pour la zone à Jamesoni, le signal phylogénétique concerne uniquement les premiers niveaux 

(figure 81). Les espèces partagées entre les provinces sont donc groupées superficiellement dans la 

phylogénie. Il ne s’agit donc pas d’un signal phylogénétique très profond dans la phylogénie. 

Certaines espèces ont une large répartition biogéographique et elles partagent cette caractéristique 

avec les espèces qui leur sont phylogénétiquement très proches.  

 

Figure 80 : D (à gauche) et I de Moran (à droite) pour les espèces partagées entre les 
provinces NWE et MED. Les résultats sont donnés pour le Carixien (rectangles bleus) 
puis pour chaque chronozone (figurés triangles). Les figurés pleins représentent les 
résultats pour lesquels les espèces sont significativement groupées (p<0.05). 
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Le corrélogramme de la zone à Ibex ne 

présente aucun résultat significatif, ce qui corrobore 

les valeurs du D et du I de Moran (figure 81). Les 

espèces capables de coloniser les deux provinces 

appartiennent à des taxons différents et sont bien 

réparties au sein de la phylogénie.  

Le corrélogramme pour la zone à Davoei 

présente des niveaux significatifs plus profonds 

(niveaux 9, 10, 11, figure 81). Ces résultats sont 

probablement liés à la présence des Liparoceratidae 

qui concentrent la majorité des espèces partagées 

entre les deux provinces. Il est intéressant de noter 

que les espèces exclusives des deux provinces 

génèrent des valeurs significatives du φ de Pearson 

pour les niveaux 3 à 6 (figure 81).  

 

Conclusion 

Les espèces d’ammonites des provinces du 

Carixien sont phylogénétiquement groupées. Ce 

groupement phylogénétique est plus fort et plus 

profond dans la province NWE que dans la province 

MED et ses sous-provinces. Cependant toutes les 

analyses menées sur l’ensemble du Carixien livrent 

toujours un signal phylogénétique significatif pour 

les trois questions posées ici. 

Au cours du Carixien, la force du signal 

phylogénétique tend à diminuer, particulièrement 

dans la province MED. Parmi les sous-provinces, la 

province austroalpine se distingue des autres par un 

signal phylogénétique très faible voire absent dès la 

zone à Ibex pour l’ensemble des espèces. Le signal 

phylogénétique pour les espèces exclusives disparaît 

dans la zone à Davoei pour la province NWE. Pour 

cette province, on observe donc un signal 

phylogénétique pour l’ensemble des espèces mais 

pas pour les espèces exclusives. Le signal 

Figure 81 : Corrélogrammes du φ de Pearson pour 
les espèces partagées entre chaque province pour 
le Carixien. Les figurés triangles représentent les 
espèces partagées entre les provinces et les carrés, 
les espèces absentes d’au moins une province 
(NWE et MED). Les figurés pleins montrent les 
résultats significatifs. 
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phylogénétique caractérisant les espèces exclusives dans la province MED est moins profond mais il 

est conservé dans toutes les zones du Carixien. Les espèces partagées entre les provinces ne semblent 

pas avoir un groupement phylogénétique fort, ou alors à un niveau phylogénétique très superficiel. Le 

groupement phylogénétique semble plus profond à Davoei mais reste non significatif.  
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DISCUSSION GENERALE 

  



 

134 
 

L’objectif de cette thèse a été de déterminer le rôle des relations phylogénétiques dans les 

extinctions et de suivre ce signal phylogénétique à l’échelle de plusieurs millions d’années. Il s’inscrit 

dans la nécessité de réaliser des études comparatives sur de nombreux groupes fossiles ou actuels pour 

déterminer si le lien entre phylogénie et susceptibilité aux extinctions est un état conservé dans 

l’histoire évolutive des taxons. D’un point de vue général, cette analyse peut être menée à différentes 

échelles spatiales et temporelles. Le travail présenté ici est original puisqu’il utilise un registre fossile 

très complet, entièrement révisé au niveau de l’espèce et particulièrement bien contraint spatialement 

et temporellement. Sa résolution phylogénétique et temporelle le placent comme un intermédiaire 

entre les études de la biologie de la conservation et celles portant sur les taxons fossiles. En effet, les 

études sur les extinctions actuelles sont généralement réalisées au niveau de l’espèce, ne prennent pas 

en compte directement l’histoire des clades dans le temps et considèrent uniquement un risque 

d’extinction (Owens & Bennett 2000, Cardillo 2003, Jones et al. 2003), tandis que les rares études sur 

le registre fossile utilisent généralement des groupes taxinomiques supérieurs et des extinctions 

observées (McKinney 1997, Purvis 2008, Roy et al. 2009). Nos résultats peuvent être discutés au 

regard de six questions fondamentales : 

(1) Quels sont les outils statistiques adaptés pour mesurer la distribution phylogénétique des 

extinctions ?  

(2) Quelle peut être l’influence de certaines caractéristiques particulières de notre jeu de données 

sur les résultats obtenus ? 

(3)  L’intensité du signal phylogénétique peut-elle être mesurée et est-elle comparable d’un cas à 

un autre ? Existe-t-il des conditions particulières pour lesquelles la distribution phylogénétique 

des extinctions est aléatoire? 

(4) Peut-on parler de conservatisme phylogénétique pour la susceptibilité aux extinctions ?  

(5) Quels sont les traits biologiques potentiellement responsables – le cas échéant - du 

groupement phylogénétique des extinctions ?  
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(1) Quels sont les outils statistiques adaptés pour mesurer la distribution phylogénétique des 
extinctions ?  

Après une première exploration des indices utilisés dans la littérature, il est apparu que si ces 

indices mesuraient correctement le signal phylogénétique sur des donnée continues (Pagel 1999, 

Freckleton et al.2002, Blomberg et al. 2003), la mesure d’un signal phylogénétique sur un trait binaire 

(tel que l’extinction) demandait encore des développements méthodologiques supplémentaire, 

notamment pour étudier la distribution phylogénétique des extinctions. Les principaux problèmes 

concernent la prise en compte des polytomies, l’absence d’information sur les longueurs de branches 

et la quantification et le teste de la significativité de la distribution phylogénétique d’un caractère 

binaire. Ces problèmes sont fréquemment rencontrés avec les données fossiles et actuelles (Lockwood 

et al.2002, Webb et al. 2002, Frits & Purvis 2010) et les recommandations exposées ici peuvent donc 

s’appliquer à ces deux types de données. 

En théorie, un indice idéal pour mesurer la distribution phylogénétique des extinctions devrait 

englober de nombreuses facettes du signal, à savoir : (1) être approprié pour les données binaires, (2) 

prendre en compte la totalité de l’information phylogénétique, (3) tester la significativité du signal 

phylogénétique, (4) être capable de mesurer la force et la profondeur du signal, et (5) distinguer la part 

des extinctions et des survies dans le signal. Les indices utilisés dans ce travail permettent tous de 

déterminer s’il existe ou non un signal phylogénétique significatif (critère 3). L’utilisation de l’un ou 

l’autre de ces indices dépendra donc de la nature des données. 

L’indice I de Moran est fréquemment utilisé en biologie de conservation (Lockwood et al. 

2002, Diniz-Filho 2004, Corey & Waite 2008). Il présente l’avantage de pouvoir être utilisé sur des 

données phylogénétiques variées (distances phylogénétiques, groupes taxinomiques) et avec une 

variable continue ou binaire. Son emploi sous la forme généralisée (globale) et en corrélogramme 

permet d’obtenir simultanément un résultat unique pour l’ensemble de la phylogénie et d’appréhender 

la profondeur du signal. Cependant, son utilisation sur des données binaires ne semble pas 

particulièrement avantageuse par rapport à l’indice D de Fritz & Purvis (2010). En effet, sa sensibilité 

à la prévalence du trait, c’est-à-dire au nombre d’espèces éteintes par rapport au nombre total 

d’espèces, ne permet pas l’utilisation de la valeur de l’indice comme une mesure de la force du signal 

phylogénétique entre des jeux de données différents. Cependant, nous avons observé sur nos données 

que les valeurs du I de Moran et du D varient toujours dans le même sens. De plus, le I de Moran ne 

permet pas de connaître la part des extinctions par rapport à celle des survies dans le signal 

phylogénétique. Il faut cependant noter que dans le cas d’une variable non binaire l’indice D ne peut 

pas être utilisé. La variable contribue alors seule, selon la valeur attribuée à chaque espèce, au signal 

phylogénétique global. Dans ce cas le I de Moran est l’indice le plus approprié, et il mesure également 

la force du signal (Gittelman & Kot 1991). 
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Les indices R²mtl et R²sel ont été explorés ici et ils peuvent être utilisés dans le cadre de notre 

problématique. Cependant ils ne présentent pas réellement d’intérêt par rapport aux autres indices. 

Notamment ils ne satisfont pas deux des cinq critères attendus pour un indice idéal (mesure de la force 

du signal et distinction entre extinctions et survies). Le principal inconvénient du R²mtl et du R²sel est 

que la transformation de la matrice des distances phylogénétiques par une PcoA entraîne forcément 

une dégradation de l’information phylogénétique. Ainsi les premiers axes de la PcoA ne reflètent que 

les grandes distances entre les espèces c’est-à-dire les premières divisions de l’arbre phylogénétique à 

partir de la racine. C’est la raison pour laquelle le R²mtl (qui sélectionne les axes en partant toujours du 

premier axe) ne détecte jamais les extinctions groupées de manière superficielle vers les feuilles de la 

phylogénie. Ces deux indices peuvent néanmoins être utilisés pour détecter un signal phylogénétique 

global au niveau des grands clades. 

Les deux indices les plus prometteurs sont le D et les corrélogrammes du φ de Pearson. Le 

premier parce qu’en plus d’être capable de détecter la présence d’un signal phylogénétique, il en 

mesure aussi la force. Le deuxième parce qu’il donne la profondeur du signal et identifie la part de 

l’extinction de la part de la survie dans le signal phylogénétique. Pour une approche semblable à celle 

développée dans ce travail - c’est-à-dire en considérant l’extinction comme un caractère binaire - je 

recommanderais l’utilisation conjointe de ces deux indices pour explorer les diverses facettes du signal 

phylogénétique (significativité, force du signal, profondeur du signal, part des extinctions et des 

survies).  

(2) Quelle peut être l’influence des particularités de notre jeu de données sur les résultats 
obtenus ? 

L’analyse de la distribution phylogénétique des extinctions dans notre jeu de données peut être 

affectée par différents facteurs confondants. 

Les premiers sont des particularités généralement attribuées aux jeux de données fossiles mais 

ceux-ci n’en n’ont pas l’exclusivité. Ils concernent notamment l’utilisation du niveau spécifique au 

lieu d’un groupe taxinomique supérieur comme le genre ou la famille. L’utilisation des espèces 

fossiles est toujours un sujet de discussion notamment parce que la définition pragmatique de l’espèce 

dans le registre fossile n’est évidemment pas soumise aux mêmes contraintes que pour les espèces 

actuelles. Notamment, la définition biologique de l’espèce n’étant pas testable, les espèces fossiles 

sont déterminées en utilisant les différences de morphologies comme une approximation des flux de 

gènes (Benton & Pearson 2001). Cependant l’utilisation de grands jeux de données d’organismes 

actuels et au niveau spécifique est généralement soumise à ce même biais par le simple fait que toutes 

les espèces étudiées n’ont généralement pas été testée au regard des exigences de la définition 

biologique de l’espèce. Le choix des ammonites comme modèle d’étude n’est pas anodin notamment 

parce que la morphologie de leurs coquilles a été particulièrement bien étudiée (Neige & Dommergues 
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1995, Dommergues et al. 2002) ce qui permet notamment d’appréhender des problèmes de 

convergence ou de dimorphisme sexuel (Davis et al. 1996).  

Un autre facteur est l’utilisation des LAD pour déterminer les extinctions. En effet, une LAD 

peut potentiellement représenter, une absence artificielle ou une émigration de l’espèce plutôt qu’une 

véritable extinction. Le choix des ammonites du Jurassique Inférieur permet de limiter le risque de 

biais pour ce facteur. En effet, le registre fossile de cet intervalle est intensément étudié, les dépôts 

marins correspondant sont largement exposés en Europe et en Afrique du Nord et présentent 

d’abondants assemblages d'ammonites (Dommergues et al. 2001, 2009). Les LAD peuvent donc être 

considérées comme de bonnes approximations des extinctions dans notre jeu de données. Ce problème 

devra cependant être clairement analysé avant d’utiliser un groupe d’organismes dont le registre 

fossile est différent.  

Le facteur suivant concerne les choix réalisés pour construire l’hypothèse phylogénétique. En 

particulier, le maintien de polytomies lorsqu’aucun argument sérieux ne permettait de déterminer les 

liens de parenté entre les taxons. Ce choix est apparu le plus conservateur et de nombreuses 

polytomies sont ainsi conservées jusqu’à la racine de l’arbre. En conséquence plusieurs clades sont 

donc considérés comme des groupes frères. La question est donc de savoir si la présence de ces 

polytomies peut affecter les résultats obtenus. Le signal phylogénétique mesuré ici devrait cependant 

être robuste car il concerne de nombreuses espèces éteintes et plusieurs niveaux phylogénétiques. Il est 

fort probable qu’il serait également mesuré si l’ensemble des polytomies étaient résolues. Cette 

question trouve également un élément de réponse dans l’analyse réalisée sur un cadre taxinomique 

pour lequel le signal phylogénétique reste significatif (Chapitre 3.III). Une utilisation directe de la 

taxinomie, même si elle ne permet pas de révéler toutes les nuances du signal phylogénétique, reflète 

la structure essentielle de la distribution phylogénétique des extinctions. Etant donné le nombre de 

groupes fossiles et actuels pour lesquels les données phylogénétiques sont absentes ou insuffisantes, il 

est important de souligner que la taxinomie peut être utilisée comme représentation de l’histoire 

évolutive. 

Enfin, l’emploi des espèces d’ammonites comme indices biostratigraphiques pour la période 

étudiée peut aussi être un facteur générant des biais analytiques. Les tests effectués ici suggèrent que 

ces espèces n’influencent pas nos conclusions, notamment parce que le nombre d’espèces indices et/ou 

pouvant donc fournir des pseudo-extinctions est relativement faible par rapport au nombre total 

d’espèces éteintes (Chapitre 3. IV). De plus, la fin d’une zone et d’une sous-zone n’est pas uniquement 

déterminée par la LAD d’une espèce indice mais également, et parfois uniquement, par l’apparition de 

l’espèce indice de la zone ou sous zone suivante (Dommergues et al. 1997).  
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(3) L’intensité du signal phylogénétique peut-elle être mesurée et est-elle comparable d’un cas à 
un autre ? Existe-t-il des conditions particulières pour lesquelles le signal phylogénétique est 
aléatoire ? 

Bien que la distribution phylogénétique des extinctions ait été étudiée avec divers groupes 

taxinomiques et à différentes échelles spatio-temporelles (McKinney 1997, Owens & Bennett 2000, 

Lockwood et al. 2002, Cardillo 2003, Jones et al. 2003, Roy et al. 2009, Purvis et al. 2000, 2005, 

2008, Van Allen et al. 2012), il semble que la présence d’un groupement phylogénétique significatif 

des extinctions soit la norme. Notre étude ne fait pas exception car le signal phylogénétique des 

extinctions est significatif pour la grande majorité des zones et des sous-zones étudiées ici.  

L’absence de signal phylogénétique significatif dans la sous-zone à Semicelatum est la plus 

marquante car cette sous-zone est associée à une crise d’extinctions de second ordre (Sepkoski 1986, 

Hallam 1986, 1987, Little & Benton 1995, Aberhan & Fürsich 2000, Macchioni & Cecca 2002, Cecca 

& Macchioni, 2004, Dera et al. 2009, 2010). C’est également le seul signal phylogénétique non 

significatif qui est également détecté au niveau de la zone (zone à Tenuicostatum). Bien que les 

extinctions des ammonites durant la crise d’extinction de second ordre semblent aléatoires, il n’est pas 

possible d’établir un lien direct entre l’intensité d’une crise d’extinction et la distribution 

phylogénétique de ce phénomène. En effet, l’absence de signal phylogénétique est aussi observée pour 

la sous-zone à Luridum qui n’est pas associée à un évènement de crise d’extinction. La perte du signal 

phylogénétique n’est donc pas la signature exclusive d’une crise d’extinction. Cependant, cette sous 

zone est à la transition entre la zone à Ibex et à Davoei pour laquelle il a été déjà été observé un 

renouvellement important des faunes d’ammonites (Meister & Stampfli 2000, Dommergues et al. 

2009). Le signal phylogénétique des extinctions est significatif et profond pour les sous-zones à Paltus 

et à Elegantinum qui précédent et succèdent respectivement à la sous-zone à Semicelatum. Cela 

suggère que la perte du signal ne pourrait être qu’un phénomène transitoire alors que la diminution de 

la diversité des ammonites s’étend de la fin de la zone à Margaritatus jusqu’au début de la zone à 

Bifrons (Dera et al. 2009). Il semblerait donc que les extinctions des espèces soient 

phylogénétiquement groupées jusqu’à l’événement de crise de second ordre. Ces observations 

amènent à l’hypothèse suivante : si des clades vulnérables sont très fortement touchés par les 

extinctions et que les taux d’apparition sont faibles, alors les clades vulnérables disparaissent les 

premiers. Si les facteurs externes responsables des extinctions s’intensifient encore, alors tous les 

clades sont touchés par l’extinction et celle-ci devient phylogénétiquement aléatoire.  

Notre étude paléontologique nous permet de comparer la force et la profondeur du signal entre 

les différentes zones et sous-zones. Cette approche est un point fondamental de l’étude de la 

distribution phylogénétique des extinctions. Si le groupement phylogénétique des extinctions est 

généralement conservé sur l’intervalle du Pliensbachien et du Toarcien, les valeurs obtenues au niveau 

de la zone ne sont pas la simple addition des signaux observés à l’échelle des sous-zones. Cela suggère 
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que les résultats obtenus à une échelle temporelle ne sont pas extrapolables et ne peuvent pas prédire 

ceux qui sont acquis à une autre échelle.  

Le groupement phylogénétique des extinctions peut concerner des clades profondément 

enracinés dans la phylogénie ou au contraire se concentrer sur les feuilles de l’arbre. Ces deux types de 

motifs ne sont pas équivalents. En effet, la perte d’un groupe profondément enraciné dans la 

phylogénie entraîne une perte de diversité phylogénétique plus importante (McKinney 1997, Purvis et 

al. 2000, Erwin 2008, Green et al. 2011). Dans notre cas, la perte de diversité phylogénétique peut 

également être observée à travers le groupement phylogénétique des survies. La significativité du 

groupement phylogénétique des extinctions n’est pas identique à celui des survies : si les extinctions 

concernent des groupes phylogénétiques d’espèces, les survies sont généralement réparties 

aléatoirement sur la phylogénie ou concerne des groupes d’espèces superficiels. Autrement dit les 

espèces survivantes se distribuent au sein de tous les clades même dans ceux qui concentrent les 

extinctions. La perte de diversité phylogénétique résultante ne devrait donc pas être particulièrement 

élevée. Cela conforte les simulations de Parhar & Mooers (2011) qui suggèrent que le groupement 

phylogénétique des extinctions est une condition nécessaire mais pas suffisante à la perte de la 

phylodiversité.  

(4) Peut-on parler de conservatisme phylogénétique pour la susceptibilité aux extinctions ?  

Dans notre étude, la présence d’un signal phylogénétique dans une zone ou une sous-zone 

indique que les espèces d’un même groupe ont conservé des caractéristiques héritées d’un ancêtre 

commun les rendant plus vulnérables à l’extinction que les espèces des autres groupes face aux 

variations environnementales. Le caractère « à risque d’extinction » pour les espèces qui ont vécu dans 

cet intervalle est donc phylogénétiquement conservé. Le résultat s’apparente à celui des études en 

biologie de la conservation menées dans l’actuel (Russell et al. 1998, Lockwood et al. 2002, Jones et 

al. 2003, Diniz-Filho 2004, Corey & Waite 2008). Un conservatisme phylogénétique pour la 

susceptibilité aux extinctions suggère notamment que les traits biologiques des espèces sont un 

déterminant important du risque d’extinction en interaction avec les facteurs extérieurs (Purvis et al. 

2005). De plus, le fait que les espèces phylogénétiquement proches présentent un risque similaire 

d’extinction permettrait d’extrapoler le risque d’une espèce à ses espèces sœurs dans des études sur la 

biodiversité actuelle. 

La particularité de notre étude est que l’on peut suivre le maintien ou non du signal 

phylogénétique des extinctions à travers des intervalles géologiques successifs. Au passage d’un 

intervalle à un autre, les espèces responsables du groupement phylogénétique des extinctions du 

premier intervalle sont par définition majoritairement absentes de la seconde, et pourtant le signal 

phylogénétique est généralement conservé. Deux cas sont alors possibles. Dans le premier cas, un 

clade différent est responsable du signal phylogénétique pour ce nouvel intervalle et il n’y a donc pas 

réellement de conservatisme du signal. Dans ce cas, la susceptibilité à l’extinction peut être maintenue 
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mais ce ne sont pas toujours exactement les mêmes clades ni forcément les mêmes traits qui sont 

concernés. Dans le deuxième cas quelques espèces du clade touché par les extinctions ont survécu et 

se sont diversifiées (ce cas de figure est fréquemment illustré par la présence d’une distribution 

aléatoire des survies). Ces espèces ont aussi hérité du caractère «à risque d’extinction » et sont de 

nouveau responsables d’un groupement phylogénétique des extinctions. La différence entre ces deux 

hypothèses est néanmoins difficile à distinguer parce que les clades ne sont pas plus indépendants 

entre eux que ne le sont les espèces. Ainsi pour les ammonites du Carixien, on observe généralement 

une succession de clades responsables du groupement phylogénétique des extinctions mais ces clades 

tendent à être phylogénétiquement proches puisqu’ils sont généralement issus d’un même groupe (les 

Eoderoceratidae). Cela suggère que les clades vulnérables aux extinctions présentent une plus grande 

dynamique macroévolutive avec des taux de renouvellement élevés. Or il est possible d’étudier les 

apparitions d’espèces de manière identique aux extinctions : existe-t-il un groupement phylogénétique 

des apparitions ? Et si oui, ce groupement concerne-t-il les mêmes clades que les extinctions ? Il est 

certain que l’étude phylogénétique combinée des apparitions et des extinctions de manière quantitative 

permettrait d’éclairer la dynamique de la biodiversité sous un angle nouveau.  

Le conservatisme de la susceptibilité aux extinctions au cours d’intervalles de temps successifs 

est également mis en avant dans l’étude de Roy et al. (2009) sur les bivalves marins. Cette étude 

analyse le groupement phylogénétique des extinctions des genres au sein des familles sur un intervalle 

d’environ 200 millions d’années (du Jurassique à l’Actuel découpé en 26 intervalles temporels). Leur 

échelle temporelle et phylogénétique sont donc très différentes des nôtres. Un groupement 

phylogénétique des extinctions est détecté dans 9 des 26 intervalles étudiés alors qu’il concerne 19 

sous-zones sur 21 dans notre travail. Cette comparaison illustre que la notion de conservatisme est 

relative et peut différer entre les études.  

(5) Quels sont les traits biologiques potentiellement responsables du groupement phylogénétique 
des extinctions ?  

L’identification d’un signal phylogénétique pour la disparition d’espèces n’est qu’une étape 

dans la compréhension du lien entre phylogénie et extinctions. L’étape suivante consiste à déterminer 

quels peuvent être les traits biologiques hérités responsables de cette vulnérabilité aux extinctions. 

Plusieurs traits ont déjà été identifiés comme étant à la fois des facteurs de risque d’extinction et des 

caractéristiques phylogénétiquement conservées (McKinney 1997, Russell et al. 1998, Purvis et al. 

2000, Purvis 2008, Freckleton et al. 2002). L’aire de répartition géographique des espèces est un 

caractère particulièrement intéressant dans cette perspective (e.g. Jablonski 1986, Smith & Jeffery 

1998, Manne et al. 1999, Jones et al. 2003, Foote 2003, Jablonski 2005, Payne & Finnegan 2007). 

Une répartition géographique restreinte est en effet considérée comme un facteur augmentant le risque 

d’extinction et sert même de critère pour classer les espèces actuelles sur la liste rouge de l’IUCN 
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(Dudley 2008). Ce paramètre peut être relié à la phylogénie dans la mesure où il est déterminé par des 

caractères eux-mêmes phylogénétiquement groupées, tels que la taille à l’âge adulte (Freckleton et al. 

2002). Pour les ammonites du Jurassique, nous avons pu étudier la répartition géographique des 

espèces au Carixien afin de déterminer si la répartition géographique des espèces pouvait influencer le 

groupement phylogénétique des extinctions. Notre étude montre que les espèces ne sont pas réparties 

au hasard mais qu’il existe un groupement phylogénétique dans les différentes provinces 

biogéographiques et particulièrement pour la province nord–ouest européenne. Ce groupement 

phylogénétique concerne notamment les espèces spécifiques de chaque province biogéographique. La 

diminution du regroupement phylogénétique des espèces dans chaque province au cours du Carixien 

est probablement liée à une chute de l’endémisme durant la zone à Davoei (Dommergues & El Hariri 

2002). Ces résultats ne portent pas directement sur l’aire géographique des espèces même si une 

occurrence de l’espèce dans un nombre important de localités pourrait éventuellement traduire une 

aire de répartition plus étendue. Cependant l’analyse des espèces partagées entre les provinces montre 

que leur groupement phylogénétique est relativement faible. De plus le groupement phylogénétique 

des extinctions est le plus fort pour la zone à Davoei, zone pour laquelle le nombre d’espèces 

partagées entre les provinces est le plus important.  

Le deuxième type de données particulièrement bien étudié pour les ammonites du Jurassique 

sont les différents paramètres morphologiques de la coquille (Dommergues et al.1996, Neige et al. 

2001, McGowan 2004). L’analyse de la disparité morphologique des coquilles pourrait permettre 

d’élucider en partie le processus d’extinctions si l’on considère qu’elle est reliée à leur écologie ou du 

moins à l’environnement dans lequel elles évoluent (Westermann 1990, Marchand 1992). Dans le 

cadre de l’analyse de la distribution phylogénétique des extinctions, plusieurs questions peuvent être 

posées : est-ce qu’un type morphologique est préférentiellement éteint quand les extinctions sont 

phylogénétiquement groupées ? Existe-t-il un lien entre la variation de la disparité morphologique et la 

présence d’un groupement phylogénétique des extinctions ? Théoriquement si l’extinction est sélective 

pour un morphotype coquillier et que les morphologies tendent à être phylogénétiquement groupées, 

une baisse de la disparité morphologique devrait entraîner une extinction moins groupée voire 

aléatoire. Car l’extinction ne peut alors plus être sélective pour les morphes. En regard des analyses 

sur l’évolution de la disparité morphologique dans l’intervalle du Pliensbachien-Toarcien (Dera et al. 

2010), cette hypothèse ne semble pas être vérifiée. En effet, alors que le groupement phylogénétique 

des extinctions est très variable entre les sous-zones à Taylori et à Margaritatus, la disparité 

morphologique est relativement élévée et stable. Inversement, le minimum de disparité est inféré pour 

la sous-zone à Paltus (Dera et al. 2010) durant laquelle le groupement phylogénétique des extinctions 

est significatif. Il est possible que la morphologie ne soit pas un facteur principal du groupement 

phylogénétique des extinctions, en particulier si les morphologies coquillières ne présentent pas de 

signal phylogénétique significatif. Bien que la phylogénie soit construite à partir de la morphologie 

des coquilles, cette question n’est pas triviale vu le nombre de caractères différents étudiés et des 
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possibles convergences. En outre, les caractères classiquement utilisés dans la distinction des espèces 

d’ammonites se réfèrent plutôt à l’ornementation (forme des côtes, présence de tubercules, …) qu’à la 

forme générale du tube coquillier. Les perspectives d’étude alliant les extinctions, la morphologie et la 

phylogénie sont donc nombreuses et accessibles avec le jeu de données dont nous disposons.  
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ANNEXE 1 
 

Phylogénie des espèces du Carixien 
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Phylloceratida

Aequiobida (Sinuiceratide)
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ANNEXE 2 
 

Phylogénie des espèces du Pliensbachien 
et du Toarcien. 
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Lytoceratoïdea

Nannolytoceratidae

Lytoceratidae

Eoderoceratoidea

Dubariceratidae

Reynesocoeloceratinae

Coeloceratidae

Tropidoceratidae

Polymorphitidae

Dayiceras

Furlitidae

Epideroceratidae

Eoderoceratidae

Liparoceratidae

Paramicroderoceratinae

1

2
3

4

5

6

7
9

9

8

10

Harpoceratinae

Arieticeratinae

11

Bouleiceratinae

12

Hildoceratinae

13

14

15

16
17

18

19

20

21

22

Dactylioceratidae

23

24

25

26

27

28

29

30

31

32

28

29

30

Amaltheinae

31

32

4



 
 
 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

ANNEXE 3 
 

Phylogénies utilisées pour le calcul de la 
distribution phylogénétique des extinctions 

5



 
 
 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

ANNEXE 3.1 
 

Phylogénies utilisées pour le calcul de la 
distribution phylogénétique des extinctions 

 
Intervalle du Carixien 

 

6



Carixien

Harpophylloceras eximus
Juraphyllites nardii
Juraphylites libertus
Juraphyllites sp A
Tragophylloceras carinatum
Tragophylloceras undulatum
Tragophylloceras ibex
Tragophylloceras numismale
Tragophylloceras loscombi
Calliphylloceras bicicolae
Calaiceras calais
Partschiceras striatocostatum
Phyllocderas hebertinum
Zetoceras zetes
Zetoceras iudicariense sensu GM
Sphaenoacanthites costotuberculatum
Sinuiceras sp nov
Sinuiceras planulatum
Tunisiceras insolitus
Pelingoceras pseudocarinatum
Phricodoceras bettonii
Phricodoceras taylori
Phricodoceras taylori sensu H
Radstockiceras buvigneri
Radstockiceras complanosum
Radstockiceras pseudosaemanni
Radstockiceras wiltshieri
Fuciniceras ionocum
Fuciniceras hungaricum
Fuciniceras pseudodilectum
Fuciniceras perplicatum sensu GM
Fuciniceras nov sp 1
Fuciniceras lycius
Fuciniceras giennense
Fuciniceras elichense
Fuciniceras mellahense
Fuciniceras carixiense
Fuciniceras dilectum
Fuciniceras angulosum
Fuciniceras n sp A
Fuciniceras formosum sensu RG
Fuciniceras volubile
Fuciniceras balatonense
Fieldingiceras sp
Fuciniceras costicillatum
Aegolytoceras varicosum
Holcolytoceras nodostricum
Holcolytoceras quadrijugum
Galaticeras? rosenbergi
Castanayiceras canavarii
Galaticeras aegoceroides
Galaticeras harpoceroides
Galaticeras marianii
Audaxlytoceras audax
Zaghouanites arcanum
Lytoceras platypleura
Lytoceras altum
Lytoceras fuggeri
Lytoceras galatiforme
Lytoceras kizilcius
Lytoceras fimbriatoides
Lytoceras fimbriatum
Lytoceras tortum
Polymorphites? pseudodubari
Gemmellaroceras? gemmellaroi sensu M
Gemmellaroceras? cortesi sensu B
Gemmellaroceras? gemmellaroi
Cymbites? laevigatus sensu RG
Diaphorites vetulonius
Leptonoceras sp
Jamesonites? spoliatus
Metadoceras? pygmaeus
Spinidaceras spirale
Jamesonites reticulatus
Metaderoceras clavatus
Metaderoceras apertum
Metaderoceras pseudomuticus
Metaderoceras muticum sensu MB
Metaderoceras muticum
Baltzerites baltzeri
Metaderoceras gemmellaroi
Metaderoceras beirense
Metaderoceras venarense
Dubariceras? sp
Dubarixeras dubari
Dubariceras inaequicosta

Reynesocoeloceras praeincertum
Reynesocoeloceras incertum
Reynesocoeloceras aegrum
Reynesocoeloceras indunense
Reynesocoeloceras subcrassum
Reynesocoeloceras obesum
Bettoniceras italicum
Prodactylioceras aurigerense
Prodactylioceras davoei
Prodactylioceras rectiradiatum
Apoderoceras aculeatum
Hyperderoceras retusum
Coeloceras pettos sensus G
Coeloceras pettos
Miltoceras? sp
Pseudoskirroceras mastodon
Zamaiceras carinatum
Zamaiceras mangoldi
Miltoceras furlense
Miltoceras seguenzae
Miltoceras sellae
Miltoceras taguendoufi
Paratropidoceras numidianum
Catriceras galaczi
Catriceras cf campiliense
Catriceras catriense
Tropidoceras sulcatus
Tropidoceras stahliforme
Tropidoceras erythraeum
Tropidoceras obtusum
Tropidoceras orientale
Tropidoceras stahli
Tropidoceras demonense
Tropidoceras semileavis
Tropidoceras densicosta
Tropidoceras flandrini
Tropidoceras calliptocum
Tropidoceras mediterraneum
Eremiticeras evolutus
Tropidoceras zitteli sensu AM
Tropidoceras zitteli
Tropidoceras masseanum
Acanthopleuroceras actaeon
Acanthopleuroceras alisiense
Acanthopleuroceras sp1
Acanthopleuroceras arietiforme
Acanthopleuroceras? sp nov 2
Acanthopleuroceras carinatum
Acanthopleuroceras maugenesti
Acanthopleuroceras valdani
Peripleuroceras rotundicosta
Polymorphites rutilans
Parinodiceras parinodus
Polymorphites polymorphus
Platypleuroceras aureum
Platypleuroceras muellensis
Platypleuroceras acanthobronni
Platypleuroceras nodosum
Platypleuroceras brevispina
Platypleuroceras aff oblongrum
Platypleuroceras amplinatrix
Polymorphites? aff bronni
Polymorphites? bronni
Uptonia confusa
Uptonia jamesoni
Uptonia lata
Uptonia? sp nov
Dayiceras dayiceroides
Dayiceras renzi
Dayiceras polymorphoides
Dayiceras splendens
Dayiceras nanum
Dayiceras amaltheiforme
Gorgheiceras gorghense
Paramorphites acutiventis
Caleites calensis
Polymorphites? flexicostatus
Polymorphites? apenninicus
Furtiles involutus
Gemmellaroceras aenigmaticum
Gemmellaroceras circumcrispatum
Gemmellaroceras granuliferum
Epideroceras? trigonale
Epideroceras? plumarius
Epideroceras? nodofissum
Epideroceras? cantianense
Capreoliceras asagensis
Platypleuroceras caprarium
Pseudophricodoceras dayiforme
Pseudophricodoceras caprariforme
Coeloderoceras rugosa
Coeloderoceras micromphala
Coeloderoceras ponticum
Coeloderoceras biruga
Eoderoceras? lina
Bifericeras donovani
Cymbites? sp nov 1
Cymbites globosus
Bettoniceras? perisphinctoides
Uptonia? juraphyllitoides
Tetraspidoceras quadrarmatum
Tetraspidoceras evolutum
Vicininodiceras simplicicosta
Vicininodiceras gollingense
Becheiceras bechei
Liparoceras cheltiense
Liparoceras lytaceroïdes
Liparoceras heptangulare
Beaniceras centaurus
Beaniceras rotondum
Beaniceras crassum
Beaniceras luridum
Aegoceras sparsicosta
Aegoceras maculatum
Aegoceras lataecostata
Aegoceras capricornus
Aegoceras artygyrus
Oistoceras angulatus
Oistoceras fingulinum
Paramicroderoceras aff birchiades
Paramicroderoceras birchoides
Paramicroderoceras fila
Paramicroderoceras tardecrenscens
Paradoceras picenum
Villania callomoni
Villania densilobata
Foetterliceras salmojraghii
Foetterliceras morogense
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Zone à Jamesoni

Juraphyllites nardii
Juraphylites libertus
Juraphyllites sp A
Tragophylloceras undulatum
Tragophylloceras numismale
Calliphylloceras bicicolae
Calaiceras calais
Partschiceras striatocostatum
Phyllocderas hebertinum
Zetoceras zetes
Zetoceras iudicariense sensu GM
Sphaenoacanthites costotuberculatum
Sinuiceras planulatum
Tunisiceras insolitus
Pelingoceras pseudocarinatum
Phricodoceras taylori
Phricodoceras taylori sensu H
Radstockiceras buvigneri
Radstockiceras complanosum
Radstockiceras wiltshieri
Fuciniceras ionocum
Fuciniceras hungaricum
Fuciniceras mellahense
Fuciniceras n sp A
Fuciniceras formosum sensu RG
Aegolytoceras varicosum
Holcolytoceras quadrijugum
Galaticeras? rosenbergi
Castanayiceras canavarii
Galaticeras aegoceroides
Galaticeras harpoceroides
Galaticeras marianii
Zaghouanites arcanum
Lytoceras platypleura
Lytoceras altum
Lytoceras fuggeri
Lytoceras galatiforme
Lytoceras kizilcius
Lytoceras fimbriatoides
Lytoceras fimbriatum
Lytoceras tortum
Gemmellaroceras? cortesi sensu B
Cymbites? laevigatus sensu RG
Leptonoceras sp
Jamesonites? spoliatus
Metadoceras? pygmaeus
Spinidaceras spirale
Jamesonites reticulatus
Metaderoceras clavatus
Metaderoceras apertum
Metaderoceras pseudomuticus
Metaderoceras muticum sensu MB
Metaderoceras muticum
Baltzerites baltzeri
Dubariceras? sp
Dubariceras inaequicosta
Apoderoceras aculeatum
Hyperderoceras retusum
Coeloceras pettos sensus G
Coeloceras pettos
Miltoceras? sp
Pseudoskirroceras mastodon
Zamaiceras carinatum
Zamaiceras mangoldi
Miltoceras furlense
Miltoceras seguenzae
Miltoceras sellae
Miltoceras taguendoufi
Paratropidoceras numidianum
Catriceras galaczi
Catriceras cf campiliense
Catriceras catriense
Tropidoceras erythraeum
Tropidoceras obtusum
Tropidoceras demonense
Tropidoceras semileavis
Tropidoceras densicosta
Tropidoceras flandrini
Tropidoceras calliptocum
Tropidoceras mediterraneum
Peripleuroceras rotundicosta
Polymorphites rutilans
Parinodiceras parinodus
Polymorphites polymorphus
Platypleuroceras aureum
Platypleuroceras muellensis
Platypleuroceras acanthobronni
Platypleuroceras nodosum
Platypleuroceras brevispina
Platypleuroceras aff oblongrum
Platypleuroceras amplinatrix
Polymorphites? aff bronni
Polymorphites? bronni
Uptonia confusa
Uptonia jamesoni
Uptonia lata
Uptonia? sp nov
Paramorphites acutiventis
Caleites calensis
Polymorphites? flexicostatus
Polymorphites? apenninicus
Furtiles involutus
Gemmellaroceras aenigmaticum
Gemmellaroceras circumcrispatum
Gemmellaroceras granuliferum
Epideroceras? trigonale
Epideroceras? plumarius
Epideroceras? nodofissum
Epideroceras? cantianense
Capreoliceras asagensis
Platypleuroceras caprarium
Pseudophricodoceras dayiforme
Pseudophricodoceras caprariforme
Coeloderoceras rugosa
Coeloderoceras micromphala
Coeloderoceras ponticum
Coeloderoceras biruga
Eoderoceras? lina
Bifericeras donovani
Tetraspidoceras quadrarmatum
Tetraspidoceras evolutum
Vicininodiceras simplicicosta
Vicininodiceras gollingense
Paramicroderoceras aff birchiades
Paramicroderoceras birchoides
Paramicroderoceras fila
Paramicroderoceras tardecrenscens
Paradoceras picenum
Villania callomoni
Villania densilobata
Foetterliceras salmojraghii
Foetterliceras morogense
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Zone à Ibex

Harpophylloceras eximus
Juraphylites libertus
Juraphyllites sp A
Tragophylloceras carinatum
Tragophylloceras undulatum
Tragophylloceras ibex
Tragophylloceras numismale
Tragophylloceras loscombi
Calliphylloceras bicicolae
Calaiceras calais
Partschiceras striatocostatum
Phyllocderas hebertinum
Zetoceras zetes
Sinuiceras sp nov
Phricodoceras bettonii
Phricodoceras taylori
Phricodoceras taylori sensu H
Radstockiceras wiltshieri
Fuciniceras hungaricum
Fuciniceras perplicatum sensu GM
Fuciniceras lycius
Fuciniceras giennense
Fuciniceras mellahense
Fuciniceras dilectum
Fuciniceras n sp A
Fuciniceras formosum sensu RG
Fuciniceras volubile
Fieldingiceras sp
Holcolytoceras nodostricum
Galaticeras aegoceroides
Audaxlytoceras audax
Zaghouanites arcanum
Lytoceras platypleura
Lytoceras altum
Lytoceras fuggeri
Lytoceras kizilcius
Lytoceras fimbriatoides
Lytoceras fimbriatum
Lytoceras tortum
Polymorphites? pseudodubari
Gemmellaroceras? gemmellaroi
Cymbites? laevigatus sensu RG
Diaphorites vetulonius
Baltzerites baltzeri
Metaderoceras gemmellaroi
Metaderoceras beirense
Metaderoceras venarense
Dubarixeras dubari
Dubariceras inaequicosta
Reynesocoeloceras praeincertum
Reynesocoeloceras incertum
Reynesocoeloceras aegrum
Reynesocoeloceras indunense
Reynesocoeloceras subcrassum
Reynesocoeloceras obesum
Bettoniceras italicum
Zamaiceras carinatum
Zamaiceras mangoldi
Tropidoceras sulcatus
Tropidoceras stahliforme
Tropidoceras erythraeum
Tropidoceras obtusum
Tropidoceras orientale
Tropidoceras stahli
Tropidoceras demonense
Tropidoceras semileavis
Tropidoceras densicosta
Tropidoceras flandrini
Tropidoceras calliptocum
Tropidoceras mediterraneum
Eremiticeras evolutus
Tropidoceras zitteli sensu AM
Tropidoceras zitteli
Tropidoceras masseanum
Acanthopleuroceras actaeon
Acanthopleuroceras alisiense
Acanthopleuroceras sp1
Acanthopleuroceras arietiforme
Acanthopleuroceras? sp nov 2
Acanthopleuroceras carinatum
Acanthopleuroceras maugenesti
Acanthopleuroceras valdani
Polymorphites? aff bronni
Dayiceras dayiceroides
Dayiceras renzi
Dayiceras polymorphoides
Dayiceras splendens
Dayiceras nanum
Dayiceras amaltheiforme
Gorgheiceras gorghense
Gemmellaroceras aenigmaticum
Gemmellaroceras circumcrispatum
Cymbites? sp nov 1
Cymbites globosus
Bettoniceras? perisphinctoides
Uptonia? juraphyllitoides
Becheiceras bechei
Liparoceras cheltiense
Liparoceras heptangulare
Beaniceras centaurus
Beaniceras rotondum
Beaniceras crassum
Beaniceras luridum
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Zone à Davoei

Harpophylloceras eximus

Juraphylites libertus

Tragophylloceras loscombi

Calliphylloceras bicicolae

Calaiceras calais

Partschiceras striatocostatum

Phyllocderas hebertinum

Zetoceras zetes

Phricodoceras bettonii

Radstockiceras pseudosaemanni

Radstockiceras wiltshieri

Fuciniceras pseudodilectum

Fuciniceras nov sp 1

Fuciniceras giennense

Fuciniceras elichense

Fuciniceras carixiense

Fuciniceras angulosum

Fuciniceras volubile

Fuciniceras balatonense

Fuciniceras costicillatum

Galaticeras aegoceroides

Audaxlytoceras audax

Lytoceras fimbriatum

Lytoceras tortum

Gemmellaroceras? gemmellaroi sensu M

Reynesocoeloceras aegrum

Reynesocoeloceras indunense

Reynesocoeloceras subcrassum

Reynesocoeloceras obesum

Bettoniceras italicum

Prodactylioceras aurigerense

Prodactylioceras davoei

Prodactylioceras rectiradiatum

Cymbites globosus

Becheiceras bechei

Liparoceras lytaceroïdes

Liparoceras heptangulare

Aegoceras sparsicosta

Aegoceras maculatum

Aegoceras lataecostata

Aegoceras capricornus

Aegoceras artygyrus

Oistoceras angulatus

Oistoceras fingulinum
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Juraphyllites nardii
Juraphylites libertus
Juraphyllites sp A
Tragophylloceras numismale
Calliphylloceras bicicolae
Calaiceras calais
Partschiceras striatocostatum
Phyllocderas hebertinum
Zetoceras zetes
Zetoceras iudicariense sensu GM
Sphaenoacanthites costotuberculatum
Sinuiceras planulatum
Pelingoceras pseudocarinatum
Phricodoceras taylori
Phricodoceras taylori sensu H
Radstockiceras buvigneri
Radstockiceras complanosum
Radstockiceras wiltshieri
Aegolytoceras varicosum
Holcolytoceras quadrijugum
Galaticeras? rosenbergi
Castanayiceras canavarii
Galaticeras aegoceroides
Galaticeras marianii
Zaghouanites arcanum
Lytoceras platypleura
Lytoceras fuggeri
Lytoceras galatiforme
Lytoceras kizilcius
Lytoceras fimbriatoides
Lytoceras fimbriatum
Lytoceras tortum
Leptonoceras sp
Metadoceras? pygmaeus
Spinidaceras spirale
Jamesonites reticulatus
Metaderoceras apertum
Metaderoceras muticum
Dubariceras? sp
Apoderoceras aculeatum
Hyperderoceras retusum
Pseudoskirroceras mastodon
Miltoceras furlense
Miltoceras seguenzae
Miltoceras taguendoufi
Catriceras galaczi
Catriceras cf campiliense
Catriceras catriense
Polymorphites rutilans
Parinodiceras parinodus
Polymorphites? aff bronni
Paramorphites acutiventis
Caleites calensis
Furtiles involutus
Gemmellaroceras aenigmaticum
Epideroceras? plumarius
Epideroceras? nodofissum
Epideroceras? cantianense
Platypleuroceras caprarium
Pseudophricodoceras dayiforme
Pseudophricodoceras caprariforme
Coeloderoceras rugosa
Coeloderoceras micromphala
Coeloderoceras biruga
Eoderoceras? lina
Bifericeras donovani
Tetraspidoceras quadrarmatum
Tetraspidoceras evolutum
Vicininodiceras simplicicosta
Vicininodiceras gollingense
Paramicroderoceras aff birchiades
Paramicroderoceras fila
Paradoceras picenum
Villania callomoni
Villania densilobata
Foetterliceras salmojraghii
Foetterliceras morogense

Sous-zone à Taylori
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Sous-zone à Polymorphus

Juraphyllites nardii
Juraphylites libertus
Juraphyllites sp A
Tragophylloceras numismale
Calliphylloceras bicicolae
Calaiceras calais
Partschiceras striatocostatum
Phyllocderas hebertinum
Zetoceras zetes
Sphaenoacanthites costotuberculatum
Tunisiceras insolitus
Phricodoceras taylori
Phricodoceras taylori sensu H
Radstockiceras buvigneri
Radstockiceras complanosum
Radstockiceras wiltshieri
Fuciniceras ionocum
Aegolytoceras varicosum
Holcolytoceras quadrijugum
Galaticeras aegoceroides
Galaticeras harpoceroides
Zaghouanites arcanum
Lytoceras platypleura
Lytoceras altum
Lytoceras fuggeri
Lytoceras kizilcius
Lytoceras fimbriatoides
Lytoceras fimbriatum
Lytoceras tortum
Gemmellaroceras? cortesi sensu B
Cymbites? laevigatus sensu RG
Jamesonites? spoliatus
Spinidaceras spirale
Metaderoceras clavatus
Metaderoceras apertum
Metaderoceras pseudomuticus
Metaderoceras muticum
Dubariceras? sp
Hyperderoceras retusum
Coeloceras pettos sensus G
Miltoceras? sp
Pseudoskirroceras mastodon
Miltoceras furlense
Miltoceras seguenzae
Miltoceras sellae
Miltoceras taguendoufi
Paratropidoceras numidianum
Parinodiceras parinodus
Polymorphites polymorphus
Polymorphites? aff bronni
Paramorphites acutiventis
Polymorphites? flexicostatus
Gemmellaroceras aenigmaticum
Gemmellaroceras circumcrispatum
Gemmellaroceras granuliferum
Epideroceras? trigonale
Epideroceras? plumarius
Epideroceras? nodofissum
Capreoliceras asagensis
Platypleuroceras caprarium
Coeloderoceras rugosa
Coeloderoceras micromphala
Coeloderoceras ponticum
Coeloderoceras biruga
Eoderoceras? lina
Vicininodiceras gollingense
Paramicroderoceras aff birchiades
Paramicroderoceras birchoides
Paramicroderoceras fila
Villania densilobata
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Sous-zone à Brevispina

Juraphyllites nardii
Juraphylites libertus
Juraphyllites sp A
Tragophylloceras undulatum
Tragophylloceras numismale
Calliphylloceras bicicolae
Calaiceras calais
Partschiceras striatocostatum
Phyllocderas hebertinum
Zetoceras zetes
Sphaenoacanthites costotuberculatum
Tunisiceras insolitus
Phricodoceras taylori
Phricodoceras taylori sensu H
Radstockiceras buvigneri
Radstockiceras complanosum
Radstockiceras wiltshieri
Fuciniceras ionocum
Aegolytoceras varicosum
Holcolytoceras quadrijugum
Galaticeras aegoceroides
Galaticeras harpoceroides
Zaghouanites arcanum
Lytoceras platypleura
Lytoceras altum
Lytoceras fuggeri
Lytoceras kizilcius
Lytoceras fimbriatoides
Lytoceras fimbriatum
Lytoceras tortum
Gemmellaroceras? cortesi sensu B
Cymbites? laevigatus sensu RG
Jamesonites? spoliatus
Metaderoceras clavatus
Metaderoceras apertum
Metaderoceras pseudomuticus
Metaderoceras muticum sensu MB
Metaderoceras muticum
Coeloceras pettos sensus G
Miltoceras? sp
Pseudoskirroceras mastodon
Miltoceras seguenzae
Miltoceras sellae
Miltoceras taguendoufi
Paratropidoceras numidianum
Tropidoceras erythraeum
Peripleuroceras rotundicosta
Parinodiceras parinodus
Polymorphites polymorphus
Platypleuroceras aureum
Platypleuroceras muellensis
Platypleuroceras acanthobronni
Platypleuroceras nodosum
Platypleuroceras brevispina
Platypleuroceras aff oblongrum
Platypleuroceras amplinatrix
Polymorphites? aff bronni
Polymorphites? flexicostatus
Polymorphites? apenninicus
Gemmellaroceras aenigmaticum
Gemmellaroceras circumcrispatum
Gemmellaroceras granuliferum
Epideroceras? plumarius
Capreoliceras asagensis
Coeloderoceras rugosa
Paramicroderoceras birchoides
Paramicroderoceras tardecrenscens
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Sous-zone à Jamesoni

Juraphyllites nardii
Juraphylites libertus
Juraphyllites sp A
Tragophylloceras undulatum
Tragophylloceras numismale
Calliphylloceras bicicolae
Calaiceras calais
Partschiceras striatocostatum
Phyllocderas hebertinum
Zetoceras zetes
Sphaenoacanthites costotuberculatum
Tunisiceras insolitus
Phricodoceras taylori
Phricodoceras taylori sensu H
Radstockiceras buvigneri
Radstockiceras complanosum
Radstockiceras wiltshieri
Fuciniceras ionocum
Fuciniceras hungaricum
Fuciniceras mellahense
Fuciniceras n sp A
Fuciniceras formosum sensu RG
Aegolytoceras varicosum
Galaticeras aegoceroides
Galaticeras harpoceroides
Zaghouanites arcanum
Lytoceras platypleura
Lytoceras altum
Lytoceras fuggeri
Lytoceras kizilcius
Lytoceras fimbriatoides
Lytoceras fimbriatum
Lytoceras tortum
Gemmellaroceras? cortesi sensu B
Cymbites? laevigatus sensu RG
Metaderoceras pseudomuticus
Baltzerites baltzeri
Dubariceras inaequicosta
Coeloceras pettos sensus G
Coeloceras pettos
Pseudoskirroceras mastodon
Zamaiceras carinatum
Zamaiceras mangoldi
Paratropidoceras numidianum
Tropidoceras erythraeum
Tropidoceras obtusum
Tropidoceras demonense
Tropidoceras semileavis
Tropidoceras densicosta
Tropidoceras flandrini
Tropidoceras calliptocum
Tropidoceras mediterraneum
Parinodiceras parinodus
Polymorphites polymorphus
Polymorphites? aff bronni
Polymorphites? bronni
Uptonia confusa
Uptonia jamesoni
Uptonia lata
Uptonia? sp nov
Polymorphites? flexicostatus
Gemmellaroceras aenigmaticum
Gemmellaroceras circumcrispatum
Gemmellaroceras granuliferum
Epideroceras? plumarius
Capreoliceras asagensis
Coeloderoceras rugosa
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Juraphylites libertus
Juraphyllites sp A
Tragophylloceras undulatum
Tragophylloceras numismale
Tragophylloceras loscombi
Calliphylloceras bicicolae
Calaiceras calais
Partschiceras striatocostatum
Phyllocderas hebertinum
Zetoceras zetes
Sinuiceras sp nov
Phricodoceras bettonii
Phricodoceras taylori
Phricodoceras taylori sensu H
Radstockiceras wiltshieri
Fuciniceras hungaricum
Fuciniceras perplicatum sensu GM
Fuciniceras lycius
Fuciniceras mellahense
Fuciniceras n sp A
Fuciniceras formosum sensu RG
Holcolytoceras nodostricum
Galaticeras aegoceroides
Zaghouanites arcanum
Lytoceras platypleura
Lytoceras altum
Lytoceras fuggeri
Lytoceras kizilcius
Lytoceras fimbriatoides
Lytoceras fimbriatum
Lytoceras tortum
Polymorphites? pseudodubari
Gemmellaroceras? gemmellaroi
Cymbites? laevigatus sensu RG
Baltzerites baltzeri
Dubariceras inaequicosta
Zamaiceras carinatum
Zamaiceras mangoldi
Tropidoceras sulcatus
Tropidoceras stahliforme
Tropidoceras erythraeum
Tropidoceras obtusum
Tropidoceras orientale
Tropidoceras stahli
Tropidoceras demonense
Tropidoceras semileavis
Tropidoceras densicosta
Tropidoceras flandrini
Tropidoceras calliptocum
Tropidoceras mediterraneum
Tropidoceras masseanum
Acanthopleuroceras sp1
Polymorphites? aff bronni
Dayiceras dayiceroides
Gemmellaroceras aenigmaticum
Gemmellaroceras circumcrispatum
Cymbites globosus
Uptonia? juraphyllitoides
Becheiceras bechei
Liparoceras cheltiense

Sous-zone à Masseanum
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Harpophylloceras eximus
Juraphylites libertus
Juraphyllites sp A
Tragophylloceras carinatum
Tragophylloceras undulatum
Tragophylloceras ibex
Tragophylloceras numismale
Tragophylloceras loscombi
Calliphylloceras bicicolae
Calaiceras calais
Partschiceras striatocostatum
Phyllocderas hebertinum
Zetoceras zetes
Sinuiceras sp nov
Phricodoceras bettonii
Phricodoceras taylori
Phricodoceras taylori sensu H
Radstockiceras wiltshieri
Fuciniceras hungaricum
Fuciniceras perplicatum sensu GM
Fuciniceras lycius
Fuciniceras mellahense
Fuciniceras dilectum
Fuciniceras n sp A
Fuciniceras formosum sensu RG
Fieldingiceras sp
Holcolytoceras nodostricum
Galaticeras aegoceroides
Audaxlytoceras audax
Zaghouanites arcanum
Lytoceras platypleura
Lytoceras altum
Lytoceras fuggeri
Lytoceras kizilcius
Lytoceras fimbriatoides
Lytoceras fimbriatum
Lytoceras tortum
Gemmellaroceras? gemmellaroi
Cymbites? laevigatus sensu RG
Diaphorites vetulonius
Baltzerites baltzeri
Metaderoceras gemmellaroi
Metaderoceras beirense
Metaderoceras venarense
Dubarixeras dubari
Dubariceras inaequicosta
Reynesocoeloceras praeincertum
Reynesocoeloceras incertum
Reynesocoeloceras obesum
Zamaiceras carinatum
Zamaiceras mangoldi
Tropidoceras sulcatus
Tropidoceras stahliforme
Tropidoceras orientale
Tropidoceras stahli
Tropidoceras demonense
Tropidoceras densicosta
Tropidoceras flandrini
Eremiticeras evolutus
Tropidoceras zitteli sensu AM
Tropidoceras zitteli
Acanthopleuroceras actaeon
Acanthopleuroceras alisiense
Acanthopleuroceras arietiforme
Acanthopleuroceras? sp nov 2
Acanthopleuroceras carinatum
Acanthopleuroceras maugenesti
Acanthopleuroceras valdani
Polymorphites? aff bronni
Dayiceras dayiceroides
Dayiceras renzi
Dayiceras polymorphoides
Dayiceras splendens
Dayiceras nanum
Dayiceras amaltheiforme
Gorgheiceras gorghense
Gemmellaroceras aenigmaticum
Gemmellaroceras circumcrispatum
Cymbites globosus
Bettoniceras? perisphinctoides
Uptonia? juraphyllitoides
Becheiceras bechei
Liparoceras cheltiense
Beaniceras centaurus

Sous-zone à Valdani
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Sous-zone à Luridum

Harpophylloceras eximus
Juraphylites libertus
Juraphyllites sp A
Tragophylloceras carinatum
Tragophylloceras undulatum
Tragophylloceras numismale
Tragophylloceras loscombi
Calliphylloceras bicicolae
Calaiceras calais
Partschiceras striatocostatum
Phyllocderas hebertinum
Zetoceras zetes
Sinuiceras sp nov
Phricodoceras bettonii
Phricodoceras taylori sensu H
Radstockiceras wiltshieri
Fuciniceras perplicatum sensu GM
Fuciniceras lycius
Fuciniceras giennense
Fuciniceras mellahense
Fuciniceras dilectum
Fuciniceras volubile
Holcolytoceras nodostricum
Galaticeras aegoceroides
Audaxlytoceras audax
Lytoceras platypleura
Lytoceras altum
Lytoceras fuggeri
Lytoceras kizilcius
Lytoceras fimbriatoides
Lytoceras fimbriatum
Lytoceras tortum
Gemmellaroceras? gemmellaroi
Cymbites? laevigatus sensu RG
Dubarixeras dubari
Reynesocoeloceras praeincertum
Reynesocoeloceras incertum
Reynesocoeloceras aegrum
Reynesocoeloceras indunense
Reynesocoeloceras subcrassum
Reynesocoeloceras obesum
Bettoniceras italicum
Tropidoceras sulcatus
Tropidoceras stahliforme
Tropidoceras orientale
Polymorphites? aff bronni
Gemmellaroceras aenigmaticum
Gemmellaroceras circumcrispatum
Cymbites? sp nov 1
Cymbites globosus
Bettoniceras? perisphinctoides
Uptonia? juraphyllitoides
Becheiceras bechei
Liparoceras cheltiense
Liparoceras heptangulare
Beaniceras rotondum
Beaniceras crassum
Beaniceras luridum
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Harpophylloceras eximus

Juraphylites libertus

Tragophylloceras loscombi

Calliphylloceras bicicolae

Calaiceras calais

Partschiceras striatocostatum

Phyllocderas hebertinum

Zetoceras zetes

Phricodoceras bettonii

Radstockiceras pseudosaemanni

Radstockiceras wiltshieri

Fuciniceras nov sp 1

Fuciniceras giennense

Fuciniceras elichense

Fuciniceras carixiense

Fuciniceras angulosum

Fuciniceras volubile

Fuciniceras balatonense

Fuciniceras costicillatum

Galaticeras aegoceroides

Audaxlytoceras audax

Lytoceras fimbriatum

Lytoceras tortum

Reynesocoeloceras aegrum

Reynesocoeloceras indunense

Reynesocoeloceras subcrassum

Reynesocoeloceras obesum

Bettoniceras italicum

Cymbites globosus

Becheiceras bechei

Liparoceras heptangulare

Aegoceras sparsicosta

Aegoceras maculatum

Sous-zone à Maculatum
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Sous-zone à Capriconus

Harpophylloceras eximus

Juraphylites libertus

Tragophylloceras loscombi

Calliphylloceras bicicolae

Calaiceras calais

Partschiceras striatocostatum

Phyllocderas hebertinum

Zetoceras zetes

Phricodoceras bettonii

Radstockiceras pseudosaemanni

Radstockiceras wiltshieri

Fuciniceras pseudodilectum

Fuciniceras nov sp 1

Fuciniceras elichense

Fuciniceras carixiense

Fuciniceras angulosum

Fuciniceras balatonense

Fuciniceras costicillatum

Audaxlytoceras audax

Lytoceras fimbriatum

Lytoceras tortum

Gemmellaroceras? gemmellaroi sensu M

Bettoniceras italicum

Prodactylioceras aurigerense

Prodactylioceras davoei

Prodactylioceras rectiradiatum

Cymbites globosus

Becheiceras bechei

Liparoceras lytaceroïdes

Liparoceras heptangulare

Aegoceras lataecostata

Aegoceras capricornus

Aegoceras artygyrus

Oistoceras angulatus

Oistoceras fingulinum
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Sous-zone à Fugulinum

Harpophylloceras eximus

Juraphylites libertus

Tragophylloceras loscombi

Calliphylloceras bicicolae

Calaiceras calais

Partschiceras striatocostatum

Phyllocderas hebertinum

Zetoceras zetes

Phricodoceras bettonii

Radstockiceras pseudosaemanni

Radstockiceras wiltshieri

Fuciniceras pseudodilectum

Fuciniceras nov sp 1

Fuciniceras elichense

Fuciniceras carixiense

Fuciniceras angulosum

Fuciniceras balatonense

Fuciniceras costicillatum

Audaxlytoceras audax

Lytoceras fimbriatum

Lytoceras tortum

Gemmellaroceras? gemmellaroi sensu M

Bettoniceras italicum

Prodactylioceras davoei

Cymbites globosus

Becheiceras bechei

Liparoceras lytaceroïdes

Liparoceras heptangulare

Oistoceras angulatus

Oistoceras fingulinum
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ANNEXE 3.2 
 

Phylogénies utilisées pour le calcul de la 
distribution phylogénétique des extinctions 

 
Intervalle du Pliensbachien-Toarcien 
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Pliensbachien-Toarcien

Sinuiceras planulatum
Sphenoacanthites planatum
Sphenoacanthites costotuberculatum
Sphenoacanthites tuberculatum
Juraphyllites libertus
Juraphyllites mimatensis
Juraphyllites planispira
Holcophylloceras dieneri
Juraphyllites nardii
Harpophylloceras eximium
Meneghiniceras lariense
Tragophylloceras carinatum
Tragophylloceras ibex
Tragophylloceras undulatum
Tragophylloceras loscombi
Tragophylloceras numismale

Zeitoceras iudicariense
Zeitoceras zeites

Phylloceras hebertinus
Phylloceras heterophylum
Phylloceras meneghini
Partschiceras argelliezi
Partschiceras proclive
Partschiceras retroplicatum
Partschiceras striatocostatumCalaiceras calais
Calliphylloceras bicicolae
Calliphylloceras persanense
Calliphylloceras seroplicatum
Lytoceras altum
Lytoceras compressum
Lytoceras galatiforme
Lytoceras loricatum
Lytoceras platypleura
Lytoceras tautomenensis
Lytoceras trompianumLytoceras sp1

Lytoceras furcicrenatum
Megalytoceras rubescens
Lytoceras sublineatus
Lytoceras siemensi
Lytoceras sepositum
Lytoceras toarcense
Trachylytoceras annulosum
Lytoceras cornucopia
Lytoceras fimbriatoides
Lytoceras fimbriatum
Lytoceras tortum
Zaghouanites baconicum
Lytoceras ovimontanum
Lytoceras praesublineatum
Zaghouanites arcanum
Zaghouanites bettonii
Zaghouanites villae
Audaxlytoceras audax
Audaxlytoceras czjzeki
Audaxlytoceras dorcaris
Dactylioceras mirabile
Dactylioceras polymorphum
Dactylioceras triangulum
Dactylioceras pseudocommune
Dactylioceras simplex
Secchianoceras secchianense
Zugodactylites braunianus
Zugodactylites pseudobraunianus
Zugodactylites rotundiventer
Zugodactylites thompsoni
Omolonoceras manifestum
Gabillytes larbusselensis
Peronoceras turriculatum
Porpoceras acanthopsis
Porpoceras beurleni
Porpoceras crassicostatum
Porpoceras polare
Porpoceras verticosum
Porpoceras vortex
Telodactylites achermanni
Peronoceras perarmatum
Peronoceras subarmatum
Peronoceras andraei
Peronoceras concavum
Peronoceras desplacei
Peronoceras fibulatum
Peronoceras merlai
Peronoceras tuberculatum
Platistrophites latus
Dactylioceras athleticum
Dactylioceras boreum
Dactylioceras commune
Dactylioceras crassiusculosum
Dactylioceras crassulosum
Dactylioceras holandrei
Dactylioceras kanense
Dactylioceras stresherense
Dactylioceras toxophorum
Dactylioceras vermis
Microdactylites attenuatum
Rakusites pruddeni
Rakusites tuberculatus
Orthodactylites anguinum
Orthodactylites clevelandicum
Orthodactylites crosbei
Orthodactylites semiannulatum
Orthodactylites semicelatum
Orthodactylites tenuicostatum
Kedonoceras compactum
Catacoeloceras broilii
Catacoeloceras confectum
Catacoeloceras crassum
Catacoeloceras engeli
Catacoeloceras fonticulum
Catacoeloceras jordani
Catacoeloceras puteolus
Catacoeloceras raquinianum
Catacoeloceras sp2
Transicoeloceras angustum
Transicoeloceras ramaccionii
Mucrodactylites freboldi
Mucrodactylites gracilis
Mucrodactylites suntarens
Collina gemma
Collina orientalis
Septimaniceras nicklesi
Septimaniceras pseudoyoungi
Septimaniceras zitteli
Nodicoeloceras acanthus
Nodicoeloceras baconicum
Nodicoeloceras choffati
Nodicoeloceras crassoides
Nodicoeloceras crateriforme
Nodicoeloceras dayi
Nodicoeloceras lobatum
Nodicoeloceras sapphicus
Nodicoeloceras spicatum
Planicoeloceras simplex
Reynesoceras ausonicum
Reynesoceras medolense
Reynesoceras morosum
Reynesoceras mortillieti
Reynesoceras ragazzonii
Reynesoceras acanthoides
Bettoniceras italicum
Bettoniceras columbriforme
Prodactylioceras aurigeriense
Prodactylioceras davoei
Prodactylioceras rectiradiatum
Cetonoceras psiloceroides
Reynesocoeloceras aegrum
Reynesocoeloceras dolosum
Reynesocoeloceras fallax
Reynesocoeloceras indunene
Reynesocoeloceras obesum
Reynesocoeloceras incertum
Reynesocoeloceras praeincertum
Dubariceras dubari
Metaderoceras beirense
Metaderoceras venarense
Baltzerites baltzeri
Metaderoceras evolutum−gemmellaroi
Metaderoceras clavatus
Metaderoceras apertum
Metaderoceras obsoleta−venustula
Metaderoceras muticum
Jamesonites reticulatus
Spiniclaviceras spirale
Metaderoceras pigmaeus
Coeloceras pettos−evolutus
Coeloceras pettos−sensu−Gemmellaro
Apoderoceras aculeatum
Apoderoceras decussatum
Apoderoceras dunrobiense
Apoderoceras ferox
Apoderoceras nodogigas
Apoderoceras sparsinodum
Apoderoceras subtriangulare
Hyperderoceras hungaricum
Hyperderoceras retusum
Hyperderoceras sociale
Pseudoskirroceras bettonii
Pseudoskirroceras defficiens
Miltoceras gruenae
Miltoceras furlense
Miltoceras seguenzae
Miltoceras sellae
Miltoceras taguendoufi
Zamaiceras carinatum
Zamaiceras mangoldi
Acanthopleuroceras lepidum
Acanthopleuroceras actaeon
Tropidoceras calliplocoides
Acanthopleuroceras valdani
Acanthopleuroceras mogenesti
Acanthopleuroceras carinatus
Acanthopleuroceras arietiforme
Acanthopleuroceras inflatus
Tropidoceras masseanum
Tropidoceras rotunda
Tropidoceras futtereri
Tropidoceras zitteli
Ereniticeras evolutum
Tropidoceras mediterraneum
Tropidoceras calliplocum
Tropidoceras flandrini
Tropidoceras densicosta
Tropidoceras demonense
Acanthopleuroceras stahli
Tropidoceras falcoides
Tropidoceras stahliforme
Tropidoceras boscense
Tropidoceras erythraeum
Tropidoceras obtusum
Tropidoceras sulcatum
Catriceras campiliense
Catriceras catriense
Dayiceras amaltheiforme
Dayiceras nanum
Dayiceras splendens
Dayiceras polymorphioides
Dayiceras renzi
Dayiceras dayiceroides
Uptonia novsp
Uptonia jamesoni
Uptonia confusa
Uptonia regnardi
Uptonia distincta
Uptonia bronnii
Platypleuroceras submuticum
Platypleuroceras amplimatrix
Platypleuroceras brevispinoides
Platypleuroceras brevispina
Platypleuroceras nodosum
Platypleuroceras acanthobronni
Platypleuroceras aureum
Platypleuroceras muellensis
Parinodiceras parinodus
Parinodiceras reineckii
Polymorphites polymorphus
Polymorphites rutilans
Gemmellaroceras aenigmaticum
Gemmellaroceras granuliferum
Gemmellaroceras gorghense
Gemmellaroceras cortesi
Furlites involutum
Polymorphites appenninicus
Polymorphites flexicostatus
Gemmellaroceras subtilicostatum
Caleites calensis
Paramorphites acutiventris
Gorgheiceras gorghense
Coeloderoceras biruga
Coeloderoceras begginensis−planarmatum
Coeloderoceras ponticum
Coeloderoceras rugosa
Pseudophricodoceras caprariforme
Pseudophricodoceras dayiforme
Platypleuroceras caprarium
Epideroceras ancyrense
Epideroceras cantianense
Epideroceras latinodosum
Epideroceras nodofissum
Epideroceras trigonale
Bifericeras donovani
Pleuroceras paucicostatum
Pleuroceras hawskerense
Pleuroceras yeovilensis
Pleuroceras buckmanii
Pleuroceras gigas
Pleuroceras birdi
Pleuroceras spinatum
Pleuroceras arietitesiformis
Pleuroceras apyrenum
Pleuroceras quadratum
Pleuroceras solare
Pleuroceras transiens
Pseudoamaltheus engelhardti
Amaltheus laevigatus
Amauroceras lenticulare
Amauroceras ferrugineum
Amaltheus viligaensis
Amaltheus brodnaensis
Amaltheus borealis
Amaltheus bulunensis
Amaltheus complanatus
Amaltheus conspectus
Amaltheus talrosei
Amaltheus extremus
Amaltheus sensibilis
Amaltheus subbifurcus
Amaltheus volubilis
Amaltheus idrisensis
Amaltheus salebrosum
Amaltheus margaritatus
Amaltheus gibbosus

Amaltheus gloriosus
Amaltheus evolutus

Amaltheus striatus
Amaltheus subnodosus
Amaltheus bondonniensis
Amaltheus reticularis
Amaltheus stokesi
Amaltheus bifurcus
Amauroceras wertheri
Oistoceras figulinum
Oistoceras samontanensis
Oistoceras sinuosiforme
Oistoceras angulatum
Aegoceras artigyrus
Aegoceras capricornus
Aegoceras latecosta
Aegoceras maculatum
Aegoceras telegdi−rothi
Aegoceras sparsicosta
Beaniceras luridum
Beaniceras crassum
Beaniceras rotondum
Beaniceras centorus
Liparoceras atacium
Liparoceras kilsbiense
Liparoceras lytoceroides
Liparoceras cheltiensis
Becheiceras gallicum
Becheiceras bechei
Becheiceras nautiliforme
Vicininodiceras gollingense
Vicininodiceras simplicicosta
Tetraspidoceras bimammatum
Tetraspidoceras loczyi
Tetraspidoceras reynesi
Tetraspidoceras quadrarmatum
Paramicroderoceras cf−bispinatum−sensu−Venturi−et−al.2004
Paramicroderoceras praecursor
Paramicroderoceras fila
Microderoceras birchoides
Microderoceras bimacula
Paraderoceras picenum
Villania callomoni
Villania densilobata
Villania galaczi
Tetraspidoceras salmojraghii
Tetraspidoceras morogensis
Jamesonites spoliatus
Cymbites laevigatus
Cymbites centriglobus
Cymbites globosus
Diaphorites vetulonius
Pimelites populonius
Bettoniceras perisphinctoides
Gemmellaroceras gemmellaroi
Polymorphites pseudodubari
Aegolytoceras varicosum
Holcolytoceras nodostricum
Holcolytoceras quadrijum
Galaticeras marianii
Galaticeras harpoceroides
Galaticeras aegoceroides
Galaticeras catriense
Castanayiceras canavarii
Galaticeras rosenbergi
Protogrammoceras bassanii
Protogrammoceras turgidulum
Neolioceratoides manzonii
Neolioceratoides perplexum
Neolioceratoides avius
Neolioceratoides durtalense
Neolioceratoides sp1
Neolioceratoides hoffmanni−schopeni
Neolioceratoides dinae−expulsus
Neolioceratoides infidum
Neolioceratoides laeviornatus
Paltarpites paltum
Harpoceras subexaratum
Osperlioceras bicarinatum
Harpoceras subplanatum
Harpoceras soloniacense
Harpoceras concinnum
Harpoceras falciferum−exiguus
Harpoceras mediterraneum
Harpoceras pseudoserpentinum
Pseudolioceras boulbiense
Pseudolioceras lythense
Pseudolioceras compactile
Harpoceras kopiki
Pseudolioceras zwieseli
Harpoceras serpentinum
Harpoceras alternatus
Harpoceras glyptus
Harpoceras kisslingi
Harpoceras maghrebense−coloi
Taffertia taffertensis
Neotaffertia alternans−simplex
Gallitellia costatostriata
Martanites evolutus−prorsiradiatus
Ovaticeras ovatum
Hildaites forte
Hildaites murleyi
Hildaites propeserpentinus
Hildaites wrighti
Hildaites subserpentinus
Hildoceras ameuri
Hildoceras angustisiphonatum
Hildoceras semipolitum
Hildoceras tethysi
Hildoceras bifrons
Hildoceras crassum
Hildoceras lusitanicum
Hildoceras apertum
Hildoceras acarnicum
Urkutites boeckhi
Leukadiella amuratica
Leukadiella gallitellii
Leukadiella helenae
Leukadiella ionica
Leukadiella morettinii
Renziceras nausikaae
Praemercaticeras forzanense
Mercaticeras hellenicum
Mercaticeras mercati
Mercaticeras rursicostatum
Mercaticeras stefaninii
Mercaticeras umbilicatum
Arctomercaticeras dilatum
Orthildaites douvillei
Hildoceras caterinii
Phymatoceras narbonense
Phymatoceras lilli
Phymatoceras robustum
Phymatoceras formosum
Furloceras chelussii
Phymatoceras elegans
Hildaites exilis
Hildaites fasciculatus
Rarenodia latecostata
Rarenodia planulata
Praerycites civitellensis
Petranoceras mariottii−rinaldinii
Lioceratoides angioinum
Lioceratoides grecoi
Lioceratoides lorioli−micitoi
Lioceratoides aradasi−serotinus
Lioceratoides fucinianum−naumachensis
Lioceratoides sp1
Lioceratoides exapatus
Tiltoniceras antiquum
Paltarpites curioni
Paltarpites platyplocum
Paltarpites praeexaratum
Paltarpites veliferum
Paltarpites argutus
Paltarpites decoratum−honestum
Paltarpites kurianum
Paltarpites meneghini−sublythense
Paltarpites aequiondulatum−ilurcense
Paltarpites gabilly
Polyplectus discoides
Polyplectus pluricostatus
Praepolyplectus forzanensis
Praepolyplectus epiroticus
Cleviceras chrysanthenum
Cleviceras elegans
Cleviceras exaratum
Eleganticeras alajaense
Eleganticeras elegantulum
Protogrammoceras italicum
Protogrammoceras celebratum
Protogrammoceras marianii
Protogrammoceras madagascariensis
Protogrammoceras affricensis
Protogrammoceras fieldingii
Protogrammoceras serrense
Protogrammoceras pseudofieldingii
Protogrammoceras normanianum
Protogrammoceras depressum
Protogrammoceras capilliolusitanicum
Fuciniceras bicicolae
Fuciniceras boscense
Fuciniceras pectinatum
Fuciniceras cornacaldense
Fuciniceras fontaneillesi
Fuciniceras formosum
Protogrammoceras diornatum
Protogrammoceras geometricum
Protogrammoceras nitescens
Protogrammoceras isselioides
Protogrammoceras occidentale
Fuciniceras laevinianum
Fuciniceras portisi
Protogrammoceras isseli
Fuciniceras brevispirata
Fuciniceras balatonense
Fuciniceras planatum
Protogrammoceras costicillatum
Protogrammoceras volubile
Protogrammoceras pantanelli
Protogrammoceras dilectum
Fuciniceras sp.A
Fuciniceras sp.B
Protogrammoceras rectangulare
Fuciniceras dubari
Fuciniceras kericserense
Protogrammoceras praecurionii
Protogrammoceras cantaluppii
Protogrammoceras sp1
Protogrammoceras carixiense
Protogrammoceras mellahense
Fuciniceras elichense
Fuciniceras giennense
Protogrammoceras lycius
Protogrammoceras pseudodilectum
Protogrammoceras hungaricum
Protogrammoceras ionicum
Tauromeniceras elisa
Tauromeniceras mazetieri
Tauromeniceras nerina
Canavaria nodosa
Frechiella achillei
Frechiella kammerkarensis
Frechiella subcarinata
Frechiella tokurensis
Frechiella venantii
Bouleiceras arabicum
Bouleiceras nitescens
Nejdia bramkampi
Nejdia pseudogruneri
Canavaria peloritana
Canavaria naxensis
Canavaria gregalis
Canavaria finitima
Canavaria cultraroi
Canavaria distephanoi
Canavaria matteuccii
Canavaria zancleanum
Canavaria rosenbergi
Canavaria haugi
Ematiaticeras gracile
Ematiaticeras timaei
Ematiaticeras imitator
Ematiaticeras lottii
Ematiaticeras archimedis
Ematiaticeras densistriatum
Ematiaticeras dolosum
Ematiaticeras ematiatum
Ematiaticeras falculum
Ematiaticeras fervidum
Ematiaticeras retroplicatum
Ematiaticeras levidorsatum
Ematiaticeras speciosum
Ematiaticeras villae
Arieticeras praeimitator
Arieticeras rutenense
Arieticeras algovianum
Arieticeras delcampanai
Arieticeras almoetianum
Arieticeras bertrandi
Arieticeras micrasterias
Arieticeras amalthei
Arieticeras mirificum
Arieticeras disputabile
Arieticeras macrum
Arieticeras domarense
Fontanelliceras fontanellense
Fontanelliceras perspiratum
Arieticeras apertum
Leptaleoceras accuratum
Leptaleoceras canavarii
Leptaleoceras prognatum
Leptaleoceras preacurratum
Leptaleoceras ugdulenai
Leptaleoceras insignis
Leptaleoceras ochocoense
Leptaleoceras guerrense
Leptaleoceras leptum
Leptaleoceras pseudoradians
Leptaleoceras excellens
Arctomercaticeras costatum
Radstokiceras oscensis
Radstokiceras viltshirei
Radstokiceras buvignieri
Radstokiceras complanosum
Radstokiceras complicatum
Radstokiceras fastigatum
Radstokiceras gemmellaroi
Radstokiceras numismale
Radstokiceras oppeli
Hypoxynoticeras sphenonotum
Phricodoceras paronai

Phricodoceras cantaluppii
Phricodoceras venzoi

Phricodoceras imbricatum
Phricodoceras oistoides
Phricodoceras bettonii
Phricodoceras cornutum
Phricodoceras taylori−lamellosum
Pelingoceras pseudocarinatum
Tunisiceras insolitus
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Pliensbachien

Sinuiceras planulatum
Sphenoacanthites planatum
Sphenoacanthites costotuberculatum
Sphenoacanthites tuberculatum
Juraphyllites libertus
Juraphyllites mimatensis
Juraphyllites planispira
Holcophylloceras dieneriJuraphyllites nardii

Harpophylloceras eximium
Meneghiniceras lariense
Tragophylloceras carinatum
Tragophylloceras ibex
Tragophylloceras undulatum
Tragophylloceras loscombi
Tragophylloceras numismale
Zeitoceras iudicariense
Zeitoceras zeites
Phylloceras hebertinus
Phylloceras meneghini
Partschiceras proclive
Partschiceras retroplicatum
Partschiceras striatocostatum
Calaiceras calais
Calliphylloceras bicicolae
Calliphylloceras persanense
Calliphylloceras seroplicatum
Lytoceras altum
Lytoceras compressum
Lytoceras galatiforme
Lytoceras loricatum
Lytoceras platypleura
Lytoceras tautomenensis
Lytoceras trompianum
Lytoceras sp1
Lytoceras furcicrenatum
Lytoceras fimbriatoides
Lytoceras fimbriatum
Lytoceras tortum
Zaghouanites baconicum
Lytoceras ovimontanum
Lytoceras praesublineatum
Zaghouanites arcanum
Zaghouanites bettonii
Zaghouanites villae
Audaxlytoceras audax
Audaxlytoceras czjzeki
Dactylioceras pseudocommune
Dactylioceras simplex
Secchianoceras secchianense
Reynesoceras ausonicum
Reynesoceras medolense
Reynesoceras morosum
Reynesoceras mortillieti
Reynesoceras ragazzonii
Reynesoceras acanthoides
Bettoniceras italicum
Bettoniceras columbriforme
Prodactylioceras aurigeriense
Prodactylioceras davoei
Prodactylioceras rectiradiatum
Cetonoceras psiloceroides
Reynesocoeloceras aegrum
Reynesocoeloceras dolosum
Reynesocoeloceras fallax
Reynesocoeloceras indunene
Reynesocoeloceras obesum
Reynesocoeloceras incertum
Reynesocoeloceras praeincertum
Dubariceras dubari
Metaderoceras beirense
Metaderoceras venarense
Baltzerites baltzeri
Metaderoceras evolutum−gemmellaroi
Metaderoceras clavatus
Metaderoceras apertum
Metaderoceras obsoleta−venustula
Metaderoceras muticum
Jamesonites reticulatus
Spiniclaviceras spirale
Metaderoceras pigmaeus
Coeloceras pettos−evolutus
Coeloceras pettos−sensu−Gemmellaro
Apoderoceras aculeatum
Apoderoceras decussatum
Apoderoceras dunrobiense
Apoderoceras ferox
Apoderoceras nodogigas
Apoderoceras sparsinodum
Apoderoceras subtriangulare
Hyperderoceras hungaricum
Hyperderoceras retusum
Hyperderoceras sociale
Pseudoskirroceras bettonii
Pseudoskirroceras defficiens
Miltoceras gruenae
Miltoceras furlense
Miltoceras seguenzae
Miltoceras sellae
Miltoceras taguendoufi
Zamaiceras carinatum
Zamaiceras mangoldi
Acanthopleuroceras lepidum
Acanthopleuroceras actaeon
Tropidoceras calliplocoides
Acanthopleuroceras valdani
Acanthopleuroceras mogenesti
Acanthopleuroceras carinatus
Acanthopleuroceras arietiforme
Acanthopleuroceras inflatus
Tropidoceras masseanum
Tropidoceras rotunda
Tropidoceras futtereri
Tropidoceras zitteli
Ereniticeras evolutum
Tropidoceras mediterraneum
Tropidoceras calliplocum
Tropidoceras flandrini
Tropidoceras densicosta
Tropidoceras demonense
Acanthopleuroceras stahli
Tropidoceras falcoides
Tropidoceras stahliforme
Tropidoceras boscense
Tropidoceras erythraeum
Tropidoceras obtusum
Tropidoceras sulcatum
Catriceras campiliense
Catriceras catriense
Dayiceras amaltheiforme
Dayiceras nanum
Dayiceras splendens
Dayiceras polymorphioides
Dayiceras renzi
Dayiceras dayiceroides
Uptonia novsp
Uptonia jamesoni
Uptonia confusa
Uptonia regnardi
Uptonia distincta
Uptonia bronnii
Platypleuroceras submuticum
Platypleuroceras amplimatrix
Platypleuroceras brevispinoides
Platypleuroceras brevispina
Platypleuroceras nodosum
Platypleuroceras acanthobronni
Platypleuroceras aureum
Platypleuroceras muellensis
Parinodiceras parinodus
Parinodiceras reineckii
Polymorphites polymorphus
Polymorphites rutilans
Gemmellaroceras aenigmaticum
Gemmellaroceras granuliferum
Gemmellaroceras gorghense
Gemmellaroceras cortesi
Furlites involutum
Polymorphites appenninicus
Polymorphites flexicostatus
Gemmellaroceras subtilicostatum
Caleites calensis
Paramorphites acutiventris
Gorgheiceras gorghense
Coeloderoceras biruga
Coeloderoceras begginensis−planarmatum
Coeloderoceras ponticum
Coeloderoceras rugosa
Pseudophricodoceras caprariforme
Pseudophricodoceras dayiforme
Platypleuroceras caprarium
Epideroceras ancyrense
Epideroceras cantianense
Epideroceras latinodosum
Epideroceras nodofissum
Epideroceras trigonale
Bifericeras donovani
Pleuroceras paucicostatum
Pleuroceras hawskerense
Pleuroceras yeovilensis
Pleuroceras buckmanii
Pleuroceras gigas
Pleuroceras birdi
Pleuroceras spinatum
Pleuroceras arietitesiformis
Pleuroceras apyrenum
Pleuroceras quadratum
Pleuroceras solare
Pleuroceras transiens
Pseudoamaltheus engelhardti
Amaltheus laevigatus
Amauroceras lenticulare
Amauroceras ferrugineum
Amaltheus viligaensis
Amaltheus brodnaensis
Amaltheus borealis
Amaltheus bulunensis
Amaltheus complanatus
Amaltheus conspectus
Amaltheus talrosei
Amaltheus extremus
Amaltheus sensibilis
Amaltheus subbifurcus
Amaltheus volubilis
Amaltheus idrisensis
Amaltheus salebrosum
Amaltheus margaritatus
Amaltheus gibbosus
Amaltheus gloriosus
Amaltheus evolutus
Amaltheus striatus
Amaltheus subnodosus
Amaltheus bondonniensis
Amaltheus reticularis
Amaltheus stokesi
Amaltheus bifurcus
Amauroceras wertheri
Oistoceras figulinum
Oistoceras samontanensis
Oistoceras sinuosiforme
Oistoceras angulatum
Aegoceras artigyrus
Aegoceras capricornus
Aegoceras latecosta
Aegoceras maculatum
Aegoceras telegdi−rothi
Aegoceras sparsicosta
Beaniceras luridum
Beaniceras crassum
Beaniceras rotondum
Beaniceras centorus
Liparoceras atacium
Liparoceras kilsbiense
Liparoceras lytoceroides
Liparoceras cheltiensis
Becheiceras gallicum
Becheiceras bechei
Becheiceras nautiliforme
Vicininodiceras gollingense
Vicininodiceras simplicicosta
Tetraspidoceras bimammatum
Tetraspidoceras loczyi
Tetraspidoceras reynesi
Tetraspidoceras quadrarmatum
Paramicroderoceras cf−bispinatum−sensu−Venturi−et−al.2004
Paramicroderoceras praecursor
Paramicroderoceras fila
Microderoceras birchoides
Microderoceras bimacula
Paraderoceras picenum
Villania callomoni
Villania densilobata
Villania galaczi
Tetraspidoceras salmojraghii
Tetraspidoceras morogensis
Jamesonites spoliatus
Cymbites laevigatus
Cymbites centriglobus
Cymbites globosus
Diaphorites vetulonius
Pimelites populonius
Bettoniceras perisphinctoides
Gemmellaroceras gemmellaroi
Polymorphites pseudodubari
Aegolytoceras varicosum
Holcolytoceras nodostricum
Holcolytoceras quadrijum
Galaticeras marianii
Galaticeras harpoceroides
Galaticeras aegoceroides
Galaticeras catriense
Castanayiceras canavarii
Galaticeras rosenbergi
Protogrammoceras bassanii
Protogrammoceras turgidulum
Neolioceratoides manzonii
Neolioceratoides perplexum
Neolioceratoides avius
Neolioceratoides durtalense
Neolioceratoides sp1
Neolioceratoides hoffmanni−schopeni
Neolioceratoides dinae−expulsus
Lioceratoides angioinum
Lioceratoides grecoi
Lioceratoides lorioli−micitoi
Lioceratoides aradasi−serotinus
Lioceratoides fucinianum−naumachensis
Lioceratoides sp1
Lioceratoides exapatus
Tiltoniceras antiquum
Paltarpites curioni
Paltarpites platyplocum
Paltarpites praeexaratum
Paltarpites veliferum
Paltarpites argutus
Paltarpites decoratum−honestum
Paltarpites kurianum
Paltarpites meneghini−sublythense
Paltarpites aequiondulatum−ilurcense
Protogrammoceras italicum
Protogrammoceras celebratum
Protogrammoceras marianii
Protogrammoceras affricensis
Protogrammoceras fieldingii
Protogrammoceras serrense
Protogrammoceras pseudofieldingii
Protogrammoceras normanianum
Protogrammoceras depressum
Protogrammoceras capilliolusitanicum
Fuciniceras bicicolae
Fuciniceras boscense
Fuciniceras pectinatum
Fuciniceras cornacaldense
Fuciniceras fontaneillesi
Fuciniceras formosum
Protogrammoceras diornatum
Protogrammoceras geometricum
Protogrammoceras nitescens
Protogrammoceras isselioides
Protogrammoceras occidentale
Fuciniceras laevinianum
Fuciniceras portisi
Protogrammoceras isseli
Fuciniceras brevispirata
Fuciniceras balatonense
Fuciniceras planatum
Protogrammoceras costicillatum
Protogrammoceras volubile
Protogrammoceras pantanelli
Protogrammoceras dilectum
Fuciniceras sp.A
Fuciniceras sp.B
Protogrammoceras rectangulare
Fuciniceras dubari
Fuciniceras kericserense
Protogrammoceras praecurionii
Protogrammoceras cantaluppii
Protogrammoceras sp1
Protogrammoceras carixiense
Protogrammoceras mellahense
Fuciniceras elichense
Fuciniceras giennense
Protogrammoceras lycius
Protogrammoceras pseudodilectum
Protogrammoceras hungaricum
Protogrammoceras ionicum
Tauromeniceras elisa
Tauromeniceras mazetieri
Tauromeniceras nerina
Canavaria nodosa
Canavaria peloritana
Canavaria naxensis
Canavaria gregalis
Canavaria finitima
Canavaria cultraroi
Canavaria distephanoi
Canavaria matteuccii
Canavaria zancleanum
Canavaria rosenbergi
Canavaria haugi
Ematiaticeras gracile
Ematiaticeras timaei
Ematiaticeras imitator
Ematiaticeras lottii
Ematiaticeras archimedis
Ematiaticeras densistriatum
Ematiaticeras dolosum
Ematiaticeras ematiatum
Ematiaticeras falculum
Ematiaticeras fervidum
Ematiaticeras retroplicatum
Ematiaticeras levidorsatum
Ematiaticeras speciosum
Ematiaticeras villae
Arieticeras praeimitator
Arieticeras rutenense
Arieticeras algovianum
Arieticeras delcampanai
Arieticeras almoetianum
Arieticeras bertrandi
Arieticeras micrasterias
Arieticeras amalthei
Arieticeras mirificum
Arieticeras disputabile
Arieticeras macrum
Arieticeras domarense
Fontanelliceras fontanellense
Fontanelliceras perspiratum
Arieticeras apertum
Leptaleoceras accuratum
Leptaleoceras canavarii
Leptaleoceras prognatum
Leptaleoceras preacurratum
Leptaleoceras ugdulenai
Leptaleoceras insignis
Leptaleoceras ochocoense
Leptaleoceras guerrense
Leptaleoceras leptum
Leptaleoceras pseudoradians
Leptaleoceras excellens
Radstokiceras oscensis
Radstokiceras viltshirei
Radstokiceras buvignieri
Radstokiceras complanosum
Radstokiceras complicatum
Radstokiceras fastigatum
Radstokiceras gemmellaroi
Radstokiceras numismale
Radstokiceras oppeli
Hypoxynoticeras sphenonotum
Phricodoceras paronai
Phricodoceras cantaluppii
Phricodoceras venzoi
Phricodoceras imbricatum
Phricodoceras oistoides
Phricodoceras bettonii
Phricodoceras cornutum
Phricodoceras taylori−lamellosum
Pelingoceras pseudocarinatum
Tunisiceras insolitus

23



Toarcien

Juraphyllites libertus
Meneghiniceras lariense
Phylloceras heterophylum
Partschiceras argelliezi
Partschiceras striatocostatum
Calliphylloceras bicicolae
Lytoceras compressum
Megalytoceras rubescens
Lytoceras sublineatus
Lytoceras siemensi
Lytoceras sepositum
Lytoceras toarcense
Trachylytoceras annulosum
Lytoceras cornucopia
Lytoceras fimbriatum
Audaxlytoceras audax
Audaxlytoceras dorcaris
Dactylioceras mirabile
Dactylioceras polymorphum
Dactylioceras triangulum
Dactylioceras pseudocommune
Zugodactylites braunianus
Zugodactylites pseudobraunianus
Zugodactylites rotundiventer
Zugodactylites thompsoni
Omolonoceras manifestum
Gabillytes larbusselensis
Peronoceras turriculatum
Porpoceras acanthopsis
Porpoceras beurleni
Porpoceras crassicostatum
Porpoceras polare
Porpoceras verticosum
Porpoceras vortex
Telodactylites achermanni
Peronoceras perarmatum
Peronoceras subarmatum
Peronoceras andraei
Peronoceras concavum
Peronoceras desplacei
Peronoceras fibulatum
Peronoceras merlai
Peronoceras tuberculatum
Platistrophites latus
Dactylioceras athleticum
Dactylioceras boreum
Dactylioceras commune
Dactylioceras crassiusculosum
Dactylioceras crassulosum
Dactylioceras holandrei
Dactylioceras kanense
Dactylioceras stresherense
Dactylioceras toxophorum
Dactylioceras vermis
Microdactylites attenuatum
Rakusites pruddeni
Rakusites tuberculatus
Orthodactylites anguinum
Orthodactylites clevelandicum
Orthodactylites crosbei
Orthodactylites semiannulatum
Orthodactylites semicelatum
Orthodactylites tenuicostatum
Kedonoceras compactum
Catacoeloceras broilii
Catacoeloceras confectum
Catacoeloceras crassum
Catacoeloceras engeli
Catacoeloceras fonticulum
Catacoeloceras jordani
Catacoeloceras puteolus
Catacoeloceras raquinianum
Catacoeloceras sp2
Transicoeloceras angustum
Transicoeloceras ramaccionii
Mucrodactylites freboldi
Mucrodactylites gracilis
Mucrodactylites suntarens
Collina gemma
Collina orientalis
Septimaniceras nicklesi
Septimaniceras pseudoyoungi
Septimaniceras zitteli
Nodicoeloceras acanthus
Nodicoeloceras baconicum
Nodicoeloceras choffati
Nodicoeloceras crassoides
Nodicoeloceras crateriforme
Nodicoeloceras dayi
Nodicoeloceras lobatum
Nodicoeloceras sapphicus
Nodicoeloceras spicatum
Planicoeloceras simplex
Protogrammoceras bassanii
Neolioceratoides manzonii
Neolioceratoides perplexum
Neolioceratoides avius
Neolioceratoides durtalense
Neolioceratoides sp1
Neolioceratoides infidum
Neolioceratoides laeviornatus
Paltarpites paltum
Harpoceras subexaratum
Osperlioceras bicarinatum
Harpoceras subplanatum
Harpoceras soloniacense
Harpoceras concinnum
Harpoceras falciferum−exiguus
Harpoceras mediterraneum
Harpoceras pseudoserpentinum
Pseudolioceras boulbiense
Pseudolioceras lythense
Pseudolioceras compactile
Harpoceras kopiki
Pseudolioceras zwieseli
Harpoceras serpentinum
Harpoceras alternatus
Harpoceras glyptus
Harpoceras kisslingi
Harpoceras maghrebense−coloi
Taffertia taffertensis
Neotaffertia alternans−simplex
Gallitellia costatostriata
Martanites evolutus−prorsiradiatus
Ovaticeras ovatum
Hildaites forte
Hildaites murleyi
Hildaites propeserpentinus
Hildaites wrighti
Hildaites subserpentinus
Hildoceras ameuri
Hildoceras angustisiphonatum
Hildoceras semipolitum
Hildoceras tethysi
Hildoceras bifrons
Hildoceras crassum
Hildoceras lusitanicum
Hildoceras apertum
Hildoceras acarnicum
Urkutites boeckhi
Leukadiella amuratica
Leukadiella gallitellii
Leukadiella helenae
Leukadiella ionica
Leukadiella morettinii
Renziceras nausikaae
Praemercaticeras forzanense
Mercaticeras hellenicum
Mercaticeras mercati
Mercaticeras rursicostatum
Mercaticeras stefaninii
Mercaticeras umbilicatum
Arctomercaticeras dilatum
Orthildaites douvillei
Hildoceras caterinii
Phymatoceras narbonense
Phymatoceras lilli
Phymatoceras robustum
Phymatoceras formosum
Furloceras chelussii
Phymatoceras elegans
Hildaites exilis
Hildaites fasciculatus
Rarenodia latecostata
Rarenodia planulata
Praerycites civitellensis
Petranoceras mariottii−rinaldinii
Tiltoniceras antiquum
Paltarpites gabilly
Polyplectus discoides
Polyplectus pluricostatus
Praepolyplectus forzanensis
Praepolyplectus epiroticus
Cleviceras chrysanthenum
Cleviceras elegans
Cleviceras exaratum
Eleganticeras alajaense
Eleganticeras elegantulum
Protogrammoceras madagascariensis
Frechiella achillei
Frechiella kammerkarensis
Frechiella subcarinata
Frechiella tokurensis
Frechiella venantii
Bouleiceras arabicum
Bouleiceras nitescens
Nejdia bramkampi
Nejdia pseudogruneri
Canavaria matteuccii
Fontanelliceras fontanellense
Arctomercaticeras costatum
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Zone à Jamesoni

Sinuiceras planulatum
Juraphyllites libertus
Juraphyllites nardii
Tragophylloceras undulatum
Tragophylloceras numismale
Zeitoceras zeites
Phylloceras hebertinus
Phylloceras meneghini
Partschiceras retroplicatum
Partschiceras striatocostatum
Calaiceras calais
Calliphylloceras bicicolae
Lytoceras galatiforme
Lytoceras platypleura
Lytoceras fimbriatoides
Lytoceras fimbriatum
Zaghouanites arcanum
Metaderoceras clavatus
Metaderoceras apertum
Metaderoceras obsoleta−venustula
Metaderoceras muticum
Jamesonites reticulatus
Spiniclaviceras spirale
Metaderoceras pigmaeus
Coeloceras pettos−evolutus
Coeloceras pettos−sensu−Gemmellaro
Apoderoceras aculeatum
Apoderoceras decussatum
Apoderoceras dunrobiense
Apoderoceras ferox
Apoderoceras nodogigas
Apoderoceras sparsinodum
Apoderoceras subtriangulare
Hyperderoceras hungaricum
Hyperderoceras retusum
Hyperderoceras sociale
Pseudoskirroceras bettonii
Pseudoskirroceras defficiens
Miltoceras gruenae
Miltoceras furlense
Miltoceras seguenzae
Miltoceras sellae
Miltoceras taguendoufi
Tropidoceras flandrini
Tropidoceras boscense
Tropidoceras obtusum
Catriceras campiliense
Catriceras catriense
Uptonia novsp
Uptonia jamesoni
Uptonia confusa
Uptonia regnardi
Uptonia distincta
Uptonia bronnii
Platypleuroceras submuticum
Platypleuroceras amplimatrix
Platypleuroceras brevispinoides
Platypleuroceras brevispina
Platypleuroceras nodosum
Platypleuroceras acanthobronni
Platypleuroceras aureum
Platypleuroceras muellensis
Parinodiceras parinodus
Parinodiceras reineckii
Polymorphites polymorphus
Polymorphites rutilans
Gemmellaroceras aenigmaticum
Gemmellaroceras granuliferum
Gemmellaroceras gorghense
Gemmellaroceras cortesi
Furlites involutum
Polymorphites appenninicus
Polymorphites flexicostatus
Gemmellaroceras subtilicostatum
Caleites calensis
Paramorphites acutiventris
Coeloderoceras biruga
Coeloderoceras begginensis−planarmatum
Coeloderoceras ponticum
Coeloderoceras rugosa
Pseudophricodoceras caprariforme
Pseudophricodoceras dayiforme
Platypleuroceras caprarium
Epideroceras ancyrense
Epideroceras cantianense
Epideroceras latinodosum
Epideroceras nodofissum
Epideroceras trigonale
Bifericeras donovani
Vicininodiceras gollingense
Vicininodiceras simplicicosta
Tetraspidoceras bimammatum
Tetraspidoceras loczyi
Tetraspidoceras reynesi
Tetraspidoceras quadrarmatum
Paramicroderoceras cf−bispinatum−sensu−Venturi−et−al.2004
Paramicroderoceras praecursor
Paramicroderoceras fila
Microderoceras birchoides
Microderoceras bimacula
Paraderoceras picenum
Villania callomoni
Villania densilobata
Villania galaczi
Tetraspidoceras salmojraghii
Tetraspidoceras morogensis
Jamesonites spoliatus
Cymbites laevigatus
Cymbites globosus
Aegolytoceras varicosum
Holcolytoceras quadrijum
Galaticeras marianii
Galaticeras harpoceroides
Galaticeras aegoceroides
Galaticeras catriense
Castanayiceras canavarii
Galaticeras rosenbergi
Radstokiceras buvignieri
Radstokiceras complanosum
Radstokiceras complicatum
Radstokiceras fastigatum
Radstokiceras gemmellaroi
Radstokiceras numismale
Radstokiceras oppeli
Hypoxynoticeras sphenonotum
Phricodoceras cornutum
Phricodoceras taylori−lamellosum
Pelingoceras pseudocarinatum
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Zone à Ibex

Sinuiceras planulatum
Sphenoacanthites planatum
Sphenoacanthites costotuberculatum
Sphenoacanthites tuberculatum
Juraphyllites libertus
Harpophylloceras eximium
Tragophylloceras carinatum
Tragophylloceras ibex
Tragophylloceras undulatum
Tragophylloceras loscombi
Tragophylloceras numismale
Zeitoceras zeites
Phylloceras hebertinus
Phylloceras meneghini
Partschiceras retroplicatum
Partschiceras striatocostatum
Calaiceras calais
Calliphylloceras bicicolae
Lytoceras altum
Lytoceras galatiforme
Lytoceras platypleura
Lytoceras fimbriatoides
Lytoceras fimbriatum
Lytoceras tortum
Zaghouanites arcanum
Audaxlytoceras czjzeki
Reynesocoeloceras aegrum
Reynesocoeloceras dolosum
Reynesocoeloceras fallax
Reynesocoeloceras indunene
Reynesocoeloceras obesum
Reynesocoeloceras incertum
Reynesocoeloceras praeincertum
Dubariceras dubari
Metaderoceras beirense
Metaderoceras venarense
Baltzerites baltzeri
Metaderoceras evolutum−gemmellaroi
Zamaiceras carinatum
Zamaiceras mangoldi
Acanthopleuroceras lepidum
Acanthopleuroceras actaeon
Tropidoceras calliplocoides
Acanthopleuroceras valdani
Acanthopleuroceras mogenesti
Acanthopleuroceras carinatus
Acanthopleuroceras arietiforme
Acanthopleuroceras inflatus
Tropidoceras masseanum
Tropidoceras rotunda
Tropidoceras futtereri
Tropidoceras zitteli
Ereniticeras evolutum
Tropidoceras mediterraneum
Tropidoceras calliplocum
Tropidoceras flandrini
Tropidoceras densicosta
Tropidoceras demonense
Acanthopleuroceras stahli
Tropidoceras falcoides
Tropidoceras stahliforme
Tropidoceras erythraeum
Tropidoceras obtusum
Tropidoceras sulcatum
Dayiceras amaltheiforme
Dayiceras nanum
Dayiceras splendens
Dayiceras polymorphioides
Dayiceras renzi
Dayiceras dayiceroides
Gemmellaroceras aenigmaticum
Gemmellaroceras gorghense
Gorgheiceras gorghense
Beaniceras luridum
Beaniceras crassum
Beaniceras rotondum
Beaniceras centorus
Liparoceras atacium
Liparoceras kilsbiense
Liparoceras cheltiensis
Becheiceras gallicum
Becheiceras bechei
Cymbites laevigatus
Cymbites globosus
Pimelites populonius
Polymorphites pseudodubari
Holcolytoceras nodostricum
Galaticeras aegoceroides
Fuciniceras formosum
Protogrammoceras volubile
Protogrammoceras pantanelli
Protogrammoceras dilectum
Fuciniceras sp.A
Fuciniceras sp.B
Protogrammoceras rectangulare
Fuciniceras dubari
Protogrammoceras praecurionii
Protogrammoceras carixiense
Protogrammoceras mellahense
Fuciniceras elichense
Fuciniceras giennense
Protogrammoceras lycius
Protogrammoceras hungaricum
Protogrammoceras ionicum
Radstokiceras viltshirei
Radstokiceras complanosum
Radstokiceras gemmellaroi
Radstokiceras oppeli
Phricodoceras cantaluppii
Phricodoceras bettonii
Tunisiceras insolitus
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Zone à Davoei

Juraphyllites libertus
Harpophylloceras eximium
Tragophylloceras loscombi
Zeitoceras zeites
Phylloceras hebertinus
Phylloceras meneghini
Partschiceras striatocostatum
Calaiceras calais
Calliphylloceras bicicolae
Lytoceras furcicrenatum
Lytoceras fimbriatum
Lytoceras tortum
Audaxlytoceras czjzeki
Bettoniceras italicum
Bettoniceras columbriforme
Prodactylioceras aurigeriense
Prodactylioceras davoei
Prodactylioceras rectiradiatum
Reynesocoeloceras aegrum
Reynesocoeloceras dolosum
Reynesocoeloceras fallax
Reynesocoeloceras indunene
Reynesocoeloceras obesum
Reynesocoeloceras incertum
Oistoceras figulinum
Oistoceras samontanensis
Oistoceras sinuosiforme
Oistoceras angulatum
Aegoceras artigyrus
Aegoceras capricornus
Aegoceras latecosta
Aegoceras maculatum
Aegoceras telegdi−rothi
Aegoceras sparsicosta
Liparoceras kilsbiense
Liparoceras lytoceroides
Becheiceras gallicum
Becheiceras bechei
Cymbites laevigatus
Cymbites centriglobus
Cymbites globosus
Diaphorites vetulonius
Bettoniceras perisphinctoides
Gemmellaroceras gemmellaroi
Galaticeras aegoceroides
Protogrammoceras normanianum
Fuciniceras balatonense
Fuciniceras planatum
Protogrammoceras costicillatum
Protogrammoceras volubile
Protogrammoceras pantanelli
Protogrammoceras dilectum
Fuciniceras dubari
Fuciniceras kericserense
Protogrammoceras cantaluppii
Protogrammoceras sp1
Fuciniceras elichense
Fuciniceras giennense
Protogrammoceras pseudodilectum
Radstokiceras oscensis
Radstokiceras viltshirei
Radstokiceras gemmellaroi
Phricodoceras paronai
Phricodoceras cantaluppii
Phricodoceras oistoides
Phricodoceras bettonii

27



Juraphyllites libertus
Juraphyllites mimatensis
Juraphyllites planispira
Holcophylloceras dieneri
Harpophylloceras eximium
Meneghiniceras lariense
Tragophylloceras loscombiZeitoceras zeites
Phylloceras hebertinus
Phylloceras meneghini
Partschiceras proclivePartschiceras striatocostatum
Calaiceras calais
Calliphylloceras bicicolae
Calliphylloceras seroplicatum
Lytoceras trompianum
Lytoceras furcicrenatum
Lytoceras fimbriatum
Lytoceras tortum
Zaghouanites baconicum
Lytoceras ovimontanum
Lytoceras praesublineatum
Zaghouanites bettonii
Zaghouanites villae
Audaxlytoceras audax
Reynesoceras ausonicum
Reynesoceras medolense
Reynesoceras morosum
Reynesoceras mortillieti
Reynesoceras ragazzonii
Reynesoceras acanthoidesBettoniceras italicum
Bettoniceras columbriforme
Cetonoceras psiloceroides
Reynesocoeloceras incertum
Pseudoamaltheus engelhardti
Amaltheus laevigatus
Amauroceras ferrugineum
Amaltheus conspectusAmaltheus sensibilis
Amaltheus subbifurcus
Amaltheus volubilis
Amaltheus idrisensis
Amaltheus margaritatus
Amaltheus gibbosus
Amaltheus gloriosusAmaltheus evolutus
Amaltheus striatus
Amaltheus subnodosus
Amaltheus bondonniensis
Amaltheus stokesi
Amaltheus bifurcus
Amauroceras wertheri
Becheiceras gallicumBecheiceras bechei
Becheiceras nautiliforme
Cymbites centriglobus
Bettoniceras perisphinctoides
Lioceratoides exapatus
Paltarpites curioni
Paltarpites praeexaratum
Paltarpites argutus
Paltarpites decoratum−honestum
Paltarpites kurianum
Paltarpites meneghini−sublythense
Paltarpites aequiondulatum−ilurcense
Protogrammoceras italicum
Protogrammoceras celebratum
Protogrammoceras marianii
Protogrammoceras affricensis
Protogrammoceras fieldingii
Protogrammoceras serrense
Protogrammoceras pseudofieldingii
Protogrammoceras normanianum
Protogrammoceras depressum
Protogrammoceras capilliolusitanicumFuciniceras bicicolae
Fuciniceras boscense
Fuciniceras pectinatumFuciniceras cornacaldense
Fuciniceras fontaneillesi
Protogrammoceras diornatum
Protogrammoceras geometricum
Protogrammoceras nitescens
Protogrammoceras isselioides
Protogrammoceras occidentaleFuciniceras laevinianum
Fuciniceras portisi
Protogrammoceras isseli
Fuciniceras brevispirata
Arieticeras praeimitatorArieticeras rutenense
Arieticeras algovianum
Arieticeras delcampanaiArieticeras almoetianum
Arieticeras bertrandi
Arieticeras micrasterias
Arieticeras amalthei
Arieticeras mirificum
Arieticeras disputabileArieticeras macrum
Arieticeras domarense
Arieticeras apertum
Leptaleoceras accuratum
Leptaleoceras canavarii
Leptaleoceras prognatum
Leptaleoceras preacurratum
Leptaleoceras ugdulenai
Leptaleoceras insignis
Leptaleoceras ochocoense
Leptaleoceras guerrense
Leptaleoceras leptum
Leptaleoceras pseudoradians
Leptaleoceras excellens
Phricodoceras paronaiPhricodoceras venzoi
Phricodoceras imbricatum
Phricodoceras bettonii

Zone à Margaritatus
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Zone à Spinatum

Juraphyllites libertus
Harpophylloceras eximium
Meneghiniceras lariense
Zeitoceras iudicariense
Zeitoceras zeites
Phylloceras meneghini
Partschiceras proclive
Partschiceras striatocostatum
Calliphylloceras bicicolae
Calliphylloceras persanense
Lytoceras compressum
Lytoceras loricatum
Lytoceras tautomenensis
Lytoceras sp1
Lytoceras fimbriatum
Zaghouanites bettonii
Audaxlytoceras audax
Dactylioceras pseudocommune
Dactylioceras simplex
Secchianoceras secchianense
Reynesoceras morosum
Pleuroceras paucicostatum
Pleuroceras hawskerense
Pleuroceras yeovilensis
Pleuroceras buckmanii
Pleuroceras gigas
Pleuroceras birdi
Pleuroceras spinatum
Pleuroceras arietitesiformis
Pleuroceras apyrenum
Pleuroceras quadratum
Pleuroceras solare
Pleuroceras transiens
Pseudoamaltheus engelhardti
Amaltheus laevigatus
Amauroceras lenticulare
Amauroceras ferrugineum
Amaltheus viligaensis
Amaltheus brodnaensis
Amaltheus borealis
Amaltheus bulunensis
Amaltheus complanatus
Amaltheus talrosei
Amaltheus extremus
Amaltheus salebrosum
Amaltheus margaritatus
Amaltheus reticularis
Protogrammoceras bassanii
Protogrammoceras turgidulum
Neolioceratoides manzonii
Neolioceratoides perplexum
Neolioceratoides avius
Neolioceratoides durtalense
Neolioceratoides sp1
Neolioceratoides hoffmanni−schopeni
Neolioceratoides dinae−expulsus
Lioceratoides angioinum
Lioceratoides grecoi
Lioceratoides lorioli−micitoi
Lioceratoides aradasi−serotinus
Lioceratoides fucinianum−naumachensis
Lioceratoides sp1
Lioceratoides exapatus
Tiltoniceras antiquum
Paltarpites platyplocum
Paltarpites veliferum
Paltarpites decoratum−honestum
Paltarpites kurianum
Tauromeniceras elisa
Tauromeniceras mazetieri
Tauromeniceras nerina
Canavaria nodosa
Canavaria peloritana
Canavaria naxensis
Canavaria gregalis
Canavaria finitima
Canavaria cultraroi
Canavaria distephanoi
Canavaria matteuccii
Canavaria zancleanum
Canavaria rosenbergi
Canavaria haugi
Ematiaticeras gracile
Ematiaticeras timaei
Ematiaticeras imitator
Ematiaticeras lottii
Ematiaticeras archimedis
Ematiaticeras densistriatum
Ematiaticeras dolosum
Ematiaticeras ematiatum
Ematiaticeras falculum
Ematiaticeras fervidum
Ematiaticeras retroplicatum
Ematiaticeras levidorsatum
Ematiaticeras speciosum
Ematiaticeras villae
Fontanelliceras fontanellense
Fontanelliceras perspiratum
Leptaleoceras leptum
Phricodoceras venzoi
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Zone à Tenuicostatum

Juraphyllites libertus

Meneghiniceras lariense

Partschiceras striatocostatum

Calliphylloceras bicicolae

Lytoceras compressum

Lytoceras siemensi

Lytoceras fimbriatum

Audaxlytoceras audax

Dactylioceras mirabile

Dactylioceras polymorphum

Dactylioceras triangulum

Dactylioceras pseudocommune

Dactylioceras athleticum

Dactylioceras crassiusculosum

Orthodactylites anguinum

Orthodactylites clevelandicum

Orthodactylites crosbei

Orthodactylites semicelatum

Orthodactylites tenuicostatum

Kedonoceras compactum

Protogrammoceras bassanii

Neolioceratoides manzonii

Neolioceratoides perplexum

Neolioceratoides avius

Neolioceratoides durtalense

Neolioceratoides sp1

Neolioceratoides infidum

Neolioceratoides laeviornatus

Paltarpites paltum

Hildaites wrighti

Petranoceras mariottii−rinaldinii

Tiltoniceras antiquum

Paltarpites gabilly

Protogrammoceras madagascariensis

Bouleiceras arabicum

Bouleiceras nitescens

Canavaria matteuccii

Fontanelliceras fontanellense

Arctomercaticeras costatum
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Zone à Serpentinum

Phylloceras heterophylum
Calliphylloceras bicicolae
Lytoceras siemensi
Lytoceras cornucopia
Peronoceras concavum

Peronoceras desplacei
Peronoceras merlai

Dactylioceras athleticum
Dactylioceras boreum
Dactylioceras toxophorum
Dactylioceras vermis
Rakusites tuberculatus

Orthodactylites semiannulatum
Catacoeloceras fonticulum
Nodicoeloceras acanthus
Nodicoeloceras baconicum
Nodicoeloceras choffati
Nodicoeloceras crassoides

Nodicoeloceras dayi
Nodicoeloceras spicatum
Neolioceratoides manzonii

Harpoceras subexaratum
Harpoceras soloniacense
Harpoceras falciferum−exiguus
Harpoceras mediterraneum
Harpoceras pseudoserpentinum
Harpoceras serpentinum
Harpoceras alternatus
Harpoceras glyptus
Harpoceras kisslingi
Taffertia taffertensis

Neotaffertia alternans−simplex
Martanites evolutus−prorsiradiatus
Ovaticeras ovatum
Hildaites forte

Hildaites murleyi
Hildaites propeserpentinus
Hildaites wrighti
Hildaites subserpentinus
Leukadiella morettinii
Renziceras nausikaae
Praemercaticeras forzanense
Orthildaites douvillei
Hildoceras caterinii
Hildaites exilis
Hildaites fasciculatus
Rarenodia latecostata

Praepolyplectus forzanensis
Praepolyplectus epiroticus
Cleviceras elegans
Cleviceras exaratum

Eleganticeras alajaense
Eleganticeras elegantulum
Bouleiceras arabicum
Bouleiceras nitescens
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Zone à Bifrons

Phylloceras heterophylum
Partschiceras argelliezi
Calliphylloceras bicicolae
Megalytoceras rubescens
Lytoceras sublineatus
Lytoceras siemensi
Lytoceras sepositum
Lytoceras toarcense
Trachylytoceras annulosum
Lytoceras cornucopia
Audaxlytoceras dorcaris
Zugodactylites braunianus
Zugodactylites pseudobraunianus
Zugodactylites rotundiventer
Zugodactylites thompsoniOmolonoceras manifestum
Gabillytes larbusselensisPeronoceras turriculatum
Porpoceras acanthopsis
Porpoceras beurleni
Porpoceras crassicostatum
Porpoceras polare
Porpoceras verticosum
Porpoceras vortex
Telodactylites achermanni
Peronoceras perarmatumPeronoceras subarmatum
Peronoceras andraei
Peronoceras desplaceiPeronoceras fibulatum
Peronoceras tuberculatum
Platistrophites latus
Dactylioceras athleticum
Dactylioceras commune
Dactylioceras crassulosum
Dactylioceras holandrei
Dactylioceras kanense
Dactylioceras stresherense
Microdactylites attenuatum
Rakusites pruddeniCatacoeloceras broilii
Catacoeloceras confectum
Catacoeloceras crassum
Catacoeloceras engeli
Catacoeloceras jordani
Catacoeloceras puteolus
Catacoeloceras raquinianum
Catacoeloceras sp2
Transicoeloceras angustumTransicoeloceras ramaccionii
Mucrodactylites freboldi
Mucrodactylites gracilis
Mucrodactylites suntarens
Collina gemmaCollina orientalis
Septimaniceras nicklesi
Septimaniceras pseudoyoungi
Septimaniceras zitteliNodicoeloceras baconicum
Nodicoeloceras crateriforme
Nodicoeloceras dayiNodicoeloceras lobatum
Nodicoeloceras sapphicus
Nodicoeloceras spicatum
Planicoeloceras simplex
Harpoceras subexaratum
Osperlioceras bicarinatum
Harpoceras subplanatum
Harpoceras soloniacense
Harpoceras concinnum
Harpoceras falciferum−exiguus
Harpoceras mediterraneumPseudolioceras boulbiense
Pseudolioceras lythense
Pseudolioceras compactile
Harpoceras kopikiPseudolioceras zwieseli
Harpoceras maghrebense−coloiGallitellia costatostriata
Hildoceras ameuri
Hildoceras angustisiphonatum
Hildoceras semipolitum
Hildoceras tethysiHildoceras bifrons
Hildoceras crassum
Hildoceras lusitanicum
Hildoceras apertumHildoceras acarnicum
Urkutites boeckhi
Leukadiella amuratica
Leukadiella gallitelliiLeukadiella helenae
Leukadiella ionica
Mercaticeras hellenicum
Mercaticeras mercati
Mercaticeras rursicostatum
Mercaticeras stefaninii
Mercaticeras umbilicatum
Arctomercaticeras dilatum
Hildoceras caterinii
Phymatoceras narbonense
Phymatoceras lilli
Phymatoceras robustum
Phymatoceras formosumFurloceras chelussii
Phymatoceras elegans
Rarenodia planulata
Praerycites civitellensis
Polyplectus discoides
Polyplectus pluricostatus
Cleviceras chrysanthenumFrechiella achillei
Frechiella kammerkarensis
Frechiella subcarinata
Frechiella tokurensis
Frechiella venantii
Nejdia bramkampi
Nejdia pseudogruneri
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Sous-zone à Taylori

Sinuiceras planulatum
Juraphyllites libertus
Tragophylloceras numismale
Zeitoceras zeites
Phylloceras meneghini
Partschiceras retroplicatum
Partschiceras striatocostatum
Calaiceras calais
Calliphylloceras bicicolae
Lytoceras fimbriatoides
Jamesonites reticulatus
Metaderoceras pigmaeus
Coeloceras pettos−sensu−Gemmellaro
Apoderoceras aculeatum
Apoderoceras decussatum
Apoderoceras dunrobiense
Apoderoceras ferox
Apoderoceras nodogigas
Apoderoceras sparsinodum
Apoderoceras subtriangulare
Hyperderoceras hungaricum
Hyperderoceras retusum
Hyperderoceras sociale
Pseudoskirroceras bettonii
Pseudoskirroceras defficiens
Miltoceras gruenae
Miltoceras taguendoufi
Catriceras campiliense
Catriceras catriense
Parinodiceras parinodus
Parinodiceras reineckii
Polymorphites rutilans
Gemmellaroceras cortesi
Furlites involutum
Caleites calensis
Platypleuroceras caprarium
Epideroceras ancyrense
Epideroceras cantianense
Epideroceras latinodosum
Bifericeras donovani
Vicininodiceras gollingense
Vicininodiceras simplicicosta
Tetraspidoceras bimammatum
Tetraspidoceras loczyi
Tetraspidoceras reynesi
Tetraspidoceras quadrarmatum
Paramicroderoceras cf−bispinatum−sensu−Venturi−et−al.2004
Paramicroderoceras praecursor
Paramicroderoceras fila
Paraderoceras picenum
Villania callomoni
Villania densilobata
Villania galaczi
Tetraspidoceras salmojraghii
Tetraspidoceras morogensis
Cymbites laevigatus
Cymbites globosus
Aegolytoceras varicosum
Galaticeras marianii
Galaticeras catriense
Castanayiceras canavarii
Galaticeras rosenbergi
Radstokiceras buvignieri
Radstokiceras complanosum
Radstokiceras complicatum
Radstokiceras fastigatum
Radstokiceras numismale
Hypoxynoticeras sphenonotum
Phricodoceras cornutum
Phricodoceras taylori−lamellosum
Pelingoceras pseudocarinatum
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Sous-zone à Polymorphus

Sinuiceras planulatum
Juraphyllites libertus
Tragophylloceras undulatum
Tragophylloceras numismale
Zeitoceras zeites

Phylloceras meneghini
Partschiceras retroplicatum
Partschiceras striatocostatum
Calaiceras calais

Calliphylloceras bicicolae
Lytoceras fimbriatoides
Metaderoceras clavatus

Metaderoceras apertum
Spiniclaviceras spirale
Coeloceras pettos−sensu−Gemmellaro
Pseudoskirroceras bettonii
Pseudoskirroceras defficiens
Miltoceras furlense

Miltoceras seguenzae
Miltoceras sellae

Miltoceras taguendoufi
Parinodiceras parinodus
Parinodiceras reineckii

Polymorphites polymorphus
Gemmellaroceras aenigmaticum
Gemmellaroceras cortesi
Furlites involutum

Paramorphites acutiventris
Coeloderoceras biruga
Coeloderoceras begginensis−planarmatum
Coeloderoceras ponticum
Coeloderoceras rugosa
Pseudophricodoceras caprariforme
Pseudophricodoceras dayiforme
Platypleuroceras caprarium
Epideroceras nodofissum
Epideroceras trigonale
Paramicroderoceras praecursor
Paramicroderoceras fila
Microderoceras bimacula
Villania callomoni
Villania densilobata

Villania galaczi
Tetraspidoceras salmojraghii
Jamesonites spoliatus
Cymbites laevigatus
Cymbites globosus
Aegolytoceras varicosum
Galaticeras catriense

Galaticeras rosenbergi
Radstokiceras buvignieri
Radstokiceras complanosum
Radstokiceras gemmellaroi
Radstokiceras numismale

Radstokiceras oppeli
Hypoxynoticeras sphenonotum
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Sous-zone à Brevispina

Sinuiceras planulatum
Juraphyllites libertus
Tragophylloceras undulatum
Tragophylloceras numismale
Zeitoceras zeites
Phylloceras meneghini
Partschiceras retroplicatum
Partschiceras striatocostatum
Calaiceras calais
Calliphylloceras bicicolae
Lytoceras platypleura
Lytoceras fimbriatoides
Zaghouanites arcanum
Metaderoceras clavatus
Metaderoceras apertum
Metaderoceras obsoleta−venustula
Metaderoceras muticum
Spiniclaviceras spirale
Coeloceras pettos−sensu−Gemmellaro
Pseudoskirroceras defficiens
Miltoceras furlense
Miltoceras seguenzae
Miltoceras sellae
Miltoceras taguendoufi
Tropidoceras boscense
Platypleuroceras submuticum
Platypleuroceras amplimatrix
Platypleuroceras brevispinoides
Platypleuroceras brevispina
Platypleuroceras nodosum
Platypleuroceras acanthobronni
Platypleuroceras aureum
Platypleuroceras muellensis
Parinodiceras parinodus
Parinodiceras reineckii
Polymorphites polymorphus
Gemmellaroceras aenigmaticum
Gemmellaroceras granuliferum
Gemmellaroceras gorghense
Gemmellaroceras cortesi
Polymorphites appenninicus
Polymorphites flexicostatus
Gemmellaroceras subtilicostatum
Paramorphites acutiventris
Coeloderoceras biruga
Coeloderoceras begginensis−planarmatum
Coeloderoceras ponticum
Coeloderoceras rugosa
Epideroceras nodofissum
Paramicroderoceras praecursor
Microderoceras birchoides
Microderoceras bimacula
Tetraspidoceras salmojraghii
Jamesonites spoliatus
Cymbites laevigatus
Cymbites globosus
Holcolytoceras quadrijum
Galaticeras harpoceroides
Galaticeras aegoceroides
Galaticeras catriense
Galaticeras rosenbergi
Radstokiceras buvignieri
Radstokiceras complanosum
Radstokiceras gemmellaroi
Radstokiceras oppeli

35



Sous-zone à Luridum

Sinuiceras planulatum

Juraphyllites libertus

Tragophylloceras undulatum

Tragophylloceras numismale

Zeitoceras zeites

Phylloceras meneghini

Partschiceras retroplicatum

Partschiceras striatocostatum

Calaiceras calais

Calliphylloceras bicicolae

Lytoceras galatiforme

Lytoceras platypleura

Lytoceras fimbriatoides

Lytoceras fimbriatum

Zaghouanites arcanum

Metaderoceras apertum

Coeloceras pettos−evolutus

Coeloceras pettos−sensu−Gemmellaro

Pseudoskirroceras defficiens

Miltoceras seguenzae

Miltoceras sellae

Tropidoceras flandrini

Tropidoceras boscense

Tropidoceras obtusum

Uptonia novsp

Uptonia jamesoni

Uptonia confusa

Uptonia regnardi

Uptonia distincta

Uptonia bronnii

Platypleuroceras nodosum

Gemmellaroceras aenigmaticum

Gemmellaroceras granuliferum

Gemmellaroceras gorghense

Gemmellaroceras cortesi

Polymorphites appenninicus

Polymorphites flexicostatus

Gemmellaroceras subtilicostatum

Cymbites laevigatus

Cymbites globosus

Holcolytoceras quadrijum

Galaticeras aegoceroides

Galaticeras catriense

Galaticeras rosenbergi

Radstokiceras complanosum

Radstokiceras gemmellaroi

Radstokiceras oppeli
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Sinuiceras planulatum

Juraphyllites libertus

Tragophylloceras undulatum

Tragophylloceras numismale
Zeitoceras zeites

Phylloceras meneghini

Partschiceras retroplicatum
Partschiceras striatocostatum

Calaiceras calais

Calliphylloceras bicicolae

Lytoceras galatiforme

Lytoceras platypleura

Lytoceras fimbriatoides

Lytoceras fimbriatum

Lytoceras tortum

Zaghouanites arcanum

Audaxlytoceras czjzeki
Dubariceras dubari

Baltzerites baltzeri

Tropidoceras calliplocoides

Tropidoceras masseanum

Tropidoceras rotunda

Tropidoceras futtereri

Tropidoceras mediterraneum

Tropidoceras calliplocum

Tropidoceras flandrini

Tropidoceras densicosta

Tropidoceras demonense

Tropidoceras falcoides

Tropidoceras stahliforme

Tropidoceras erythraeum

Tropidoceras obtusum

Dayiceras dayiceroides

Gemmellaroceras aenigmaticum

Gemmellaroceras gorghense

Cymbites laevigatus

Cymbites globosus

Pimelites populonius

Polymorphites pseudodubari

Holcolytoceras nodostricum

Galaticeras aegoceroides
Fuciniceras formosum

Protogrammoceras praecurionii

Protogrammoceras lycius

Protogrammoceras ionicum
Radstokiceras viltshirei

Radstokiceras complanosum

Radstokiceras gemmellaroi

Radstokiceras oppeli

Phricodoceras cantaluppii
Phricodoceras bettonii

Tunisiceras insolitus

Sous-zone à Masseanum
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Sphenoacanthites planatum
Sphenoacanthites costotuberculatum
Sphenoacanthites tuberculatum
Juraphyllites libertus
Harpophylloceras eximium
Tragophylloceras carinatum
Tragophylloceras ibex
Tragophylloceras undulatum
Tragophylloceras loscombi
Tragophylloceras numismale
Zeitoceras zeites
Phylloceras meneghini
Partschiceras retroplicatum
Partschiceras striatocostatum
Calaiceras calais
Calliphylloceras bicicolae
Lytoceras altum
Lytoceras fimbriatum
Lytoceras tortum
Zaghouanites arcanum
Audaxlytoceras czjzeki
Dubariceras dubari
Metaderoceras beirense
Metaderoceras venarense
Baltzerites baltzeri
Metaderoceras evolutum−gemmellaroi
Zamaiceras carinatum
Zamaiceras mangoldi
Acanthopleuroceras lepidum
Acanthopleuroceras actaeon
Acanthopleuroceras valdani
Acanthopleuroceras mogenesti
Acanthopleuroceras carinatus
Acanthopleuroceras arietiforme
Acanthopleuroceras inflatus
Tropidoceras zitteli
Ereniticeras evolutum
Tropidoceras mediterraneum
Tropidoceras calliplocum
Acanthopleuroceras stahli
Tropidoceras stahliforme
Tropidoceras sulcatum
Dayiceras amaltheiforme
Dayiceras nanum
Dayiceras splendens
Dayiceras polymorphioides
Dayiceras renzi
Dayiceras dayiceroides
Gemmellaroceras aenigmaticum
Gorgheiceras gorghense
Beaniceras rotondum
Beaniceras centorus
Liparoceras atacium
Liparoceras cheltiensis
Becheiceras gallicum
Becheiceras bechei
Cymbites laevigatus
Cymbites globosus
Pimelites populonius
Holcolytoceras nodostricum
Galaticeras aegoceroides
Fuciniceras formosum
Protogrammoceras dilectum
Fuciniceras sp.A
Fuciniceras sp.B
Protogrammoceras rectangulare
Protogrammoceras praecurionii
Protogrammoceras mellahense
Protogrammoceras lycius
Protogrammoceras hungaricum
Protogrammoceras ionicum
Radstokiceras viltshirei
Radstokiceras complanosum
Radstokiceras gemmellaroi
Radstokiceras oppeli
Phricodoceras cantaluppii
Phricodoceras bettonii
Tunisiceras insolitus

Sous-zone à Valdani
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Sous-zone à Luridum

Juraphyllites libertus

Harpophylloceras eximium

Tragophylloceras carinatum

Tragophylloceras undulatum

Tragophylloceras loscombi
Zeitoceras zeites

Phylloceras meneghini

Partschiceras retroplicatum

Partschiceras striatocostatum

Calaiceras calais

Calliphylloceras bicicolae

Lytoceras fimbriatum

Lytoceras tortum

Audaxlytoceras czjzeki

Reynesocoeloceras aegrum

Reynesocoeloceras dolosum

Reynesocoeloceras fallax

Reynesocoeloceras indunene

Reynesocoeloceras obesum

Reynesocoeloceras incertum

Reynesocoeloceras praeincertum

Dubariceras dubari

Gemmellaroceras aenigmaticum

Beaniceras luridum

Beaniceras crassum

Liparoceras kilsbiense

Becheiceras gallicum

Becheiceras bechei

Cymbites laevigatus

Cymbites globosus

Pimelites populonius

Holcolytoceras nodostricum

Galaticeras aegoceroides

Fuciniceras formosum

Protogrammoceras volubile

Protogrammoceras pantanelli

Protogrammoceras dilectum
Fuciniceras dubari

Protogrammoceras carixiense

Protogrammoceras mellahense
Fuciniceras elichense

Fuciniceras giennense

Protogrammoceras lycius

Protogrammoceras hungaricum
Radstokiceras viltshirei

Radstokiceras complanosum

Radstokiceras gemmellaroi

Phricodoceras cantaluppii

Phricodoceras bettonii

Tunisiceras insolitus
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Sous-zone à Maculatum

Juraphyllites libertus

Harpophylloceras eximium

Tragophylloceras loscombi

Zeitoceras zeites

Phylloceras hebertinus

Phylloceras meneghini

Partschiceras striatocostatum

Calaiceras calais

Calliphylloceras bicicolae

Lytoceras fimbriatum

Lytoceras tortum

Audaxlytoceras czjzeki

Reynesocoeloceras aegrum

Reynesocoeloceras dolosum

Reynesocoeloceras fallax

Reynesocoeloceras indunene

Reynesocoeloceras obesum

Reynesocoeloceras incertum

Reynesocoeloceras praeincertum

Aegoceras maculatum

Aegoceras telegdi−rothi

Aegoceras sparsicosta

Liparoceras kilsbiense

Liparoceras lytoceroides

Becheiceras gallicum

Becheiceras bechei

Cymbites laevigatus

Cymbites globosus

Diaphorites vetulonius

Gemmellaroceras gemmellaroi

Galaticeras aegoceroides

Protogrammoceras volubile

Protogrammoceras pantanelli

Protogrammoceras dilectum

Fuciniceras dubari

Fuciniceras kericserense

Protogrammoceras sp1

Fuciniceras elichense

Fuciniceras giennense

Radstokiceras oscensis

Radstokiceras viltshirei

Radstokiceras gemmellaroi

Phricodoceras cantaluppii

Phricodoceras oistoides

Phricodoceras bettonii
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Sous-zone à Capricornus

Juraphyllites libertus

Harpophylloceras eximium

Tragophylloceras loscombi

Zeitoceras zeites

Phylloceras meneghini

Partschiceras striatocostatum

Calaiceras calais

Calliphylloceras bicicolae

Lytoceras furcicrenatum

Lytoceras fimbriatum

Lytoceras tortum

Audaxlytoceras czjzeki

Bettoniceras italicum

Prodactylioceras aurigeriense

Prodactylioceras davoei

Prodactylioceras rectiradiatum

Reynesocoeloceras aegrum

Reynesocoeloceras dolosum

Reynesocoeloceras fallax

Reynesocoeloceras indunene

Reynesocoeloceras obesum

Reynesocoeloceras incertum

Reynesocoeloceras praeincertum

Aegoceras artigyrus

Aegoceras capricornus

Aegoceras latecosta

Liparoceras lytoceroides

Becheiceras gallicum

Becheiceras bechei

Cymbites laevigatus

Cymbites globosus

Diaphorites vetulonius

Gemmellaroceras gemmellaroi

Protogrammoceras costicillatum

Protogrammoceras dilectum

Fuciniceras kericserense

Protogrammoceras cantaluppii

Protogrammoceras sp1

Protogrammoceras pseudodilectum

Radstokiceras oscensis

Radstokiceras gemmellaroi

Phricodoceras oistoides

Phricodoceras bettonii
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Sous-zone à Figulinum

Juraphyllites libertus

Harpophylloceras eximium

Tragophylloceras loscombi

Zeitoceras zeites

Phylloceras meneghini

Partschiceras striatocostatum

Calaiceras calais

Calliphylloceras bicicolae

Lytoceras furcicrenatum

Lytoceras fimbriatum

Lytoceras tortum

Audaxlytoceras czjzeki

Bettoniceras italicum

Bettoniceras columbriforme

Prodactylioceras davoei

Reynesocoeloceras aegrum

Reynesocoeloceras dolosum

Reynesocoeloceras fallax

Reynesocoeloceras indunene

Reynesocoeloceras obesum

Reynesocoeloceras incertum

Reynesocoeloceras praeincertum

Oistoceras figulinum

Oistoceras samontanensis

Oistoceras sinuosiforme

Oistoceras angulatum

Liparoceras lytoceroides

Becheiceras gallicum

Becheiceras bechei

Cymbites laevigatus

Cymbites centriglobus

Cymbites globosus

Diaphorites vetulonius

Bettoniceras perisphinctoides

Gemmellaroceras gemmellaroi

Protogrammoceras normanianum

Fuciniceras balatonense

Fuciniceras planatum

Protogrammoceras costicillatum

Protogrammoceras dilectum

Fuciniceras kericserense

Protogrammoceras cantaluppii

Protogrammoceras sp1

Protogrammoceras pseudodilectum

Radstokiceras oscensis

Phricodoceras paronai

Phricodoceras oistoides

Phricodoceras bettonii
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Sous-zone à Stokesi

Juraphyllites libertus
Juraphyllites planispira
Harpophylloceras eximium
Meneghiniceras lariense
Tragophylloceras loscombi
Zeitoceras zeites

Phylloceras hebertinus
Phylloceras meneghini
Partschiceras striatocostatum
Calaiceras calais

Calliphylloceras bicicolae
Calliphylloceras seroplicatum
Lytoceras furcicrenatum
Lytoceras fimbriatum
Lytoceras tortum
Zaghouanites baconicum
Lytoceras ovimontanum
Lytoceras praesublineatum
Zaghouanites villae
Audaxlytoceras audax
Bettoniceras italicum
Bettoniceras columbriforme

Cetonoceras psiloceroides
Reynesocoeloceras incertum
Amaltheus conspectus
Amaltheus sensibilis
Amaltheus subbifurcus
Amaltheus bondonniensis
Amaltheus stokesi
Amaltheus bifurcus
Amauroceras wertheri

Becheiceras gallicum
Becheiceras bechei
Becheiceras nautiliforme

Cymbites centriglobus
Bettoniceras perisphinctoides
Protogrammoceras italicum
Protogrammoceras celebratum
Protogrammoceras marianii
Protogrammoceras affricensis
Protogrammoceras fieldingii
Protogrammoceras normanianum
Protogrammoceras diornatum
Protogrammoceras geometricum
Protogrammoceras nitescens
Protogrammoceras isselioides
Protogrammoceras occidentale
Fuciniceras laevinianum

Fuciniceras portisi
Protogrammoceras isseli
Fuciniceras brevispirata
Phricodoceras paronai
Phricodoceras venzoi
Phricodoceras imbricatum
Phricodoceras bettonii
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Sous-zone à Subnodosum

Juraphyllites libertus

Juraphyllites mimatensis

Juraphyllites planispira

Holcophylloceras dieneri

Harpophylloceras eximium

Meneghiniceras lariense

Tragophylloceras loscombi

Zeitoceras zeites

Phylloceras hebertinus

Phylloceras meneghini

Partschiceras proclive

Partschiceras striatocostatum

Calaiceras calais

Calliphylloceras bicicolae

Lytoceras furcicrenatum

Lytoceras fimbriatum

Lytoceras tortum

Lytoceras ovimontanum

Zaghouanites bettonii

Zaghouanites villae

Audaxlytoceras audax

Reynesoceras morosum

Bettoniceras columbriforme

Amauroceras ferrugineum

Amaltheus conspectus

Amaltheus sensibilis

Amaltheus margaritatus

Amaltheus gloriosus

Amaltheus evolutus

Amaltheus striatus

Amaltheus subnodosus

Becheiceras gallicum

Becheiceras nautiliforme

Protogrammoceras fieldingii

Protogrammoceras serrense

Protogrammoceras pseudofieldingii

Protogrammoceras normanianum

Protogrammoceras depressum

Protogrammoceras capilliolusitanicum

Fuciniceras bicicolae

Fuciniceras boscense

Fuciniceras pectinatum

Fuciniceras cornacaldense

Fuciniceras fontaneillesi

Arieticeras apertum

Phricodoceras paronai

Phricodoceras venzoi

Phricodoceras imbricatum
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Sous-zone à Gibbosus

Juraphyllites libertus
Juraphyllites mimatensis
Holcophylloceras dieneri
Harpophylloceras eximium
Meneghiniceras lariense
Zeitoceras zeites
Phylloceras hebertinus
Phylloceras meneghini
Partschiceras proclive
Partschiceras striatocostatum
Calaiceras calais
Calliphylloceras bicicolae
Lytoceras trompianum
Lytoceras fimbriatum
Lytoceras ovimontanum
Zaghouanites bettonii
Zaghouanites villae
Audaxlytoceras audax
Reynesoceras ausonicum
Reynesoceras medolense
Reynesoceras morosum
Reynesoceras mortillieti
Reynesoceras ragazzonii
Reynesoceras acanthoides
Pseudoamaltheus engelhardti
Amaltheus laevigatus
Amauroceras ferrugineum
Amaltheus conspectus
Amaltheus sensibilis
Amaltheus volubilis
Amaltheus idrisensis
Amaltheus margaritatus
Amaltheus gibbosus
Amaltheus striatus
Becheiceras gallicum
Becheiceras nautiliforme
Lioceratoides exapatus
Paltarpites curioni
Paltarpites praeexaratum
Paltarpites argutus
Paltarpites decoratum−honestum
Paltarpites kurianum
Paltarpites meneghini−sublythense
Paltarpites aequiondulatum−ilurcense
Fuciniceras pectinatum
Arieticeras praeimitator
Arieticeras rutenense
Arieticeras algovianum
Arieticeras delcampanai
Arieticeras almoetianum
Arieticeras bertrandi
Arieticeras micrasterias
Arieticeras amalthei
Arieticeras mirificum
Arieticeras disputabile
Arieticeras macrum
Arieticeras domarense
Leptaleoceras accuratum
Leptaleoceras canavarii
Leptaleoceras prognatum
Leptaleoceras preacurratum
Leptaleoceras ugdulenai
Leptaleoceras insignis
Leptaleoceras ochocoense
Leptaleoceras guerrense
Leptaleoceras leptum
Leptaleoceras pseudoradians
Leptaleoceras excellens
Phricodoceras paronai
Phricodoceras venzoi
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Sous-zone à Apyrenum

Juraphyllites libertus
Harpophylloceras eximium
Meneghiniceras lariense
Zeitoceras iudicariense
Zeitoceras zeites

Phylloceras meneghini
Partschiceras proclive
Partschiceras striatocostatum

Calliphylloceras bicicolae
Lytoceras loricatum
Lytoceras tautomenensis
Lytoceras sp1
Lytoceras fimbriatum
Zaghouanites bettonii
Audaxlytoceras audax
Reynesoceras morosum
Pleuroceras paucicostatum
Pleuroceras yeovilensis
Pleuroceras gigas
Pleuroceras birdi

Pleuroceras spinatum
Pleuroceras apyrenum
Pleuroceras quadratum
Pleuroceras solare
Pleuroceras transiens

Pseudoamaltheus engelhardti
Amaltheus laevigatus
Amauroceras lenticulare

Amauroceras ferrugineum
Amaltheus viligaensis
Amaltheus brodnaensis
Amaltheus borealis
Amaltheus bulunensis

Amaltheus complanatus
Amaltheus talrosei
Amaltheus salebrosum

Amaltheus margaritatus
Amaltheus reticularis

Neolioceratoides dinae−expulsus
Lioceratoides angioinum
Lioceratoides grecoi
Lioceratoides fucinianum−naumachensis

Lioceratoides sp1
Lioceratoides exapatus
Paltarpites veliferum
Paltarpites decoratum−honestum
Paltarpites kurianum
Canavaria cultraroi

Canavaria distephanoi
Ematiaticeras levidorsatum

Ematiaticeras speciosum
Ematiaticeras villae

Fontanelliceras perspiratum
Leptaleoceras leptum
Phricodoceras venzoi
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Sous-zone à Hawskerense

Juraphyllites libertus
Harpophylloceras eximium
Meneghiniceras lariense
Zeitoceras iudicariense
Zeitoceras zeites
Phylloceras meneghini
Partschiceras proclive
Partschiceras striatocostatum
Calliphylloceras bicicolae
Calliphylloceras persanense
Lytoceras compressum
Lytoceras loricatum
Lytoceras tautomenensis
Lytoceras sp1
Lytoceras fimbriatum
Audaxlytoceras audax
Dactylioceras pseudocommune
Dactylioceras simplex
Secchianoceras secchianense
Reynesoceras morosum
Pleuroceras hawskerense
Pleuroceras yeovilensis
Pleuroceras buckmanii
Pleuroceras gigas
Pleuroceras spinatum
Pleuroceras arietitesiformis
Pleuroceras apyrenum
Pseudoamaltheus engelhardti
Amauroceras ferrugineum
Amaltheus viligaensis
Amaltheus brodnaensis
Amaltheus borealis
Amaltheus bulunensis
Amaltheus complanatus
Amaltheus talrosei
Amaltheus extremus
Amaltheus reticularis
Protogrammoceras bassanii
Protogrammoceras turgidulum
Neolioceratoides manzonii
Neolioceratoides perplexum
Neolioceratoides avius
Neolioceratoides durtalense
Neolioceratoides sp1
Neolioceratoides hoffmanni−schopeni
Lioceratoides angioinum
Lioceratoides lorioli−micitoi
Lioceratoides aradasi−serotinus
Tiltoniceras antiquum
Paltarpites platyplocum
Paltarpites veliferum
Tauromeniceras elisa
Tauromeniceras mazetieri
Tauromeniceras nerina
Canavaria nodosa
Canavaria peloritana
Canavaria naxensis
Canavaria gregalis
Canavaria finitima
Canavaria distephanoi
Canavaria matteuccii
Canavaria zancleanum
Canavaria rosenbergi
Canavaria haugi
Ematiaticeras gracile
Ematiaticeras timaei
Ematiaticeras imitator
Ematiaticeras lottii
Ematiaticeras archimedis
Ematiaticeras densistriatum
Ematiaticeras dolosum
Ematiaticeras ematiatum
Ematiaticeras falculum
Ematiaticeras fervidum
Ematiaticeras retroplicatum
Fontanelliceras fontanellense
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Sous-zone à Paltus

Juraphyllites libertus

Meneghiniceras lariense

Partschiceras striatocostatum

Calliphylloceras bicicolae

Lytoceras compressum

Lytoceras fimbriatum

Audaxlytoceras audax

Dactylioceras mirabile

Dactylioceras polymorphum

Dactylioceras triangulum

Dactylioceras pseudocommune

Dactylioceras athleticum

Orthodactylites anguinum

Orthodactylites clevelandicum

Orthodactylites tenuicostatum

Kedonoceras compactum

Protogrammoceras bassanii

Neolioceratoides manzonii

Neolioceratoides perplexum

Neolioceratoides avius

Neolioceratoides durtalense

Neolioceratoides sp1

Neolioceratoides infidum

Neolioceratoides laeviornatus

Paltarpites paltum

Petranoceras mariottii−rinaldinii

Tiltoniceras antiquum

Paltarpites gabilly

Bouleiceras arabicum

Bouleiceras nitescens

Canavaria matteuccii

Fontanelliceras fontanellense

Arctomercaticeras costatum
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Sous-zone à Semicelatum

Juraphyllites libertus

Meneghiniceras lariense

Partschiceras striatocostatum

Calliphylloceras bicicolae

Lytoceras siemensi

Lytoceras fimbriatum

Dactylioceras triangulum

Dactylioceras athleticum

Dactylioceras crassiusculosum

Orthodactylites anguinum

Orthodactylites clevelandicum

Orthodactylites crosbei

Orthodactylites semicelatum

Orthodactylites tenuicostatum

Kedonoceras compactum

Neolioceratoides manzonii

Hildaites wrighti

Tiltoniceras antiquum

Protogrammoceras madagascariensis

Bouleiceras arabicum

Bouleiceras nitescens

Arctomercaticeras costatum
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Sous-zone à Elegantinum

Phylloceras heterophylum

Calliphylloceras bicicolae

Lytoceras siemensi

Lytoceras cornucopia

Peronoceras desplacei

Dactylioceras athleticum

Dactylioceras boreum

Dactylioceras vermis

Orthodactylites semiannulatum

Catacoeloceras fonticulum

Neolioceratoides manzonii

Harpoceras subexaratum

Harpoceras serpentinum

Harpoceras alternatus

Harpoceras glyptus

Harpoceras kisslingi

Neotaffertia alternans−simplex

Martanites evolutus−prorsiradiatus

Hildaites forte

Hildaites murleyi

Hildaites wrighti

Rarenodia latecostata

Praepolyplectus forzanensis

Praepolyplectus epiroticus

Cleviceras elegans

Cleviceras exaratum

Eleganticeras alajaense

Eleganticeras elegantulum

Bouleiceras arabicum

Bouleiceras nitescens
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Phylloceras heterophylum

Calliphylloceras bicicolae

Lytoceras siemensi

Lytoceras cornucopia

Peronoceras concavum

Peronoceras desplacei

Peronoceras merlai

Dactylioceras athleticum

Dactylioceras boreum

Dactylioceras toxophorum

Dactylioceras vermis

Rakusites tuberculatus

Catacoeloceras fonticulum

Nodicoeloceras acanthus

Nodicoeloceras baconicum

Nodicoeloceras choffati

Nodicoeloceras crassoides

Nodicoeloceras dayi

Nodicoeloceras spicatum

Harpoceras subexaratum

Harpoceras soloniacense

Harpoceras falciferum−exiguus

Harpoceras mediterraneum

Harpoceras pseudoserpentinum

Taffertia taffertensis

Ovaticeras ovatum

Hildaites murleyi

Hildaites propeserpentinus

Hildaites wrighti

Hildaites subserpentinus

Leukadiella morettinii

Renziceras nausikaae

Praemercaticeras forzanense

Orthildaites douvillei

Hildoceras caterinii

Hildaites exilis

Hildaites fasciculatus

Praepolyplectus forzanensis

Praepolyplectus epiroticus

Cleviceras elegans

Bouleiceras arabicum

Bouleiceras nitescens

Sous-zone à Falciferum
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Sous-zone à Sublevisioni

Phylloceras heterophylum
Partschiceras argelliezi
Calliphylloceras bicicolae
Megalytoceras rubescens
Lytoceras siemensi
Lytoceras sepositum
Lytoceras toarcense
Trachylytoceras annulosum
Lytoceras cornucopia
Audaxlytoceras dorcaris
Porpoceras acanthopsis
Porpoceras polare
Peronoceras desplacei
Peronoceras tuberculatum
Dactylioceras athleticum
Dactylioceras commune
Dactylioceras crassulosum
Dactylioceras holandrei
Dactylioceras kanense
Dactylioceras stresherense
Microdactylites attenuatum
Rakusites pruddeni
Catacoeloceras broilii
Catacoeloceras crassum
Mucrodactylites suntarens
Nodicoeloceras baconicum
Nodicoeloceras dayi
Nodicoeloceras lobatum
Nodicoeloceras sapphicus
Nodicoeloceras spicatum
Planicoeloceras simplex
Harpoceras subexaratum
Harpoceras subplanatum
Harpoceras soloniacense
Harpoceras concinnum
Harpoceras falciferum−exiguus
Harpoceras mediterraneum
Pseudolioceras lythense
Pseudolioceras compactile
Harpoceras kopiki
Pseudolioceras zwieseli
Harpoceras maghrebense−coloi
Gallitellia costatostriata
Hildoceras tethysi
Hildoceras crassum
Hildoceras lusitanicum
Hildoceras acarnicum
Leukadiella amuratica
Leukadiella helenae
Mercaticeras hellenicum
Mercaticeras mercati
Mercaticeras rursicostatum
Mercaticeras stefaninii
Mercaticeras umbilicatum
Hildoceras caterinii
Phymatoceras lilli
Phymatoceras formosum
Phymatoceras elegans
Rarenodia planulata
Praerycites civitellensis
Polyplectus discoides
Polyplectus pluricostatus
Cleviceras chrysanthenum
Frechiella achillei
Frechiella kammerkarensis
Frechiella subcarinata
Frechiella tokurensis
Frechiella venantii
Nejdia bramkampi
Nejdia pseudogruneri
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Sous-zone à Bifrons

Phylloceras heterophylum
Partschiceras argelliezi
Calliphylloceras bicicolae
Megalytoceras rubescens
Lytoceras sublineatus
Lytoceras siemensi
Lytoceras toarcense
Trachylytoceras annulosum
Lytoceras cornucopia
Audaxlytoceras dorcaris
Zugodactylites braunianus
Zugodactylites pseudobraunianus
Zugodactylites rotundiventer
Zugodactylites thompsoni
Omolonoceras manifestum
Gabillytes larbusselensis
Peronoceras turriculatum
Porpoceras acanthopsis
Porpoceras beurleni
Porpoceras crassicostatum
Porpoceras polare
Porpoceras verticosum
Porpoceras vortex
Telodactylites achermanni
Peronoceras perarmatum
Peronoceras subarmatum
Peronoceras andraei
Peronoceras desplacei
Peronoceras fibulatum
Peronoceras tuberculatum
Platistrophites latus
Dactylioceras crassulosum
Catacoeloceras broilii
Catacoeloceras confectum
Catacoeloceras crassum
Catacoeloceras engeli
Catacoeloceras jordani
Catacoeloceras puteolus
Catacoeloceras raquinianum
Catacoeloceras sp2
Transicoeloceras angustum
Transicoeloceras ramaccionii
Mucrodactylites freboldi
Mucrodactylites gracilis
Collina gemma
Collina orientalis
Septimaniceras nicklesi
Septimaniceras pseudoyoungi
Septimaniceras zitteli
Nodicoeloceras baconicum
Nodicoeloceras crateriforme
Nodicoeloceras dayi
Nodicoeloceras lobatum
Nodicoeloceras sapphicus
Planicoeloceras simplex
Osperlioceras bicarinatum
Harpoceras subplanatum
Harpoceras soloniacense
Pseudolioceras boulbiense
Pseudolioceras lythense
Pseudolioceras compactile
Harpoceras kopiki
Gallitellia costatostriata
Hildoceras ameuri
Hildoceras angustisiphonatum
Hildoceras semipolitum
Hildoceras bifrons
Hildoceras crassum
Hildoceras lusitanicum
Hildoceras apertum
Urkutites boeckhi
Leukadiella amuratica
Leukadiella gallitellii
Leukadiella ionica
Mercaticeras hellenicum
Mercaticeras mercati
Mercaticeras rursicostatum
Mercaticeras stefaninii
Arctomercaticeras dilatum
Phymatoceras narbonense
Phymatoceras robustum
Phymatoceras formosum
Furloceras chelussii
Phymatoceras elegans
Rarenodia planulata
Praerycites civitellensis
Polyplectus discoides
Polyplectus pluricostatus
Frechiella achillei
Frechiella kammerkarensis
Frechiella subcarinata
Frechiella tokurensis
Frechiella venantii
Nejdia bramkampi
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ANNEXE 4 
 

Phylogénies utilisées pour calculer la 
distribution phylogénétique des extinctions 

sans les espèces indices. 
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Zone à Jamesoni

Juraphyllites nardii
Juraphylites libertus
Juraphyllites sp A
Tragophylloceras undulatum
Tragophylloceras numismale
Calliphylloceras bicicolae
Calaiceras calais
Partschiceras striatocostatum
Phyllocderas hebertinum
Zetoceras zetes
Zetoceras iudicariense sensu GM
Sphaenoacanthites costotuberculatum
Sinuiceras planulatum
Tunisiceras insolitus
Pelingoceras pseudocarinatum
Phricodoceras taylori
Phricodoceras taylori sensu H
Radstockiceras buvigneri
Radstockiceras complanosum
Radstockiceras wiltshieri
Fuciniceras ionocum
Fuciniceras hungaricum
Fuciniceras mellahense
Fuciniceras n sp A
Fuciniceras formosum sensu RG
Aegolytoceras varicosum
Holcolytoceras quadrijugum
Galaticeras? rosenbergi
Castanayiceras canavarii
Galaticeras aegoceroides
Galaticeras harpoceroides
Galaticeras marianii
Zaghouanites arcanum
Lytoceras platypleura
Lytoceras altum
Lytoceras fuggeri
Lytoceras galatiforme
Lytoceras kizilcius
Lytoceras fimbriatoides
Lytoceras fimbriatum
Lytoceras tortum
Gemmellaroceras? cortesi sensu B
Cymbites? laevigatus sensu RG
Leptonoceras sp
Jamesonites? spoliatus
Metadoceras? pygmaeus
Spinidaceras spirale
Jamesonites reticulatus
Metaderoceras clavatus
Metaderoceras apertum
Metaderoceras pseudomuticus
Metaderoceras muticum sensu MB
Metaderoceras muticum
Baltzerites baltzeri
Dubariceras? sp
Dubariceras inaequicosta
Apoderoceras aculeatum
Hyperderoceras retusum
Coeloceras pettos sensus G
Coeloceras pettos
Miltoceras? sp
Pseudoskirroceras mastodon
Zamaiceras carinatum
Zamaiceras mangoldi
Miltoceras furlense
Miltoceras seguenzae
Miltoceras sellae
Miltoceras taguendoufi
Paratropidoceras numidianum
Catriceras galaczi
Catriceras cf campiliense
Catriceras catriense
Tropidoceras erythraeum
Tropidoceras obtusum
Tropidoceras demonense
Tropidoceras semileavis
Tropidoceras densicosta
Tropidoceras flandrini
Tropidoceras calliptocum
Tropidoceras mediterraneum
Peripleuroceras rotundicosta
Polymorphites rutilans
Parinodiceras parinodus
Polymorphites polymorphus
Platypleuroceras aureum
Platypleuroceras muellensis
Platypleuroceras acanthobronni
Platypleuroceras nodosum
Platypleuroceras brevispina
Platypleuroceras aff oblongrum
Platypleuroceras amplinatrix
Polymorphites? aff bronni
Polymorphites? bronni
Uptonia confusa
Uptonia lata
Uptonia? sp nov
Paramorphites acutiventis
Caleites calensis
Polymorphites? flexicostatus
Polymorphites? apenninicus
Furtiles involutus
Gemmellaroceras aenigmaticum
Gemmellaroceras circumcrispatum
Gemmellaroceras granuliferum
Epideroceras? trigonale
Epideroceras? plumarius
Epideroceras? nodofissum
Epideroceras? cantianense
Capreoliceras asagensis
Platypleuroceras caprarium
Pseudophricodoceras dayiforme
Pseudophricodoceras caprariforme
Coeloderoceras rugosa
Coeloderoceras micromphala
Coeloderoceras ponticum
Coeloderoceras biruga
Eoderoceras? lina
Bifericeras donovani
Tetraspidoceras quadrarmatum
Tetraspidoceras evolutum
Vicininodiceras simplicicosta
Vicininodiceras gollingense
Paramicroderoceras aff birchiades
Paramicroderoceras birchoides
Paramicroderoceras fila
Paramicroderoceras tardecrenscens
Paradoceras picenum
Villania callomoni
Villania densilobata
Foetterliceras salmojraghii
Foetterliceras morogense
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Zone à Ibex

Harpophylloceras eximus
Juraphylites libertus
Juraphyllites sp A
Tragophylloceras carinatum
Tragophylloceras undulatum
Tragophylloceras numismale
Tragophylloceras loscombi
Calliphylloceras bicicolae
Calaiceras calais
Partschiceras striatocostatum
Phyllocderas hebertinum
Zetoceras zetes
Sinuiceras sp nov
Phricodoceras bettonii
Phricodoceras taylori
Phricodoceras taylori sensu H
Radstockiceras wiltshieri
Fuciniceras hungaricum
Fuciniceras perplicatum sensu GM
Fuciniceras lycius
Fuciniceras giennense
Fuciniceras mellahense
Fuciniceras dilectum
Fuciniceras n sp A
Fuciniceras formosum sensu RG
Fuciniceras volubile
Fieldingiceras sp
Holcolytoceras nodostricum
Galaticeras aegoceroides
Audaxlytoceras audax
Zaghouanites arcanum
Lytoceras platypleura
Lytoceras altum
Lytoceras fuggeri
Lytoceras kizilcius
Lytoceras fimbriatoides
Lytoceras fimbriatum
Lytoceras tortum
Polymorphites? pseudodubari
Gemmellaroceras? gemmellaroi
Cymbites? laevigatus sensu RG
Diaphorites vetulonius
Baltzerites baltzeri
Metaderoceras gemmellaroi
Metaderoceras beirense
Metaderoceras venarense
Dubarixeras dubari
Dubariceras inaequicosta
Reynesocoeloceras praeincertum
Reynesocoeloceras incertum
Reynesocoeloceras aegrum
Reynesocoeloceras indunense
Reynesocoeloceras subcrassum
Reynesocoeloceras obesum
Bettoniceras italicum
Zamaiceras carinatum
Zamaiceras mangoldi
Tropidoceras sulcatus
Tropidoceras stahliforme
Tropidoceras erythraeum
Tropidoceras obtusum
Tropidoceras orientale
Tropidoceras stahli
Tropidoceras demonense
Tropidoceras semileavis
Tropidoceras densicosta
Tropidoceras flandrini
Tropidoceras calliptocum
Tropidoceras mediterraneum
Eremiticeras evolutus
Tropidoceras zitteli sensu AM
Tropidoceras zitteli
Tropidoceras masseanum
Acanthopleuroceras actaeon
Acanthopleuroceras alisiense
Acanthopleuroceras sp1
Acanthopleuroceras arietiforme
Acanthopleuroceras? sp nov 2
Acanthopleuroceras carinatum
Acanthopleuroceras maugenesti
Acanthopleuroceras valdani
Polymorphites? aff bronni
Dayiceras dayiceroides
Dayiceras renzi
Dayiceras polymorphoides
Dayiceras splendens
Dayiceras nanum
Dayiceras amaltheiforme
Gorgheiceras gorghense
Gemmellaroceras aenigmaticum
Gemmellaroceras circumcrispatum
Cymbites? sp nov 1
Cymbites globosus
Bettoniceras? perisphinctoides
Uptonia? juraphyllitoides
Becheiceras bechei
Liparoceras cheltiense
Liparoceras heptangulare
Beaniceras centaurus
Beaniceras rotondum
Beaniceras crassum
Beaniceras luridum
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Zone à Davoei

Harpophylloceras eximus

Juraphylites libertus

Tragophylloceras loscombi

Calliphylloceras bicicolae

Calaiceras calais

Partschiceras striatocostatum

Phyllocderas hebertinum

Zetoceras zetes

Phricodoceras bettonii

Radstockiceras pseudosaemanni

Radstockiceras wiltshieri

Fuciniceras pseudodilectum

Fuciniceras nov sp 1

Fuciniceras giennense

Fuciniceras elichense

Fuciniceras carixiense

Fuciniceras angulosum

Fuciniceras volubile

Fuciniceras balatonense

Fuciniceras costicillatum

Galaticeras aegoceroides

Audaxlytoceras audax

Lytoceras fimbriatum

Lytoceras tortum

Gemmellaroceras? gemmellaroi sensu M

Reynesocoeloceras aegrum

Reynesocoeloceras indunense

Reynesocoeloceras subcrassum

Reynesocoeloceras obesum

Bettoniceras italicum

Prodactylioceras aurigerense

Prodactylioceras rectiradiatum

Cymbites globosus

Becheiceras bechei

Liparoceras lytaceroïdes

Liparoceras heptangulare

Aegoceras sparsicosta

Aegoceras maculatum

Aegoceras lataecostata

Aegoceras capricornus

Aegoceras artygyrus

Oistoceras angulatus

Oistoceras fingulinum
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Sous-zone à Taylori

Juraphyllites nardii
Juraphylites libertus
Juraphyllites sp A
Tragophylloceras numismale
Calliphylloceras bicicolae
Calaiceras calais
Partschiceras striatocostatum
Phyllocderas hebertinum
Zetoceras zetes
Zetoceras iudicariense sensu GM
Sphaenoacanthites costotuberculatum
Sinuiceras planulatum
Pelingoceras pseudocarinatum
Phricodoceras taylori
Phricodoceras taylori sensu H
Radstockiceras buvigneri
Radstockiceras complanosum
Radstockiceras wiltshieri
Aegolytoceras varicosum
Holcolytoceras quadrijugum
Galaticeras? rosenbergi
Castanayiceras canavarii
Galaticeras aegoceroides
Galaticeras marianii
Zaghouanites arcanum
Lytoceras platypleura
Lytoceras fuggeri
Lytoceras galatiforme
Lytoceras kizilcius
Lytoceras fimbriatoides
Lytoceras fimbriatum
Lytoceras tortum
Leptonoceras sp
Metadoceras? pygmaeus
Spinidaceras spirale
Jamesonites reticulatus
Metaderoceras apertum
Metaderoceras muticum
Dubariceras? sp
Apoderoceras aculeatum
Hyperderoceras retusum
Pseudoskirroceras mastodon
Miltoceras furlense
Miltoceras seguenzae
Miltoceras taguendoufi
Catriceras galaczi
Catriceras cf campiliense
Catriceras catriense
Polymorphites rutilans
Parinodiceras parinodus
Polymorphites? aff bronni
Paramorphites acutiventis
Caleites calensis
Furtiles involutus
Gemmellaroceras aenigmaticum
Epideroceras? plumarius
Epideroceras? nodofissum
Epideroceras? cantianense
Platypleuroceras caprarium
Pseudophricodoceras dayiforme
Pseudophricodoceras caprariforme
Coeloderoceras rugosa
Coeloderoceras micromphala
Coeloderoceras biruga
Eoderoceras? lina
Bifericeras donovani
Tetraspidoceras evolutum
Vicininodiceras simplicicosta
Vicininodiceras gollingense
Paramicroderoceras aff birchiades
Paramicroderoceras fila
Paradoceras picenum
Villania callomoni
Villania densilobata
Foetterliceras salmojraghii
Foetterliceras morogense
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Sous-zone à Polymorphus

Juraphyllites nardii
Juraphylites libertus
Juraphyllites sp A
Tragophylloceras numismale
Calliphylloceras bicicolae
Calaiceras calais
Partschiceras striatocostatum
Phyllocderas hebertinum
Zetoceras zetes
Sphaenoacanthites costotuberculatum
Tunisiceras insolitus
Phricodoceras taylori
Phricodoceras taylori sensu H
Radstockiceras buvigneri
Radstockiceras complanosum
Radstockiceras wiltshieri
Fuciniceras ionocum
Aegolytoceras varicosum
Holcolytoceras quadrijugum
Galaticeras aegoceroides
Galaticeras harpoceroides
Zaghouanites arcanum
Lytoceras platypleura
Lytoceras altum
Lytoceras fuggeri
Lytoceras kizilcius
Lytoceras fimbriatoides
Lytoceras fimbriatum
Lytoceras tortum
Gemmellaroceras? cortesi sensu B
Cymbites? laevigatus sensu RG
Jamesonites? spoliatus
Spinidaceras spirale
Metaderoceras clavatus
Metaderoceras apertum
Metaderoceras pseudomuticus
Metaderoceras muticum
Dubariceras? sp
Hyperderoceras retusum
Coeloceras pettos sensus G
Miltoceras? sp
Pseudoskirroceras mastodon
Miltoceras furlense
Miltoceras seguenzae
Miltoceras sellae
Miltoceras taguendoufi
Paratropidoceras numidianum
Parinodiceras parinodus
Polymorphites polymorphus
Polymorphites? aff bronni
Paramorphites acutiventis
Polymorphites? flexicostatus
Gemmellaroceras aenigmaticum
Gemmellaroceras circumcrispatum
Gemmellaroceras granuliferum
Epideroceras? trigonale
Epideroceras? plumarius
Epideroceras? nodofissum
Capreoliceras asagensis
Platypleuroceras caprarium
Coeloderoceras rugosa
Coeloderoceras micromphala
Coeloderoceras ponticum
Eoderoceras? lina
Vicininodiceras gollingense
Paramicroderoceras aff birchiades
Paramicroderoceras birchoides
Paramicroderoceras fila
Villania densilobata
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Sous-zone à Brevispina

Juraphyllites nardii
Juraphylites libertus
Juraphyllites sp A
Tragophylloceras undulatum
Tragophylloceras numismale
Calliphylloceras bicicolae
Calaiceras calais
Partschiceras striatocostatum
Phyllocderas hebertinum
Zetoceras zetes
Sphaenoacanthites costotuberculatum
Tunisiceras insolitus
Phricodoceras taylori
Phricodoceras taylori sensu H
Radstockiceras buvigneri
Radstockiceras complanosum
Radstockiceras wiltshieri
Fuciniceras ionocum
Aegolytoceras varicosum
Holcolytoceras quadrijugum
Galaticeras aegoceroides
Galaticeras harpoceroides
Zaghouanites arcanum
Lytoceras platypleura
Lytoceras altum
Lytoceras fuggeri
Lytoceras kizilcius
Lytoceras fimbriatoides
Lytoceras fimbriatum
Lytoceras tortum
Gemmellaroceras? cortesi sensu B
Cymbites? laevigatus sensu RG
Jamesonites? spoliatus
Metaderoceras clavatus
Metaderoceras apertum
Metaderoceras pseudomuticus
Metaderoceras muticum sensu MB
Metaderoceras muticum
Coeloceras pettos sensus G
Miltoceras? sp
Pseudoskirroceras mastodon
Miltoceras seguenzae
Miltoceras sellae
Miltoceras taguendoufi
Paratropidoceras numidianum
Tropidoceras erythraeum
Peripleuroceras rotundicosta
Parinodiceras parinodus
Polymorphites polymorphus
Platypleuroceras aureum
Platypleuroceras muellensis
Platypleuroceras acanthobronni
Platypleuroceras nodosum
Platypleuroceras aff oblongrum
Platypleuroceras amplinatrix
Polymorphites? aff bronni
Polymorphites? flexicostatus
Polymorphites? apenninicus
Gemmellaroceras aenigmaticum
Gemmellaroceras circumcrispatum
Gemmellaroceras granuliferum
Epideroceras? plumarius
Capreoliceras asagensis
Coeloderoceras rugosa
Paramicroderoceras birchoides
Paramicroderoceras tardecrenscens
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Sous-zone à Jamesoni

Juraphyllites nardii
Juraphylites libertus
Juraphyllites sp A
Tragophylloceras undulatum
Tragophylloceras numismale
Calliphylloceras bicicolae
Calaiceras calais
Partschiceras striatocostatum
Phyllocderas hebertinum
Zetoceras zetes
Sphaenoacanthites costotuberculatum
Tunisiceras insolitus
Phricodoceras taylori
Phricodoceras taylori sensu H
Radstockiceras buvigneri
Radstockiceras complanosum
Radstockiceras wiltshieri
Fuciniceras ionocum
Fuciniceras hungaricum
Fuciniceras mellahense
Fuciniceras n sp A
Fuciniceras formosum sensu RG
Aegolytoceras varicosum
Galaticeras aegoceroides
Galaticeras harpoceroides
Zaghouanites arcanum
Lytoceras platypleura
Lytoceras altum
Lytoceras fuggeri
Lytoceras kizilcius
Lytoceras fimbriatoides
Lytoceras fimbriatum
Lytoceras tortum
Gemmellaroceras? cortesi sensu B
Cymbites? laevigatus sensu RG
Metaderoceras pseudomuticus
Baltzerites baltzeri
Dubariceras inaequicosta
Coeloceras pettos sensus G
Coeloceras pettos
Pseudoskirroceras mastodon
Zamaiceras carinatum
Zamaiceras mangoldi
Paratropidoceras numidianum
Tropidoceras erythraeum
Tropidoceras obtusum
Tropidoceras demonense
Tropidoceras semileavis
Tropidoceras densicosta
Tropidoceras flandrini
Tropidoceras calliptocum
Tropidoceras mediterraneum
Parinodiceras parinodus
Polymorphites polymorphus
Polymorphites? aff bronni
Polymorphites? bronni
Uptonia confusa
Uptonia lata
Uptonia? sp nov
Polymorphites? flexicostatus
Gemmellaroceras aenigmaticum
Gemmellaroceras circumcrispatum
Gemmellaroceras granuliferum
Epideroceras? plumarius
Capreoliceras asagensis
Coeloderoceras rugosa
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Sous-zone à Masseanum

Juraphylites libertus
Juraphyllites sp A
Tragophylloceras undulatum
Tragophylloceras numismale
Tragophylloceras loscombi
Calliphylloceras bicicolae
Calaiceras calais
Partschiceras striatocostatum
Phyllocderas hebertinum
Zetoceras zetes
Sinuiceras sp nov
Phricodoceras bettonii
Phricodoceras taylori
Phricodoceras taylori sensu H
Radstockiceras wiltshieri
Fuciniceras hungaricum
Fuciniceras perplicatum sensu GM
Fuciniceras lycius
Fuciniceras mellahense
Fuciniceras n sp A
Fuciniceras formosum sensu RG
Holcolytoceras nodostricum
Galaticeras aegoceroides
Zaghouanites arcanum
Lytoceras platypleura
Lytoceras altum
Lytoceras fuggeri
Lytoceras kizilcius
Lytoceras fimbriatoides
Lytoceras fimbriatum
Lytoceras tortum
Polymorphites? pseudodubari
Gemmellaroceras? gemmellaroi
Cymbites? laevigatus sensu RG
Baltzerites baltzeri
Dubariceras inaequicosta
Zamaiceras carinatum
Zamaiceras mangoldi
Tropidoceras sulcatus
Tropidoceras stahliforme
Tropidoceras erythraeum
Tropidoceras obtusum
Tropidoceras orientale
Tropidoceras stahli
Tropidoceras demonense
Tropidoceras semileavis
Tropidoceras densicosta
Tropidoceras flandrini
Tropidoceras calliptocum
Tropidoceras mediterraneum
Acanthopleuroceras sp1
Polymorphites? aff bronni
Dayiceras dayiceroides
Gemmellaroceras aenigmaticum
Gemmellaroceras circumcrispatum
Cymbites globosus
Uptonia? juraphyllitoides
Becheiceras bechei
Liparoceras cheltiense
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Sous-zone à Valdani

Harpophylloceras eximus
Juraphylites libertus
Juraphyllites sp A
Tragophylloceras carinatum
Tragophylloceras undulatum
Tragophylloceras ibex
Tragophylloceras numismale
Tragophylloceras loscombi
Calliphylloceras bicicolae
Calaiceras calais
Partschiceras striatocostatum
Phyllocderas hebertinum
Zetoceras zetes
Sinuiceras sp nov
Phricodoceras bettonii
Phricodoceras taylori
Phricodoceras taylori sensu H
Radstockiceras wiltshieri
Fuciniceras hungaricum
Fuciniceras perplicatum sensu GM
Fuciniceras lycius
Fuciniceras mellahense
Fuciniceras dilectum
Fuciniceras n sp A
Fuciniceras formosum sensu RG
Fieldingiceras sp
Holcolytoceras nodostricum
Galaticeras aegoceroides
Audaxlytoceras audax
Zaghouanites arcanum
Lytoceras platypleura
Lytoceras altum
Lytoceras fuggeri
Lytoceras kizilcius
Lytoceras fimbriatoides
Lytoceras fimbriatum
Lytoceras tortum
Gemmellaroceras? gemmellaroi
Cymbites? laevigatus sensu RG
Diaphorites vetulonius
Baltzerites baltzeri
Metaderoceras gemmellaroi
Metaderoceras beirense
Metaderoceras venarense
Dubarixeras dubari
Dubariceras inaequicosta
Reynesocoeloceras praeincertum
Reynesocoeloceras incertum
Reynesocoeloceras obesum
Zamaiceras carinatum
Zamaiceras mangoldi
Tropidoceras sulcatus
Tropidoceras stahliforme
Tropidoceras orientale
Tropidoceras stahli
Tropidoceras demonense
Tropidoceras densicosta
Tropidoceras flandrini
Eremiticeras evolutus
Tropidoceras zitteli sensu AM
Tropidoceras zitteli
Acanthopleuroceras actaeon
Acanthopleuroceras alisiense
Acanthopleuroceras arietiforme
Acanthopleuroceras? sp nov 2
Acanthopleuroceras carinatum
Acanthopleuroceras maugenesti
Polymorphites? aff bronni
Dayiceras dayiceroides
Dayiceras renzi
Dayiceras polymorphoides
Dayiceras splendens
Dayiceras nanum
Dayiceras amaltheiforme
Gorgheiceras gorghense
Gemmellaroceras aenigmaticum
Gemmellaroceras circumcrispatum
Cymbites globosus
Bettoniceras? perisphinctoides
Uptonia? juraphyllitoides
Becheiceras bechei
Liparoceras cheltiense
Beaniceras centaurus
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Sous-zone à Luridum

Harpophylloceras eximus
Juraphylites libertus
Juraphyllites sp A
Tragophylloceras carinatum
Tragophylloceras undulatum
Tragophylloceras numismale
Tragophylloceras loscombi
Calliphylloceras bicicolae
Calaiceras calais
Partschiceras striatocostatum
Phyllocderas hebertinum
Zetoceras zetes
Sinuiceras sp nov
Phricodoceras bettonii
Phricodoceras taylori sensu H
Radstockiceras wiltshieri
Fuciniceras perplicatum sensu GM
Fuciniceras lycius
Fuciniceras giennense
Fuciniceras mellahense
Fuciniceras dilectum
Fuciniceras volubile
Holcolytoceras nodostricum
Galaticeras aegoceroides
Audaxlytoceras audax
Lytoceras platypleura
Lytoceras altum
Lytoceras fuggeri
Lytoceras kizilcius
Lytoceras fimbriatoides
Lytoceras fimbriatum
Lytoceras tortum
Gemmellaroceras? gemmellaroi
Cymbites? laevigatus sensu RG
Dubarixeras dubari
Reynesocoeloceras praeincertum
Reynesocoeloceras incertum
Reynesocoeloceras aegrum
Reynesocoeloceras indunense
Reynesocoeloceras subcrassum
Reynesocoeloceras obesum
Bettoniceras italicum
Tropidoceras sulcatus
Tropidoceras stahliforme
Tropidoceras orientale
Polymorphites? aff bronni
Gemmellaroceras aenigmaticum
Gemmellaroceras circumcrispatum
Cymbites? sp nov 1
Cymbites globosus
Bettoniceras? perisphinctoides
Uptonia? juraphyllitoides
Becheiceras bechei
Liparoceras cheltiense
Liparoceras heptangulare
Beaniceras rotondum
Beaniceras crassum
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Sous-zone à Maculatum

Harpophylloceras eximus

Juraphylites libertus

Tragophylloceras loscombi

Calliphylloceras bicicolae

Calaiceras calais

Partschiceras striatocostatum

Phyllocderas hebertinum

Zetoceras zetes

Phricodoceras bettonii

Radstockiceras pseudosaemanni

Radstockiceras wiltshieri

Fuciniceras nov sp 1

Fuciniceras giennense

Fuciniceras elichense

Fuciniceras carixiense

Fuciniceras angulosum

Fuciniceras volubile

Fuciniceras balatonense

Fuciniceras costicillatum

Galaticeras aegoceroides

Audaxlytoceras audax

Lytoceras fimbriatum

Lytoceras tortum

Reynesocoeloceras aegrum

Reynesocoeloceras indunense

Reynesocoeloceras subcrassum

Reynesocoeloceras obesum

Bettoniceras italicum

Cymbites globosus

Becheiceras bechei

Liparoceras heptangulare

Aegoceras sparsicosta
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Sous-zone à Capricornus

Harpophylloceras eximus

Juraphylites libertus

Tragophylloceras loscombi

Calliphylloceras bicicolae

Calaiceras calais

Partschiceras striatocostatum

Phyllocderas hebertinum

Zetoceras zetes

Phricodoceras bettonii

Radstockiceras pseudosaemanni

Radstockiceras wiltshieri

Fuciniceras pseudodilectum

Fuciniceras nov sp 1

Fuciniceras elichense

Fuciniceras carixiense

Fuciniceras angulosum

Fuciniceras balatonense

Fuciniceras costicillatum

Audaxlytoceras audax

Lytoceras fimbriatum

Lytoceras tortum

Gemmellaroceras? gemmellaroi sensu M

Bettoniceras italicum

Prodactylioceras aurigerense

Prodactylioceras davoei

Prodactylioceras rectiradiatum

Cymbites globosus

Becheiceras bechei

Liparoceras lytaceroïdes

Liparoceras heptangulare

Aegoceras lataecostata

Aegoceras artygyrus

Oistoceras angulatus

Oistoceras fingulinum

66



Sous-zone à Figulinum

Harpophylloceras eximus

Juraphylites libertus

Tragophylloceras loscombi

Calliphylloceras bicicolae

Calaiceras calais

Partschiceras striatocostatum

Phyllocderas hebertinum

Zetoceras zetes

Phricodoceras bettonii

Radstockiceras pseudosaemanni

Radstockiceras wiltshieri

Fuciniceras pseudodilectum

Fuciniceras nov sp 1

Fuciniceras elichense

Fuciniceras carixiense

Fuciniceras angulosum

Fuciniceras balatonense

Fuciniceras costicillatum

Audaxlytoceras audax

Lytoceras fimbriatum

Lytoceras tortum

Gemmellaroceras? gemmellaroi sensu M

Bettoniceras italicum

Prodactylioceras davoei

Cymbites globosus

Becheiceras bechei

Liparoceras lytaceroïdes

Liparoceras heptangulare

Oistoceras angulatus
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ANNEXE 5 
 

Phylogénies utilisées dans l’étude sur 
l’influence des durées de vie 
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ANNEXE 5.1 
 

Phylogénies utilisées dans l’étude sur 
l’influence des durées de vie 

 
Phylogénies utilisées pour le calcul de la distribution 

phylogénétique des extinctions sans les espèces à longue durée 
de vie. 
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Zone à Jamesoni

Juraphyllites nardii
Juraphyllites sp A
Tragophylloceras undulatum
Tragophylloceras numismale
Zetoceras iudicariense sensu GM
Sphaenoacanthites costotuberculatum
Sinuiceras planulatum
Tunisiceras insolitus
Pelingoceras pseudocarinatum
Phricodoceras taylori
Phricodoceras taylori sensu H
Radstockiceras buvigneri
Radstockiceras complanosum
Fuciniceras ionocum
Fuciniceras hungaricum
Fuciniceras mellahense
Fuciniceras n sp A
Fuciniceras formosum sensu RG
Aegolytoceras varicosum
Holcolytoceras quadrijugum
Galaticeras? rosenbergi
Castanayiceras canavarii
Galaticeras aegoceroides
Galaticeras harpoceroides
Galaticeras marianii
Zaghouanites arcanum
Lytoceras platypleura
Lytoceras altum
Lytoceras fuggeri
Lytoceras galatiforme
Lytoceras kizilcius
Lytoceras fimbriatoides
Gemmellaroceras? cortesi sensu B
Cymbites? laevigatus sensu RG
Leptonoceras sp
Jamesonites? spoliatus
Metadoceras? pygmaeus
Spinidaceras spirale
Jamesonites reticulatus
Metaderoceras clavatus
Metaderoceras apertum
Metaderoceras pseudomuticus
Metaderoceras muticum sensu MB
Metaderoceras muticum
Baltzerites baltzeri
Dubariceras? sp
Dubariceras inaequicosta
Apoderoceras aculeatum
Hyperderoceras retusum
Coeloceras pettos sensus G
Coeloceras pettos
Miltoceras? sp
Pseudoskirroceras mastodon
Zamaiceras carinatum
Zamaiceras mangoldi
Miltoceras furlense
Miltoceras seguenzae
Miltoceras sellae
Miltoceras taguendoufi
Paratropidoceras numidianum
Catriceras galaczi
Catriceras cf campiliense
Catriceras catriense
Tropidoceras erythraeum
Tropidoceras obtusum
Tropidoceras demonense
Tropidoceras semileavis
Tropidoceras densicosta
Tropidoceras flandrini
Tropidoceras calliptocum
Tropidoceras mediterraneum
Peripleuroceras rotundicosta
Polymorphites rutilans
Parinodiceras parinodus
Polymorphites polymorphus
Platypleuroceras aureum
Platypleuroceras muellensis
Platypleuroceras acanthobronni
Platypleuroceras nodosum
Platypleuroceras brevispina
Platypleuroceras aff oblongrum
Platypleuroceras amplinatrix
Polymorphites? aff bronni
Polymorphites? bronni
Uptonia confusa
Uptonia jamesoni
Uptonia lata
Uptonia? sp nov
Paramorphites acutiventis
Caleites calensis
Polymorphites? flexicostatus
Polymorphites? apenninicus
Furtiles involutus
Gemmellaroceras aenigmaticum
Gemmellaroceras circumcrispatum
Gemmellaroceras granuliferum
Epideroceras? trigonale
Epideroceras? plumarius
Epideroceras? nodofissum
Epideroceras? cantianense
Capreoliceras asagensis
Platypleuroceras caprarium
Pseudophricodoceras dayiforme
Pseudophricodoceras caprariforme
Coeloderoceras rugosa
Coeloderoceras micromphala
Coeloderoceras ponticum
Coeloderoceras biruga
Eoderoceras? lina
Bifericeras donovani
Tetraspidoceras quadrarmatum
Tetraspidoceras evolutum
Vicininodiceras simplicicosta
Vicininodiceras gollingense
Paramicroderoceras aff birchiades
Paramicroderoceras birchoides
Paramicroderoceras fila
Paramicroderoceras tardecrenscens
Paradoceras picenum
Villania callomoni
Villania densilobata
Foetterliceras salmojraghii
Foetterliceras morogense
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Zone à Ibex

Harpophylloceras eximus
Juraphyllites sp A
Tragophylloceras carinatum
Tragophylloceras undulatum
Tragophylloceras ibex
Tragophylloceras numismale
Tragophylloceras loscombi
Sinuiceras sp nov
Phricodoceras bettonii
Phricodoceras taylori
Phricodoceras taylori sensu H
Fuciniceras hungaricum
Fuciniceras perplicatum sensu GM
Fuciniceras lycius
Fuciniceras giennense
Fuciniceras mellahense
Fuciniceras dilectum
Fuciniceras n sp A
Fuciniceras formosum sensu RG
Fuciniceras volubile
Fieldingiceras sp
Holcolytoceras nodostricum
Galaticeras aegoceroides
Audaxlytoceras audax
Zaghouanites arcanum
Lytoceras platypleura
Lytoceras altum
Lytoceras fuggeri
Lytoceras kizilcius
Lytoceras fimbriatoides
Polymorphites? pseudodubari
Gemmellaroceras? gemmellaroi
Cymbites? laevigatus sensu RG
Diaphorites vetulonius
Baltzerites baltzeri
Metaderoceras gemmellaroi
Metaderoceras beirense
Metaderoceras venarense
Dubarixeras dubari
Dubariceras inaequicosta
Reynesocoeloceras praeincertum
Reynesocoeloceras incertum
Reynesocoeloceras aegrum
Reynesocoeloceras indunense
Reynesocoeloceras subcrassum
Reynesocoeloceras obesum
Bettoniceras italicum
Zamaiceras carinatum
Zamaiceras mangoldi
Tropidoceras sulcatus
Tropidoceras stahliforme
Tropidoceras erythraeum
Tropidoceras obtusum
Tropidoceras orientale
Tropidoceras stahli
Tropidoceras demonense
Tropidoceras semileavis
Tropidoceras densicosta
Tropidoceras flandrini
Tropidoceras calliptocum
Tropidoceras mediterraneum
Eremiticeras evolutus
Tropidoceras zitteli sensu AM
Tropidoceras zitteli
Tropidoceras masseanum
Acanthopleuroceras actaeon
Acanthopleuroceras alisiense
Acanthopleuroceras sp1
Acanthopleuroceras arietiforme
Acanthopleuroceras? sp nov 2
Acanthopleuroceras carinatum
Acanthopleuroceras maugenesti
Acanthopleuroceras valdani
Polymorphites? aff bronni
Dayiceras dayiceroides
Dayiceras renzi
Dayiceras polymorphoides
Dayiceras splendens
Dayiceras nanum
Dayiceras amaltheiforme
Gorgheiceras gorghense
Gemmellaroceras aenigmaticum
Gemmellaroceras circumcrispatum
Cymbites? sp nov 1
Cymbites globosus
Bettoniceras? perisphinctoides
Uptonia? juraphyllitoides
Becheiceras bechei
Liparoceras cheltiense
Liparoceras heptangulare
Beaniceras centaurus
Beaniceras rotondum
Beaniceras crassum
Beaniceras luridum
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Zone à Davoei

Harpophylloceras eximus

Tragophylloceras loscombi

Phricodoceras bettonii

Radstockiceras pseudosaemanni

Fuciniceras pseudodilectum

Fuciniceras nov sp 1

Fuciniceras giennense

Fuciniceras elichense

Fuciniceras carixiense

Fuciniceras angulosum

Fuciniceras volubile

Fuciniceras balatonense

Fuciniceras costicillatum

Galaticeras aegoceroides

Audaxlytoceras audax

Gemmellaroceras? gemmellaroi sensu M

Reynesocoeloceras aegrum

Reynesocoeloceras indunense

Reynesocoeloceras subcrassum

Reynesocoeloceras obesum

Bettoniceras italicum

Prodactylioceras aurigerense

Prodactylioceras davoei

Prodactylioceras rectiradiatum

Cymbites globosus

Becheiceras bechei

Liparoceras lytaceroïdes

Liparoceras heptangulare

Aegoceras sparsicosta

Aegoceras maculatum

Aegoceras lataecostata

Aegoceras capricornus

Aegoceras artygyrus

Oistoceras angulatus

Oistoceras fingulinum
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Sous-zone à Taylori

Juraphyllites nardii
Juraphyllites sp A
Tragophylloceras numismale
Zetoceras iudicariense sensu GM
Sphaenoacanthites costotuberculatum
Sinuiceras planulatum
Pelingoceras pseudocarinatum
Phricodoceras taylori
Phricodoceras taylori sensu H
Radstockiceras buvigneri
Radstockiceras complanosum
Aegolytoceras varicosum
Holcolytoceras quadrijugum
Galaticeras? rosenbergi
Castanayiceras canavarii
Galaticeras aegoceroides
Galaticeras marianii
Zaghouanites arcanum
Lytoceras platypleura
Lytoceras fuggeri
Lytoceras galatiforme
Lytoceras kizilcius
Lytoceras fimbriatoides
Leptonoceras sp
Metadoceras? pygmaeus
Spinidaceras spirale
Jamesonites reticulatus
Metaderoceras apertum
Metaderoceras muticum
Dubariceras? sp
Apoderoceras aculeatum
Hyperderoceras retusum
Pseudoskirroceras mastodon
Miltoceras furlense
Miltoceras seguenzae
Miltoceras taguendoufi
Catriceras galaczi
Catriceras cf campiliense
Catriceras catriense
Polymorphites rutilans
Parinodiceras parinodus
Polymorphites? aff bronni
Paramorphites acutiventis
Caleites calensis
Furtiles involutus
Gemmellaroceras aenigmaticum
Epideroceras? plumarius
Epideroceras? nodofissum
Epideroceras? cantianense
Platypleuroceras caprarium
Pseudophricodoceras dayiforme
Pseudophricodoceras caprariforme
Coeloderoceras rugosa
Coeloderoceras micromphala
Coeloderoceras biruga
Eoderoceras? lina
Bifericeras donovani
Tetraspidoceras quadrarmatum
Tetraspidoceras evolutum
Vicininodiceras simplicicosta
Vicininodiceras gollingense
Paramicroderoceras aff birchiades
Paramicroderoceras fila
Paradoceras picenum
Villania callomoni
Villania densilobata
Foetterliceras salmojraghii
Foetterliceras morogense
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Sous-zone à Polymorphus

Juraphyllites nardii
Juraphyllites sp A
Tragophylloceras numismale
Sphaenoacanthites costotuberculatum
Tunisiceras insolitus
Phricodoceras taylori
Phricodoceras taylori sensu H
Radstockiceras buvigneri
Radstockiceras complanosum
Fuciniceras ionocum
Aegolytoceras varicosum
Holcolytoceras quadrijugum
Galaticeras aegoceroides
Galaticeras harpoceroides
Zaghouanites arcanum
Lytoceras platypleura
Lytoceras altum
Lytoceras fuggeri
Lytoceras kizilcius
Lytoceras fimbriatoides
Gemmellaroceras? cortesi sensu B
Cymbites? laevigatus sensu RG
Jamesonites? spoliatus
Spinidaceras spirale
Metaderoceras clavatus
Metaderoceras apertum
Metaderoceras pseudomuticus
Metaderoceras muticum
Dubariceras? sp
Hyperderoceras retusum
Coeloceras pettos sensus G
Miltoceras? sp
Pseudoskirroceras mastodon
Miltoceras furlense
Miltoceras seguenzae
Miltoceras sellae
Miltoceras taguendoufi
Paratropidoceras numidianum
Parinodiceras parinodus
Polymorphites polymorphus
Polymorphites? aff bronni
Paramorphites acutiventis
Polymorphites? flexicostatus
Gemmellaroceras aenigmaticum
Gemmellaroceras circumcrispatum
Gemmellaroceras granuliferum
Epideroceras? trigonale
Epideroceras? plumarius
Epideroceras? nodofissum
Capreoliceras asagensis
Platypleuroceras caprarium
Coeloderoceras rugosa
Coeloderoceras micromphala
Coeloderoceras ponticum
Coeloderoceras biruga
Eoderoceras? lina
Vicininodiceras gollingense
Paramicroderoceras aff birchiades
Paramicroderoceras birchoides
Paramicroderoceras fila
Villania densilobata
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Sous-zone à Brevispina

Juraphyllites nardii
Juraphyllites sp A
Tragophylloceras undulatum
Tragophylloceras numismale
Sphaenoacanthites costotuberculatum
Tunisiceras insolitus
Phricodoceras taylori
Phricodoceras taylori sensu H
Radstockiceras buvigneri
Radstockiceras complanosum
Fuciniceras ionocum
Aegolytoceras varicosum
Holcolytoceras quadrijugum
Galaticeras aegoceroides
Galaticeras harpoceroides
Zaghouanites arcanum
Lytoceras platypleura
Lytoceras altum
Lytoceras fuggeri
Lytoceras kizilcius
Lytoceras fimbriatoides
Gemmellaroceras? cortesi sensu B
Cymbites? laevigatus sensu RG
Jamesonites? spoliatus
Metaderoceras clavatus
Metaderoceras apertum
Metaderoceras pseudomuticus
Metaderoceras muticum sensu MB
Metaderoceras muticum
Coeloceras pettos sensus G
Miltoceras? sp
Pseudoskirroceras mastodon
Miltoceras seguenzae
Miltoceras sellae
Miltoceras taguendoufi
Paratropidoceras numidianum
Tropidoceras erythraeum
Peripleuroceras rotundicosta
Parinodiceras parinodus
Polymorphites polymorphus
Platypleuroceras aureum
Platypleuroceras muellensis
Platypleuroceras acanthobronni
Platypleuroceras nodosum
Platypleuroceras brevispina
Platypleuroceras aff oblongrum
Platypleuroceras amplinatrix
Polymorphites? aff bronni
Polymorphites? flexicostatus
Polymorphites? apenninicus
Gemmellaroceras aenigmaticum
Gemmellaroceras circumcrispatum
Gemmellaroceras granuliferum
Epideroceras? plumarius
Capreoliceras asagensis
Coeloderoceras rugosa
Paramicroderoceras birchoides
Paramicroderoceras tardecrenscens
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Sous-zone à Jamesoni

Juraphyllites nardii
Juraphyllites sp A
Tragophylloceras undulatum
Tragophylloceras numismale
Sphaenoacanthites costotuberculatum
Tunisiceras insolitus
Phricodoceras taylori
Phricodoceras taylori sensu H
Radstockiceras buvigneri
Radstockiceras complanosum
Fuciniceras ionocum
Fuciniceras hungaricum
Fuciniceras mellahense
Fuciniceras n sp A
Fuciniceras formosum sensu RG
Aegolytoceras varicosum
Galaticeras aegoceroides
Galaticeras harpoceroides
Zaghouanites arcanum
Lytoceras platypleura
Lytoceras altum
Lytoceras fuggeri
Lytoceras kizilcius
Lytoceras fimbriatoides
Gemmellaroceras? cortesi sensu B
Cymbites? laevigatus sensu RG
Metaderoceras pseudomuticus
Baltzerites baltzeri
Dubariceras inaequicosta
Coeloceras pettos sensus G
Coeloceras pettos
Pseudoskirroceras mastodon
Zamaiceras carinatum
Zamaiceras mangoldi
Paratropidoceras numidianum
Tropidoceras erythraeum
Tropidoceras obtusum
Tropidoceras demonense
Tropidoceras semileavis
Tropidoceras densicosta
Tropidoceras flandrini
Tropidoceras calliptocum
Tropidoceras mediterraneum
Parinodiceras parinodus
Polymorphites polymorphus
Polymorphites? aff bronni
Polymorphites? bronni
Uptonia confusa
Uptonia jamesoni
Uptonia lata
Uptonia? sp nov
Polymorphites? flexicostatus
Gemmellaroceras aenigmaticum
Gemmellaroceras circumcrispatum
Gemmellaroceras granuliferum
Epideroceras? plumarius
Capreoliceras asagensis
Coeloderoceras rugosa
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Sous-zone à Masseanum

Juraphyllites sp A

Tragophylloceras undulatum

Tragophylloceras numismale

Tragophylloceras loscombi

Sinuiceras sp nov
Phricodoceras bettonii

Phricodoceras taylori

Phricodoceras taylori sensu H

Fuciniceras hungaricum

Fuciniceras perplicatum sensu GM

Fuciniceras lycius
Fuciniceras mellahense

Fuciniceras n sp A
Fuciniceras formosum sensu RG

Holcolytoceras nodostricum

Galaticeras aegoceroides

Zaghouanites arcanum

Lytoceras platypleura

Lytoceras altum

Lytoceras fuggeri

Lytoceras kizilcius

Lytoceras fimbriatoides

Polymorphites? pseudodubari

Gemmellaroceras? gemmellaroi

Cymbites? laevigatus sensu RG
Baltzerites baltzeri

Dubariceras inaequicosta
Zamaiceras carinatum

Zamaiceras mangoldi

Tropidoceras sulcatus

Tropidoceras stahliforme

Tropidoceras erythraeum

Tropidoceras obtusum

Tropidoceras orientale

Tropidoceras stahli

Tropidoceras demonense

Tropidoceras semileavis

Tropidoceras densicosta

Tropidoceras flandrini

Tropidoceras calliptocum

Tropidoceras mediterraneum

Tropidoceras masseanum

Acanthopleuroceras sp1

Polymorphites? aff bronni

Dayiceras dayiceroides

Gemmellaroceras aenigmaticum

Gemmellaroceras circumcrispatum

Cymbites globosus

Uptonia? juraphyllitoides
Becheiceras bechei

Liparoceras cheltiense
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Sous-zone à Valdani

Harpophylloceras eximus
Juraphyllites sp A
Tragophylloceras carinatum
Tragophylloceras undulatum
Tragophylloceras ibex
Tragophylloceras numismale
Tragophylloceras loscombi
Sinuiceras sp nov
Phricodoceras bettonii
Phricodoceras taylori
Phricodoceras taylori sensu H
Fuciniceras hungaricum
Fuciniceras perplicatum sensu GM
Fuciniceras lycius
Fuciniceras mellahense
Fuciniceras dilectum
Fuciniceras n sp A
Fuciniceras formosum sensu RG
Fieldingiceras sp
Holcolytoceras nodostricum
Galaticeras aegoceroides
Audaxlytoceras audax
Zaghouanites arcanum
Lytoceras platypleura
Lytoceras altum
Lytoceras fuggeri
Lytoceras kizilcius
Lytoceras fimbriatoides
Gemmellaroceras? gemmellaroi
Cymbites? laevigatus sensu RG
Diaphorites vetulonius
Baltzerites baltzeri
Metaderoceras gemmellaroi
Metaderoceras beirense
Metaderoceras venarense
Dubarixeras dubari
Dubariceras inaequicosta
Reynesocoeloceras praeincertum
Reynesocoeloceras incertum
Reynesocoeloceras obesum
Zamaiceras carinatum
Zamaiceras mangoldi
Tropidoceras sulcatus
Tropidoceras stahliforme
Tropidoceras orientale
Tropidoceras stahli
Tropidoceras demonense
Tropidoceras densicosta
Tropidoceras flandrini
Eremiticeras evolutus
Tropidoceras zitteli sensu AM
Tropidoceras zitteli
Acanthopleuroceras actaeon
Acanthopleuroceras alisiense
Acanthopleuroceras arietiforme
Acanthopleuroceras? sp nov 2
Acanthopleuroceras carinatum
Acanthopleuroceras maugenesti
Acanthopleuroceras valdani
Polymorphites? aff bronni
Dayiceras dayiceroides
Dayiceras renzi
Dayiceras polymorphoides
Dayiceras splendens
Dayiceras nanum
Dayiceras amaltheiforme
Gorgheiceras gorghense
Gemmellaroceras aenigmaticum
Gemmellaroceras circumcrispatum
Cymbites globosus
Bettoniceras? perisphinctoides
Uptonia? juraphyllitoides
Becheiceras bechei
Liparoceras cheltiense
Beaniceras centaurus
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Harpophylloceras eximus

Juraphyllites sp A

Tragophylloceras carinatum

Tragophylloceras undulatum

Tragophylloceras numismale

Tragophylloceras loscombi

Sinuiceras sp nov

Phricodoceras bettonii

Phricodoceras taylori sensu H

Fuciniceras perplicatum sensu GM

Fuciniceras lycius

Fuciniceras giennense

Fuciniceras mellahense

Fuciniceras dilectum

Fuciniceras volubile

Holcolytoceras nodostricum

Galaticeras aegoceroides

Audaxlytoceras audax

Lytoceras platypleura

Lytoceras altum

Lytoceras fuggeri

Lytoceras kizilcius

Lytoceras fimbriatoides

Gemmellaroceras? gemmellaroi

Cymbites? laevigatus sensu RG

Dubarixeras dubari

Reynesocoeloceras praeincertum

Reynesocoeloceras incertum

Reynesocoeloceras aegrum

Reynesocoeloceras indunense

Reynesocoeloceras subcrassum

Reynesocoeloceras obesum

Bettoniceras italicum

Tropidoceras sulcatus

Tropidoceras stahliforme

Tropidoceras orientale

Polymorphites? aff bronni

Gemmellaroceras aenigmaticum

Gemmellaroceras circumcrispatum

Cymbites? sp nov 1

Cymbites globosus

Bettoniceras? perisphinctoides

Uptonia? juraphyllitoides

Becheiceras bechei

Liparoceras cheltiense

Liparoceras heptangulare

Beaniceras rotondum

Beaniceras crassum

Beaniceras luridum

Sous-zone à Luridum
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Sous-zone à Maculatum

Harpophylloceras eximus

Tragophylloceras loscombi

Phricodoceras bettonii

Radstockiceras pseudosaemanni

Fuciniceras nov sp 1

Fuciniceras giennense

Fuciniceras elichense

Fuciniceras carixiense

Fuciniceras angulosum

Fuciniceras volubile

Fuciniceras balatonense

Fuciniceras costicillatum

Galaticeras aegoceroides

Audaxlytoceras audax

Reynesocoeloceras aegrum

Reynesocoeloceras indunense

Reynesocoeloceras subcrassum

Reynesocoeloceras obesum

Bettoniceras italicum

Cymbites globosus

Becheiceras bechei

Liparoceras heptangulare

Aegoceras sparsicosta

Aegoceras maculatum
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Sous-zone à Capricornus

Harpophylloceras eximus

Tragophylloceras loscombi

Phricodoceras bettonii

Radstockiceras pseudosaemanni

Fuciniceras pseudodilectum

Fuciniceras nov sp 1

Fuciniceras elichense

Fuciniceras carixiense

Fuciniceras angulosum

Fuciniceras balatonense

Fuciniceras costicillatum

Audaxlytoceras audax

Gemmellaroceras? gemmellaroi sensu M

Bettoniceras italicum

Prodactylioceras aurigerense

Prodactylioceras davoei

Prodactylioceras rectiradiatum

Cymbites globosus

Becheiceras bechei

Liparoceras lytaceroïdes

Liparoceras heptangulare

Aegoceras lataecostata

Aegoceras capricornus

Aegoceras artygyrus

Oistoceras angulatus

Oistoceras fingulinum
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Sous-zone à Figulinum

Harpophylloceras eximus

Tragophylloceras loscombi

Phricodoceras bettonii

Radstockiceras pseudosaemanni

Fuciniceras pseudodilectum

Fuciniceras nov sp 1

Fuciniceras elichense

Fuciniceras carixiense

Fuciniceras angulosum

Fuciniceras balatonense

Fuciniceras costicillatum

Audaxlytoceras audax

Gemmellaroceras? gemmellaroi sensu M

Bettoniceras italicum

Prodactylioceras davoei

Cymbites globosus

Becheiceras bechei

Liparoceras lytaceroïdes

Liparoceras heptangulare

Oistoceras angulatus

Oistoceras fingulinum
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ANNEXE 5.2 
 

Phylogénies utilisées dans l’étude sur 
l’influence des durées de vie 

 
Phylogénies utilisées pour le calcul de la distribution 

phylogénétique des extinctions pour les espèces du NWE. 
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Zone à Jamesoni

Tragophylloceras undulatum
Tragophylloceras numismale
Calliphylloceras bicicolae
Phyllocderas hebertinum
Phricodoceras taylori
Radstockiceras buvigneri
Radstockiceras complanosum
Radstockiceras wiltshieri

Lytoceras fimbriatum
Lytoceras tortum
Leptonoceras sp
Jamesonites? spoliatus
Metadoceras? pygmaeus
Jamesonites reticulatus
Metaderoceras muticum

Apoderoceras aculeatum
Hyperderoceras retusum
Coeloceras pettos
Tropidoceras obtusum
Tropidoceras densicosta
Tropidoceras flandrini
Peripleuroceras rotundicosta
Polymorphites rutilans
Parinodiceras parinodus
Polymorphites polymorphus
Platypleuroceras aureum
Platypleuroceras muellensis
Platypleuroceras acanthobronni
Platypleuroceras nodosum
Platypleuroceras brevispina
Platypleuroceras amplinatrix
Polymorphites? bronni
Uptonia confusa
Uptonia jamesoni
Uptonia lata
Uptonia? sp nov
Gemmellaroceras aenigmaticum
Epideroceras? trigonale
Epideroceras? plumarius
Epideroceras? nodofissum
Platypleuroceras caprarium
Pseudophricodoceras dayiforme
Pseudophricodoceras caprariforme
Coeloderoceras rugosa
Coeloderoceras ponticum
Coeloderoceras biruga
Eoderoceras? lina
Bifericeras donovani

Tetraspidoceras quadrarmatum
Tetraspidoceras evolutum
Vicininodiceras simplicicosta
Paramicroderoceras birchoides
Paramicroderoceras fila
Villania densilobata

Foetterliceras morogense
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Zone à Ibex

Tragophylloceras carinatum

Tragophylloceras undulatum

Tragophylloceras ibex

Tragophylloceras numismale

Tragophylloceras loscombi

Calliphylloceras bicicolae

Phyllocderas hebertinum

Phricodoceras taylori

Radstockiceras wiltshieri

Fuciniceras volubile

Holcolytoceras nodostricum

Lytoceras fimbriatum

Lytoceras tortum

Polymorphites? pseudodubari

Metaderoceras gemmellaroi
Metaderoceras beirense

Metaderoceras venarense

Dubarixeras dubari

Reynesocoeloceras praeincertum

Reynesocoeloceras incertum

Reynesocoeloceras obesum

Tropidoceras obtusum

Tropidoceras stahli

Tropidoceras densicosta

Tropidoceras flandrini

Tropidoceras masseanum

Acanthopleuroceras actaeon

Acanthopleuroceras alisiense

Acanthopleuroceras sp1

Acanthopleuroceras arietiforme

Acanthopleuroceras? sp nov 2

Acanthopleuroceras carinatum

Acanthopleuroceras maugenesti

Acanthopleuroceras valdani

Dayiceras dayiceroides

Dayiceras renzi

Dayiceras polymorphoides

Dayiceras splendens

Dayiceras nanum

Dayiceras amaltheiforme

Gemmellaroceras aenigmaticum

Cymbites? sp nov 1

Cymbites globosus

Becheiceras bechei

Liparoceras cheltiense

Liparoceras heptangulare
Beaniceras centaurus

Beaniceras rotondum

Beaniceras crassum

Beaniceras luridum
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Zone à Davoei

Tragophylloceras loscombi

Calliphylloceras bicicolae

Phyllocderas hebertinum

Radstockiceras pseudosaemanni

Radstockiceras wiltshieri

Fuciniceras pseudodilectum

Fuciniceras volubile

Lytoceras fimbriatum

Lytoceras tortum

Gemmellaroceras? gemmellaroi sensu M

Reynesocoeloceras obesum

Prodactylioceras aurigerense

Prodactylioceras davoei

Prodactylioceras rectiradiatum

Cymbites globosus

Becheiceras bechei

Liparoceras lytaceroïdes

Liparoceras heptangulare

Aegoceras sparsicosta

Aegoceras maculatum

Aegoceras lataecostata

Aegoceras capricornus

Aegoceras artygyrus

Oistoceras angulatus

Oistoceras fingulinum
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Zone à Taylori

Tragophylloceras numismale

Calliphylloceras bicicolae

Phyllocderas hebertinum

Phricodoceras taylori

Radstockiceras buvigneri

Radstockiceras complanosum

Radstockiceras wiltshieri

Lytoceras fimbriatum

Lytoceras tortum

Leptonoceras sp

Metadoceras? pygmaeus

Jamesonites reticulatus

Metaderoceras muticum

Apoderoceras aculeatum

Hyperderoceras retusum

Polymorphites rutilans

Parinodiceras parinodus

Gemmellaroceras aenigmaticum

Epideroceras? plumarius

Epideroceras? nodofissum

Platypleuroceras caprarium

Pseudophricodoceras dayiforme

Pseudophricodoceras caprariforme

Coeloderoceras rugosa

Coeloderoceras biruga

Eoderoceras? lina

Bifericeras donovani

Tetraspidoceras quadrarmatum

Tetraspidoceras evolutum

Vicininodiceras simplicicosta

Paramicroderoceras fila

Villania densilobata

Foetterliceras morogense
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Zone à Polymorphus

Tragophylloceras numismale

Calliphylloceras bicicolae

Phyllocderas hebertinum

Phricodoceras taylori

Radstockiceras buvigneri

Radstockiceras complanosum

Radstockiceras wiltshieri

Lytoceras fimbriatum

Lytoceras tortum

Jamesonites? spoliatus

Metaderoceras muticum

Hyperderoceras retusum

Parinodiceras parinodus

Polymorphites polymorphus

Gemmellaroceras aenigmaticum

Epideroceras? trigonale

Epideroceras? plumarius

Epideroceras? nodofissum

Platypleuroceras caprarium

Coeloderoceras rugosa

Coeloderoceras ponticum

Coeloderoceras biruga

Eoderoceras? lina

Paramicroderoceras birchoides

Paramicroderoceras fila

Villania densilobata
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Sous-zone à Brevispina

Tragophylloceras undulatum

Tragophylloceras numismale

Calliphylloceras bicicolae

Phyllocderas hebertinum

Phricodoceras taylori

Radstockiceras buvigneri

Radstockiceras complanosum

Radstockiceras wiltshieri

Lytoceras fimbriatum

Lytoceras tortum

Jamesonites? spoliatus

Metaderoceras muticum

Peripleuroceras rotundicosta

Parinodiceras parinodus

Polymorphites polymorphus

Platypleuroceras aureum

Platypleuroceras muellensis

Platypleuroceras acanthobronni

Platypleuroceras nodosum

Platypleuroceras brevispina

Platypleuroceras amplinatrix

Gemmellaroceras aenigmaticum

Epideroceras? plumarius

Coeloderoceras rugosa

Paramicroderoceras birchoides
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Sous-zone à Jamesoni

Tragophylloceras undulatum

Tragophylloceras numismale

Calliphylloceras bicicolae

Phyllocderas hebertinum

Phricodoceras taylori

Radstockiceras buvigneri

Radstockiceras complanosum

Radstockiceras wiltshieri

Lytoceras fimbriatum

Lytoceras tortum

Coeloceras pettos

Tropidoceras obtusum

Tropidoceras densicosta

Tropidoceras flandrini

Parinodiceras parinodus

Polymorphites polymorphus

Polymorphites? bronni

Uptonia confusa

Uptonia jamesoni

Uptonia lata

Uptonia? sp nov

Gemmellaroceras aenigmaticum

Epideroceras? plumarius

Coeloderoceras rugosa
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Sous-zone à Masseanum

Tragophylloceras undulatum

Tragophylloceras numismale

Tragophylloceras loscombi

Calliphylloceras bicicolae

Phyllocderas hebertinum

Phricodoceras taylori

Radstockiceras wiltshieri

Holcolytoceras nodostricum

Lytoceras fimbriatum

Lytoceras tortum

Polymorphites? pseudodubari

Tropidoceras obtusum

Tropidoceras stahli

Tropidoceras densicosta

Tropidoceras flandrini

Tropidoceras masseanum

Acanthopleuroceras sp1

Dayiceras dayiceroides

Gemmellaroceras aenigmaticum

Cymbites globosus

Becheiceras bechei

Liparoceras cheltiense
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Sous-zone à Valdani

Tragophylloceras carinatum

Tragophylloceras undulatum

Tragophylloceras ibex

Tragophylloceras numismale

Tragophylloceras loscombi

Calliphylloceras bicicolae

Phyllocderas hebertinum

Phricodoceras taylori

Radstockiceras wiltshieri

Holcolytoceras nodostricum

Lytoceras fimbriatum

Lytoceras tortum

Metaderoceras gemmellaroi

Metaderoceras beirense

Metaderoceras venarense

Dubarixeras dubari

Reynesocoeloceras praeincertum

Reynesocoeloceras incertum

Reynesocoeloceras obesum

Tropidoceras stahli

Tropidoceras densicosta

Tropidoceras flandrini

Acanthopleuroceras actaeon

Acanthopleuroceras alisiense

Acanthopleuroceras arietiforme

Acanthopleuroceras? sp nov 2

Acanthopleuroceras carinatum

Acanthopleuroceras maugenesti

Acanthopleuroceras valdani

Dayiceras dayiceroides

Dayiceras renzi

Dayiceras polymorphoides

Dayiceras splendens

Dayiceras nanum

Dayiceras amaltheiforme

Gemmellaroceras aenigmaticum

Cymbites globosus

Becheiceras bechei

Liparoceras cheltiense

Beaniceras centaurus
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Sous-zone à Luridum

Tragophylloceras carinatum

Tragophylloceras undulatum

Tragophylloceras numismale

Tragophylloceras loscombi

Calliphylloceras bicicolae

Phyllocderas hebertinum

Radstockiceras wiltshieri

Fuciniceras volubile

Holcolytoceras nodostricum

Lytoceras fimbriatum

Lytoceras tortum

Dubarixeras dubari

Reynesocoeloceras praeincertum

Reynesocoeloceras incertum

Reynesocoeloceras obesum

Gemmellaroceras aenigmaticum

Cymbites? sp nov 1

Cymbites globosus

Becheiceras bechei

Liparoceras cheltiense

Liparoceras heptangulare

Beaniceras rotondum

Beaniceras crassum

Beaniceras luridum

93



Sous-zone à Maculatum

Tragophylloceras loscombi

Calliphylloceras bicicolae

Phyllocderas hebertinum

Radstockiceras pseudosaemanni

Radstockiceras wiltshieri

Fuciniceras volubile

Lytoceras fimbriatum

Lytoceras tortum

Reynesocoeloceras obesum

Cymbites globosus

Becheiceras bechei

Liparoceras heptangulare

Aegoceras sparsicosta

Aegoceras maculatum
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Sous-zone à Capricornus

Tragophylloceras loscombi

Calliphylloceras bicicolae

Phyllocderas hebertinum

Radstockiceras pseudosaemanni

Radstockiceras wiltshieri

Fuciniceras pseudodilectum

Lytoceras fimbriatum

Lytoceras tortum

Prodactylioceras aurigerense

Prodactylioceras davoei

Prodactylioceras rectiradiatum

Cymbites globosus

Becheiceras bechei

Liparoceras lytaceroïdes

Liparoceras heptangulare

Aegoceras lataecostata

Aegoceras capricornus

Aegoceras artygyrus
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Sous-zone à Figulinum

Tragophylloceras loscombi

Calliphylloceras bicicolae

Phyllocderas hebertinum

Radstockiceras pseudosaemanni

Radstockiceras wiltshieri

Fuciniceras pseudodilectum

Lytoceras fimbriatum

Lytoceras tortum

Gemmellaroceras? gemmellaroi sensu M

Prodactylioceras davoei

Cymbites globosus

Becheiceras bechei

Liparoceras lytaceroïdes

Liparoceras heptangulare

Oistoceras angulatus

Oistoceras fingulinum
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ANNEXE 6 
 

Phylogénies utilisées pour l’étude de la 
répartition géographique et regroupement 

phylogénétique des ammonites du 
Pliensbachien Inférieur 

 
 
 
Pour chaque arbre phylogénétique :  
En rouge les espèces présentes dans la province.  
En noir, les espèces absentes de la province 
Les provinces sont désignées par les abréviations utilisées 
dans l’étude : 
NWE : Nord-ouest européennes 
MED_SS : Méditerranéennes 
AUSTRO : Austroalpines 
PONT : Pontiques 
MED_SL : Méditerranéennes, Austroalpines et Pontiques 
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ANNEXE 6.1 
 

Phylogénies utilisées pour le calcul de la 
distribution phylogénétique des espèces 

selon leur répartition géographique 
 
 
Pour chaque arbre phylogénétique :  
En rouge les espèces présentes dans la province.  
En noir, les espèces absentes de la province 
Les provinces sont désignées par les abréviations utilisées 
dans l’étude : 
NWE : Nord-ouest européennes 
MED_SS : Méditerranéennes 
AUSTRO : Austroalpines 
PONT : Pontiques 
MED_SL : Méditerranéennes, Austroalpines et Pontiques 
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Carixien
Espèces NWE

Harpophylloceras eximus
Juraphyllites nardii
Juraphylites libertus
Juraphyllites sp A
Tragophylloceras carinatum
Tragophylloceras undulatum
Tragophylloceras ibex
Tragophylloceras numismale
Tragophylloceras loscombi
Calliphylloceras bicicolae
Calaiceras calais
Partschiceras striatocostatum
Phyllocderas hebertinum
Zetoceras zetes
Zetoceras iudicariense sensu GM
Sphaenoacanthites costotuberculatum
Sinuiceras sp nov
Sinuiceras planulatum
Tunisiceras insolitus
Pelingoceras pseudocarinatum
Phricodoceras bettonii
Phricodoceras taylori
Phricodoceras taylori sensu H
Radstockiceras buvigneri
Radstockiceras complanosum
Radstockiceras pseudosaemanni
Radstockiceras wiltshieri
Fuciniceras ionocum
Fuciniceras hungaricum
Fuciniceras pseudodilectum
Fuciniceras perplicatum sensu GM
Fuciniceras nov sp 1
Fuciniceras lycius
Fuciniceras giennense
Fuciniceras elichense
Fuciniceras mellahense
Fuciniceras carixiense
Fuciniceras dilectum
Fuciniceras angulosum
Fuciniceras n sp A
Fuciniceras formosum sensu RG
Fuciniceras volubile
Fuciniceras balatonense
Fieldingiceras sp
Fuciniceras costicillatum
Aegolytoceras varicosum
Holcolytoceras nodostricum
Holcolytoceras quadrijugum
Galaticeras? rosenbergi
Castanayiceras canavarii
Galaticeras aegoceroides
Galaticeras harpoceroides
Galaticeras marianii
Audaxlytoceras audax
Zaghouanites arcanum
Lytoceras platypleura
Lytoceras altum
Lytoceras fuggeri
Lytoceras galatiforme
Lytoceras kizilcius
Lytoceras fimbriatoides
Lytoceras fimbriatum
Lytoceras tortum
Polymorphites? pseudodubari
Gemmellaroceras? gemmellaroi sensu M
Gemmellaroceras? cortesi sensu B
Gemmellaroceras? gemmellaroi
Cymbites? laevigatus sensu RG
Diaphorites vetulonius
Leptonoceras sp
Jamesonites? spoliatus
Metadoceras? pygmaeus
Spinidaceras spirale
Jamesonites reticulatus
Metaderoceras clavatus
Metaderoceras apertum
Metaderoceras pseudomuticus
Metaderoceras muticum sensu MB
Metaderoceras muticum
Baltzerites baltzeri
Metaderoceras gemmellaroi
Metaderoceras beirense
Metaderoceras venarense
Dubariceras? sp
Dubarixeras dubari
Dubariceras inaequicosta
Reynesocoeloceras praeincertum
Reynesocoeloceras incertum
Reynesocoeloceras aegrum
Reynesocoeloceras indunense
Reynesocoeloceras subcrassum
Reynesocoeloceras obesum
Bettoniceras italicum
Prodactylioceras aurigerense
Prodactylioceras davoei
Prodactylioceras rectiradiatum
Apoderoceras aculeatum
Hyperderoceras retusum
Coeloceras pettos sensus G
Coeloceras pettos
Miltoceras? sp
Pseudoskirroceras mastodon
Zamaiceras carinatum
Zamaiceras mangoldi
Miltoceras furlense
Miltoceras seguenzae
Miltoceras sellae
Miltoceras taguendoufi
Paratropidoceras numidianum
Catriceras galaczi
Catriceras cf campiliense
Catriceras catriense
Tropidoceras sulcatus
Tropidoceras stahliforme
Tropidoceras erythraeum
Tropidoceras obtusum
Tropidoceras orientale
Tropidoceras stahli
Tropidoceras demonense
Tropidoceras semileavis
Tropidoceras densicosta
Tropidoceras flandrini
Tropidoceras calliptocum
Tropidoceras mediterraneum
Eremiticeras evolutus
Tropidoceras zitteli sensu AM
Tropidoceras zitteli
Tropidoceras masseanum
Acanthopleuroceras actaeon
Acanthopleuroceras alisiense
Acanthopleuroceras sp1
Acanthopleuroceras arietiforme
Acanthopleuroceras? sp nov 2
Acanthopleuroceras carinatum
Acanthopleuroceras maugenesti
Acanthopleuroceras valdani
Peripleuroceras rotundicosta
Polymorphites rutilans
Parinodiceras parinodus
Polymorphites polymorphus
Platypleuroceras aureum
Platypleuroceras muellensis
Platypleuroceras acanthobronni
Platypleuroceras nodosum
Platypleuroceras brevispina
Platypleuroceras aff oblongrum
Platypleuroceras amplinatrix
Polymorphites? aff bronni
Polymorphites? bronni
Uptonia confusa
Uptonia jamesoni
Uptonia lata
Uptonia? sp nov
Dayiceras dayiceroides
Dayiceras renzi
Dayiceras polymorphoides
Dayiceras splendens
Dayiceras nanum
Dayiceras amaltheiforme
Gorgheiceras gorghense
Paramorphites acutiventis
Caleites calensis
Polymorphites? flexicostatus
Polymorphites? apenninicus
Furtiles involutus
Gemmellaroceras aenigmaticum
Gemmellaroceras circumcrispatum
Gemmellaroceras granuliferum
Epideroceras? trigonale
Epideroceras? plumarius
Epideroceras? nodofissum
Epideroceras? cantianense
Capreoliceras asagensis
Platypleuroceras caprarium
Pseudophricodoceras dayiforme
Pseudophricodoceras caprariforme
Coeloderoceras rugosa
Coeloderoceras micromphala
Coeloderoceras ponticum
Coeloderoceras biruga
Eoderoceras? lina
Bifericeras donovani
Cymbites? sp nov 1
Cymbites globosus
Bettoniceras? perisphinctoides
Uptonia? juraphyllitoides
Tetraspidoceras quadrarmatum
Tetraspidoceras evolutum
Vicininodiceras simplicicosta
Vicininodiceras gollingense
Becheiceras bechei
Liparoceras cheltiense
Liparoceras lytaceroïdes
Liparoceras heptangulare
Beaniceras centaurus
Beaniceras rotondum
Beaniceras crassum
Beaniceras luridum
Aegoceras sparsicosta
Aegoceras maculatum
Aegoceras lataecostata
Aegoceras capricornus
Aegoceras artygyrus
Oistoceras angulatus
Oistoceras fingulinum
Paramicroderoceras aff birchiades
Paramicroderoceras birchoides
Paramicroderoceras fila
Paramicroderoceras tardecrenscens
Paradoceras picenum
Villania callomoni
Villania densilobata
Foetterliceras salmojraghii
Foetterliceras morogense

99



Harpophylloceras eximus
Juraphyllites nardii
Juraphylites libertus
Juraphyllites sp A
Tragophylloceras carinatum
Tragophylloceras undulatum
Tragophylloceras ibex
Tragophylloceras numismale
Tragophylloceras loscombi
Calliphylloceras bicicolae
Calaiceras calais
Partschiceras striatocostatum
Phyllocderas hebertinum
Zetoceras zetes
Zetoceras iudicariense sensu GM
Sphaenoacanthites costotuberculatum
Sinuiceras sp nov
Sinuiceras planulatum
Tunisiceras insolitus
Pelingoceras pseudocarinatum
Phricodoceras bettonii
Phricodoceras taylori
Phricodoceras taylori sensu H
Radstockiceras buvigneri
Radstockiceras complanosum
Radstockiceras pseudosaemanni
Radstockiceras wiltshieri
Fuciniceras ionocum
Fuciniceras hungaricum
Fuciniceras pseudodilectum
Fuciniceras perplicatum sensu GM
Fuciniceras nov sp 1
Fuciniceras lycius
Fuciniceras giennense
Fuciniceras elichense
Fuciniceras mellahense
Fuciniceras carixiense
Fuciniceras dilectum
Fuciniceras angulosum
Fuciniceras n sp A
Fuciniceras formosum sensu RG
Fuciniceras volubile
Fuciniceras balatonense
Fieldingiceras sp
Fuciniceras costicillatum
Aegolytoceras varicosum
Holcolytoceras nodostricum
Holcolytoceras quadrijugum
Galaticeras? rosenbergi
Castanayiceras canavarii
Galaticeras aegoceroides
Galaticeras harpoceroides
Galaticeras marianii
Audaxlytoceras audax
Zaghouanites arcanum
Lytoceras platypleura
Lytoceras altum
Lytoceras fuggeri
Lytoceras galatiforme
Lytoceras kizilcius
Lytoceras fimbriatoides
Lytoceras fimbriatum
Lytoceras tortum
Polymorphites? pseudodubari
Gemmellaroceras? gemmellaroi sensu M
Gemmellaroceras? cortesi sensu B
Gemmellaroceras? gemmellaroi
Cymbites? laevigatus sensu RG
Diaphorites vetulonius
Leptonoceras sp
Jamesonites? spoliatus
Metadoceras? pygmaeus
Spinidaceras spirale
Jamesonites reticulatus
Metaderoceras clavatus
Metaderoceras apertum
Metaderoceras pseudomuticus
Metaderoceras muticum sensu MB
Metaderoceras muticum
Baltzerites baltzeri
Metaderoceras gemmellaroi
Metaderoceras beirense
Metaderoceras venarense
Dubariceras? sp
Dubarixeras dubari
Dubariceras inaequicosta
Reynesocoeloceras praeincertum
Reynesocoeloceras incertum
Reynesocoeloceras aegrum
Reynesocoeloceras indunense
Reynesocoeloceras subcrassum
Reynesocoeloceras obesum
Bettoniceras italicum
Prodactylioceras aurigerense
Prodactylioceras davoei
Prodactylioceras rectiradiatum
Apoderoceras aculeatum
Hyperderoceras retusum
Coeloceras pettos sensus G
Coeloceras pettos
Miltoceras? sp
Pseudoskirroceras mastodon
Zamaiceras carinatum
Zamaiceras mangoldi
Miltoceras furlense
Miltoceras seguenzae
Miltoceras sellae
Miltoceras taguendoufi
Paratropidoceras numidianum
Catriceras galaczi
Catriceras cf campiliense
Catriceras catriense
Tropidoceras sulcatus
Tropidoceras stahliforme
Tropidoceras erythraeum
Tropidoceras obtusum
Tropidoceras orientale
Tropidoceras stahli
Tropidoceras demonense
Tropidoceras semileavis
Tropidoceras densicosta
Tropidoceras flandrini
Tropidoceras calliptocum
Tropidoceras mediterraneum
Eremiticeras evolutus
Tropidoceras zitteli sensu AM
Tropidoceras zitteli
Tropidoceras masseanum
Acanthopleuroceras actaeon
Acanthopleuroceras alisiense
Acanthopleuroceras sp1
Acanthopleuroceras arietiforme
Acanthopleuroceras? sp nov 2
Acanthopleuroceras carinatum
Acanthopleuroceras maugenesti
Acanthopleuroceras valdani
Peripleuroceras rotundicosta
Polymorphites rutilans
Parinodiceras parinodus
Polymorphites polymorphus
Platypleuroceras aureum
Platypleuroceras muellensis
Platypleuroceras acanthobronni
Platypleuroceras nodosum
Platypleuroceras brevispina
Platypleuroceras aff oblongrum
Platypleuroceras amplinatrix
Polymorphites? aff bronni
Polymorphites? bronni
Uptonia confusa
Uptonia jamesoni
Uptonia lata
Uptonia? sp nov
Dayiceras dayiceroides
Dayiceras renzi
Dayiceras polymorphoides
Dayiceras splendens
Dayiceras nanum
Dayiceras amaltheiforme
Gorgheiceras gorghense
Paramorphites acutiventis
Caleites calensis
Polymorphites? flexicostatus
Polymorphites? apenninicus
Furtiles involutus
Gemmellaroceras aenigmaticum
Gemmellaroceras circumcrispatum
Gemmellaroceras granuliferum
Epideroceras? trigonale
Epideroceras? plumarius
Epideroceras? nodofissum
Epideroceras? cantianense
Capreoliceras asagensis
Platypleuroceras caprarium
Pseudophricodoceras dayiforme
Pseudophricodoceras caprariforme
Coeloderoceras rugosa
Coeloderoceras micromphala
Coeloderoceras ponticum
Coeloderoceras biruga
Eoderoceras? lina
Bifericeras donovani
Cymbites? sp nov 1
Cymbites globosus
Bettoniceras? perisphinctoides
Uptonia? juraphyllitoides
Tetraspidoceras quadrarmatum
Tetraspidoceras evolutum
Vicininodiceras simplicicosta
Vicininodiceras gollingense
Becheiceras bechei
Liparoceras cheltiense
Liparoceras lytaceroïdes
Liparoceras heptangulare
Beaniceras centaurus
Beaniceras rotondum
Beaniceras crassum
Beaniceras luridum
Aegoceras sparsicosta
Aegoceras maculatum
Aegoceras lataecostata
Aegoceras capricornus
Aegoceras artygyrus
Oistoceras angulatus
Oistoceras fingulinum
Paramicroderoceras aff birchiades
Paramicroderoceras birchoides
Paramicroderoceras fila
Paramicroderoceras tardecrenscens
Paradoceras picenum
Villania callomoni
Villania densilobata
Foetterliceras salmojraghii
Foetterliceras morogense

Carixien
Espèces MED_SS
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Harpophylloceras eximus
Juraphyllites nardii
Juraphylites libertus
Juraphyllites sp A
Tragophylloceras carinatum
Tragophylloceras undulatum
Tragophylloceras ibex
Tragophylloceras numismale
Tragophylloceras loscombi
Calliphylloceras bicicolae
Calaiceras calais
Partschiceras striatocostatum
Phyllocderas hebertinum
Zetoceras zetes
Zetoceras iudicariense sensu GM
Sphaenoacanthites costotuberculatum
Sinuiceras sp nov
Sinuiceras planulatum
Tunisiceras insolitus
Pelingoceras pseudocarinatum
Phricodoceras bettonii
Phricodoceras taylori
Phricodoceras taylori sensu H
Radstockiceras buvigneri
Radstockiceras complanosum
Radstockiceras pseudosaemanni
Radstockiceras wiltshieri
Fuciniceras ionocum
Fuciniceras hungaricum
Fuciniceras pseudodilectum
Fuciniceras perplicatum sensu GM
Fuciniceras nov sp 1
Fuciniceras lycius
Fuciniceras giennense
Fuciniceras elichense
Fuciniceras mellahense
Fuciniceras carixiense
Fuciniceras dilectum
Fuciniceras angulosum
Fuciniceras n sp A
Fuciniceras formosum sensu RG
Fuciniceras volubile
Fuciniceras balatonense
Fieldingiceras sp
Fuciniceras costicillatum
Aegolytoceras varicosum
Holcolytoceras nodostricum
Holcolytoceras quadrijugum
Galaticeras? rosenbergi
Castanayiceras canavarii
Galaticeras aegoceroides
Galaticeras harpoceroides
Galaticeras marianii
Audaxlytoceras audax
Zaghouanites arcanum
Lytoceras platypleura
Lytoceras altum
Lytoceras fuggeri
Lytoceras galatiforme
Lytoceras kizilcius
Lytoceras fimbriatoides
Lytoceras fimbriatum
Lytoceras tortum
Polymorphites? pseudodubari
Gemmellaroceras? gemmellaroi sensu M
Gemmellaroceras? cortesi sensu B
Gemmellaroceras? gemmellaroi
Cymbites? laevigatus sensu RG
Diaphorites vetulonius
Leptonoceras sp
Jamesonites? spoliatus
Metadoceras? pygmaeus
Spinidaceras spirale
Jamesonites reticulatus
Metaderoceras clavatus
Metaderoceras apertum
Metaderoceras pseudomuticus
Metaderoceras muticum sensu MB
Metaderoceras muticum
Baltzerites baltzeri
Metaderoceras gemmellaroi
Metaderoceras beirense
Metaderoceras venarense
Dubariceras? sp
Dubarixeras dubari
Dubariceras inaequicosta
Reynesocoeloceras praeincertum
Reynesocoeloceras incertum
Reynesocoeloceras aegrum
Reynesocoeloceras indunense
Reynesocoeloceras subcrassum
Reynesocoeloceras obesum
Bettoniceras italicum
Prodactylioceras aurigerense
Prodactylioceras davoei
Prodactylioceras rectiradiatum
Apoderoceras aculeatum
Hyperderoceras retusum
Coeloceras pettos sensus G
Coeloceras pettos
Miltoceras? sp
Pseudoskirroceras mastodon
Zamaiceras carinatum
Zamaiceras mangoldi
Miltoceras furlense
Miltoceras seguenzae
Miltoceras sellae
Miltoceras taguendoufi
Paratropidoceras numidianum
Catriceras galaczi
Catriceras cf campiliense
Catriceras catriense
Tropidoceras sulcatus
Tropidoceras stahliforme
Tropidoceras erythraeum
Tropidoceras obtusum
Tropidoceras orientale
Tropidoceras stahli
Tropidoceras demonense
Tropidoceras semileavis
Tropidoceras densicosta
Tropidoceras flandrini
Tropidoceras calliptocum
Tropidoceras mediterraneum
Eremiticeras evolutus
Tropidoceras zitteli sensu AM
Tropidoceras zitteli
Tropidoceras masseanum
Acanthopleuroceras actaeon
Acanthopleuroceras alisiense
Acanthopleuroceras sp1
Acanthopleuroceras arietiforme
Acanthopleuroceras? sp nov 2
Acanthopleuroceras carinatum
Acanthopleuroceras maugenesti
Acanthopleuroceras valdani
Peripleuroceras rotundicosta
Polymorphites rutilans
Parinodiceras parinodus
Polymorphites polymorphus
Platypleuroceras aureum
Platypleuroceras muellensis
Platypleuroceras acanthobronni
Platypleuroceras nodosum
Platypleuroceras brevispina
Platypleuroceras aff oblongrum
Platypleuroceras amplinatrix
Polymorphites? aff bronni
Polymorphites? bronni
Uptonia confusa
Uptonia jamesoniUptonia lata
Uptonia? sp nov
Dayiceras dayiceroides
Dayiceras renzi
Dayiceras polymorphoides
Dayiceras splendens
Dayiceras nanum
Dayiceras amaltheiforme
Gorgheiceras gorghense
Paramorphites acutiventis
Caleites calensis
Polymorphites? flexicostatus
Polymorphites? apenninicus
Furtiles involutus
Gemmellaroceras aenigmaticum
Gemmellaroceras circumcrispatum
Gemmellaroceras granuliferum
Epideroceras? trigonale
Epideroceras? plumarius
Epideroceras? nodofissum
Epideroceras? cantianense
Capreoliceras asagensis
Platypleuroceras caprarium
Pseudophricodoceras dayiforme
Pseudophricodoceras caprariforme
Coeloderoceras rugosa
Coeloderoceras micromphala
Coeloderoceras ponticum
Coeloderoceras biruga
Eoderoceras? lina
Bifericeras donovani
Cymbites? sp nov 1
Cymbites globosus
Bettoniceras? perisphinctoides
Uptonia? juraphyllitoides
Tetraspidoceras quadrarmatum
Tetraspidoceras evolutum
Vicininodiceras simplicicosta
Vicininodiceras gollingense
Becheiceras bechei
Liparoceras cheltiense
Liparoceras lytaceroïdes
Liparoceras heptangulare
Beaniceras centaurus
Beaniceras rotondum
Beaniceras crassum
Beaniceras luridum
Aegoceras sparsicosta
Aegoceras maculatum
Aegoceras lataecostata
Aegoceras capricornus
Aegoceras artygyrus
Oistoceras angulatus
Oistoceras fingulinum
Paramicroderoceras aff birchiades
Paramicroderoceras birchoides
Paramicroderoceras fila
Paramicroderoceras tardecrenscens
Paradoceras picenum
Villania callomoni
Villania densilobata
Foetterliceras salmojraghii
Foetterliceras morogense

Carixien
Espèces AUSTRO
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Carixien
Espèces PONT

Harpophylloceras eximus
Juraphyllites nardii
Juraphylites libertus
Juraphyllites sp A
Tragophylloceras carinatum
Tragophylloceras undulatum
Tragophylloceras ibex
Tragophylloceras numismale
Tragophylloceras loscombi
Calliphylloceras bicicolae
Calaiceras calais
Partschiceras striatocostatum
Phyllocderas hebertinum
Zetoceras zetes
Zetoceras iudicariense sensu GM
Sphaenoacanthites costotuberculatum
Sinuiceras sp nov
Sinuiceras planulatum
Tunisiceras insolitus
Pelingoceras pseudocarinatum
Phricodoceras bettonii
Phricodoceras taylori
Phricodoceras taylori sensu H
Radstockiceras buvigneri
Radstockiceras complanosum
Radstockiceras pseudosaemanni
Radstockiceras wiltshieri
Fuciniceras ionocum
Fuciniceras hungaricum
Fuciniceras pseudodilectum
Fuciniceras perplicatum sensu GM
Fuciniceras nov sp 1
Fuciniceras lycius
Fuciniceras giennense
Fuciniceras elichense
Fuciniceras mellahense
Fuciniceras carixiense
Fuciniceras dilectum
Fuciniceras angulosum
Fuciniceras n sp A
Fuciniceras formosum sensu RG
Fuciniceras volubile
Fuciniceras balatonense
Fieldingiceras sp
Fuciniceras costicillatum
Aegolytoceras varicosum
Holcolytoceras nodostricum
Holcolytoceras quadrijugum
Galaticeras? rosenbergi
Castanayiceras canavarii
Galaticeras aegoceroides
Galaticeras harpoceroides
Galaticeras marianii
Audaxlytoceras audax
Zaghouanites arcanum
Lytoceras platypleura
Lytoceras altum
Lytoceras fuggeri
Lytoceras galatiforme
Lytoceras kizilcius
Lytoceras fimbriatoides
Lytoceras fimbriatum
Lytoceras tortum
Polymorphites? pseudodubari
Gemmellaroceras? gemmellaroi sensu M
Gemmellaroceras? cortesi sensu B
Gemmellaroceras? gemmellaroi
Cymbites? laevigatus sensu RG
Diaphorites vetulonius
Leptonoceras sp
Jamesonites? spoliatus
Metadoceras? pygmaeus
Spinidaceras spirale
Jamesonites reticulatus
Metaderoceras clavatus
Metaderoceras apertum
Metaderoceras pseudomuticus
Metaderoceras muticum sensu MB
Metaderoceras muticum
Baltzerites baltzeri
Metaderoceras gemmellaroi
Metaderoceras beirense
Metaderoceras venarense
Dubariceras? sp
Dubarixeras dubari
Dubariceras inaequicosta
Reynesocoeloceras praeincertum
Reynesocoeloceras incertum
Reynesocoeloceras aegrum
Reynesocoeloceras indunense
Reynesocoeloceras subcrassum
Reynesocoeloceras obesum
Bettoniceras italicum
Prodactylioceras aurigerense
Prodactylioceras davoei
Prodactylioceras rectiradiatum
Apoderoceras aculeatum
Hyperderoceras retusum
Coeloceras pettos sensus G
Coeloceras pettos
Miltoceras? sp
Pseudoskirroceras mastodon
Zamaiceras carinatum
Zamaiceras mangoldi
Miltoceras furlense
Miltoceras seguenzae
Miltoceras sellae
Miltoceras taguendoufi
Paratropidoceras numidianum
Catriceras galaczi
Catriceras cf campiliense
Catriceras catriense
Tropidoceras sulcatus
Tropidoceras stahliforme
Tropidoceras erythraeum
Tropidoceras obtusum
Tropidoceras orientale
Tropidoceras stahli
Tropidoceras demonense
Tropidoceras semileavis
Tropidoceras densicosta
Tropidoceras flandrini
Tropidoceras calliptocum
Tropidoceras mediterraneum
Eremiticeras evolutus
Tropidoceras zitteli sensu AM
Tropidoceras zitteli
Tropidoceras masseanum
Acanthopleuroceras actaeon
Acanthopleuroceras alisiense
Acanthopleuroceras sp1
Acanthopleuroceras arietiforme
Acanthopleuroceras? sp nov 2
Acanthopleuroceras carinatum
Acanthopleuroceras maugenesti
Acanthopleuroceras valdani
Peripleuroceras rotundicosta
Polymorphites rutilans
Parinodiceras parinodus
Polymorphites polymorphus
Platypleuroceras aureum
Platypleuroceras muellensis
Platypleuroceras acanthobronni
Platypleuroceras nodosum
Platypleuroceras brevispina
Platypleuroceras aff oblongrum
Platypleuroceras amplinatrix
Polymorphites? aff bronni
Polymorphites? bronni
Uptonia confusa
Uptonia jamesoni
Uptonia lata
Uptonia? sp nov
Dayiceras dayiceroides
Dayiceras renzi
Dayiceras polymorphoides
Dayiceras splendens
Dayiceras nanum
Dayiceras amaltheiforme
Gorgheiceras gorghense
Paramorphites acutiventis
Caleites calensis
Polymorphites? flexicostatus
Polymorphites? apenninicus
Furtiles involutus
Gemmellaroceras aenigmaticum
Gemmellaroceras circumcrispatum
Gemmellaroceras granuliferum
Epideroceras? trigonale
Epideroceras? plumarius
Epideroceras? nodofissum
Epideroceras? cantianense
Capreoliceras asagensis
Platypleuroceras caprarium
Pseudophricodoceras dayiforme
Pseudophricodoceras caprariforme
Coeloderoceras rugosa
Coeloderoceras micromphala
Coeloderoceras ponticum
Coeloderoceras biruga
Eoderoceras? lina
Bifericeras donovani
Cymbites? sp nov 1
Cymbites globosus
Bettoniceras? perisphinctoides
Uptonia? juraphyllitoides
Tetraspidoceras quadrarmatum
Tetraspidoceras evolutum
Vicininodiceras simplicicosta
Vicininodiceras gollingense
Becheiceras bechei
Liparoceras cheltiense
Liparoceras lytaceroïdes
Liparoceras heptangulare
Beaniceras centaurus
Beaniceras rotondum
Beaniceras crassum
Beaniceras luridum
Aegoceras sparsicosta
Aegoceras maculatum
Aegoceras lataecostata
Aegoceras capricornus
Aegoceras artygyrus
Oistoceras angulatus
Oistoceras fingulinum
Paramicroderoceras aff birchiades
Paramicroderoceras birchoides
Paramicroderoceras fila
Paramicroderoceras tardecrenscens
Paradoceras picenum
Villania callomoni
Villania densilobata
Foetterliceras salmojraghii
Foetterliceras morogense
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Harpophylloceras eximus
Juraphyllites nardii
Juraphylites libertus
Juraphyllites sp A
Tragophylloceras carinatum
Tragophylloceras undulatum
Tragophylloceras ibex
Tragophylloceras numismale
Tragophylloceras loscombi
Calliphylloceras bicicolae
Calaiceras calais
Partschiceras striatocostatum
Phyllocderas hebertinum
Zetoceras zetes
Zetoceras iudicariense sensu GM
Sphaenoacanthites costotuberculatum
Sinuiceras sp nov
Sinuiceras planulatum
Tunisiceras insolitus
Pelingoceras pseudocarinatum
Phricodoceras bettonii
Phricodoceras taylori
Phricodoceras taylori sensu H
Radstockiceras buvigneri
Radstockiceras complanosum
Radstockiceras pseudosaemanni
Radstockiceras wiltshieri
Fuciniceras ionocum
Fuciniceras hungaricum
Fuciniceras pseudodilectum
Fuciniceras perplicatum sensu GM
Fuciniceras nov sp 1
Fuciniceras lycius
Fuciniceras giennense
Fuciniceras elichense
Fuciniceras mellahense
Fuciniceras carixiense
Fuciniceras dilectum
Fuciniceras angulosum
Fuciniceras n sp A
Fuciniceras formosum sensu RG
Fuciniceras volubile
Fuciniceras balatonense
Fieldingiceras sp
Fuciniceras costicillatum
Aegolytoceras varicosum
Holcolytoceras nodostricum
Holcolytoceras quadrijugum
Galaticeras? rosenbergi
Castanayiceras canavarii
Galaticeras aegoceroides
Galaticeras harpoceroides
Galaticeras marianii
Audaxlytoceras audax
Zaghouanites arcanum
Lytoceras platypleura
Lytoceras altum
Lytoceras fuggeri
Lytoceras galatiforme
Lytoceras kizilcius
Lytoceras fimbriatoides
Lytoceras fimbriatum
Lytoceras tortum
Polymorphites? pseudodubari
Gemmellaroceras? gemmellaroi sensu M
Gemmellaroceras? cortesi sensu B
Gemmellaroceras? gemmellaroi
Cymbites? laevigatus sensu RG
Diaphorites vetulonius
Leptonoceras sp
Jamesonites? spoliatus
Metadoceras? pygmaeus
Spinidaceras spirale
Jamesonites reticulatus
Metaderoceras clavatus
Metaderoceras apertum
Metaderoceras pseudomuticus
Metaderoceras muticum sensu MB
Metaderoceras muticum
Baltzerites baltzeri
Metaderoceras gemmellaroi
Metaderoceras beirense
Metaderoceras venarense
Dubariceras? sp
Dubarixeras dubari
Dubariceras inaequicosta
Reynesocoeloceras praeincertum
Reynesocoeloceras incertum
Reynesocoeloceras aegrum
Reynesocoeloceras indunense
Reynesocoeloceras subcrassum
Reynesocoeloceras obesum
Bettoniceras italicum
Prodactylioceras aurigerense
Prodactylioceras davoei
Prodactylioceras rectiradiatum
Apoderoceras aculeatum
Hyperderoceras retusum
Coeloceras pettos sensus G
Coeloceras pettos
Miltoceras? sp
Pseudoskirroceras mastodon
Zamaiceras carinatum
Zamaiceras mangoldi
Miltoceras furlense
Miltoceras seguenzae
Miltoceras sellae
Miltoceras taguendoufi
Paratropidoceras numidianum
Catriceras galaczi
Catriceras cf campiliense
Catriceras catriense
Tropidoceras sulcatus
Tropidoceras stahliforme
Tropidoceras erythraeum
Tropidoceras obtusum
Tropidoceras orientale
Tropidoceras stahli
Tropidoceras demonense
Tropidoceras semileavis
Tropidoceras densicosta
Tropidoceras flandrini
Tropidoceras calliptocum
Tropidoceras mediterraneum
Eremiticeras evolutus
Tropidoceras zitteli sensu AM
Tropidoceras zitteli
Tropidoceras masseanum
Acanthopleuroceras actaeon
Acanthopleuroceras alisiense
Acanthopleuroceras sp1
Acanthopleuroceras arietiforme
Acanthopleuroceras? sp nov 2
Acanthopleuroceras carinatum
Acanthopleuroceras maugenesti
Acanthopleuroceras valdani
Peripleuroceras rotundicosta
Polymorphites rutilans
Parinodiceras parinodus
Polymorphites polymorphus
Platypleuroceras aureum
Platypleuroceras muellensis
Platypleuroceras acanthobronni
Platypleuroceras nodosum
Platypleuroceras brevispina
Platypleuroceras aff oblongrum
Platypleuroceras amplinatrix
Polymorphites? aff bronni
Polymorphites? bronni
Uptonia confusa
Uptonia jamesoni
Uptonia lata
Uptonia? sp nov
Dayiceras dayiceroides
Dayiceras renzi
Dayiceras polymorphoides
Dayiceras splendens
Dayiceras nanum
Dayiceras amaltheiforme
Gorgheiceras gorghense
Paramorphites acutiventis
Caleites calensis
Polymorphites? flexicostatus
Polymorphites? apenninicus
Furtiles involutus
Gemmellaroceras aenigmaticum
Gemmellaroceras circumcrispatum
Gemmellaroceras granuliferum
Epideroceras? trigonale
Epideroceras? plumarius
Epideroceras? nodofissum
Epideroceras? cantianense
Capreoliceras asagensis
Platypleuroceras caprarium
Pseudophricodoceras dayiforme
Pseudophricodoceras caprariforme
Coeloderoceras rugosa
Coeloderoceras micromphala
Coeloderoceras ponticum
Coeloderoceras biruga
Eoderoceras? lina
Bifericeras donovani
Cymbites? sp nov 1
Cymbites globosus
Bettoniceras? perisphinctoides
Uptonia? juraphyllitoides
Tetraspidoceras quadrarmatum
Tetraspidoceras evolutum
Vicininodiceras simplicicosta
Vicininodiceras gollingense
Becheiceras bechei
Liparoceras cheltiense
Liparoceras lytaceroïdes
Liparoceras heptangulare
Beaniceras centaurus
Beaniceras rotondum
Beaniceras crassum
Beaniceras luridum
Aegoceras sparsicosta
Aegoceras maculatum
Aegoceras lataecostata
Aegoceras capricornus
Aegoceras artygyrus
Oistoceras angulatus
Oistoceras fingulinum
Paramicroderoceras aff birchiades
Paramicroderoceras birchoides
Paramicroderoceras fila
Paramicroderoceras tardecrenscens
Paradoceras picenum
Villania callomoni
Villania densilobata
Foetterliceras salmojraghii
Foetterliceras morogense

Carixien
Espèces MED_SL
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Zone à Jamesoni
Espèces NWE

Juraphyllites nardii
Juraphylites libertus
Juraphyllites sp A
Tragophylloceras undulatum
Tragophylloceras numismale
Calliphylloceras bicicolae
Calaiceras calais
Partschiceras striatocostatum
Phyllocderas hebertinum
Zetoceras zetes
Zetoceras iudicariense sensu GM
Sphaenoacanthites costotuberculatum
Sinuiceras planulatum
Tunisiceras insolitus
Pelingoceras pseudocarinatum
Phricodoceras taylori
Phricodoceras taylori sensu H
Radstockiceras buvigneri
Radstockiceras complanosum
Radstockiceras wiltshieri
Fuciniceras ionocum
Fuciniceras hungaricum
Fuciniceras mellahense
Fuciniceras n sp A
Fuciniceras formosum sensu RG
Aegolytoceras varicosum
Holcolytoceras quadrijugum
Galaticeras? rosenbergi
Castanayiceras canavarii
Galaticeras aegoceroides
Galaticeras harpoceroides
Galaticeras marianii
Zaghouanites arcanum
Lytoceras platypleura
Lytoceras altum
Lytoceras fuggeri
Lytoceras galatiforme
Lytoceras kizilcius
Lytoceras fimbriatoides
Lytoceras fimbriatum
Lytoceras tortum
Gemmellaroceras? cortesi sensu B
Cymbites? laevigatus sensu RG
Leptonoceras sp
Jamesonites? spoliatus
Metadoceras? pygmaeus
Spinidaceras spirale
Jamesonites reticulatus
Metaderoceras clavatus
Metaderoceras apertum
Metaderoceras pseudomuticus
Metaderoceras muticum sensu MB
Metaderoceras muticum
Baltzerites baltzeri
Dubariceras? sp
Dubariceras inaequicosta
Apoderoceras aculeatum
Hyperderoceras retusum
Coeloceras pettos sensus G
Coeloceras pettos
Miltoceras? sp
Pseudoskirroceras mastodon
Zamaiceras carinatum
Zamaiceras mangoldi
Miltoceras furlense
Miltoceras seguenzae
Miltoceras sellae
Miltoceras taguendoufi
Paratropidoceras numidianum
Catriceras galaczi
Catriceras cf campiliense
Catriceras catriense
Tropidoceras erythraeum
Tropidoceras obtusum
Tropidoceras demonense
Tropidoceras semileavis
Tropidoceras densicosta
Tropidoceras flandrini
Tropidoceras calliptocum
Tropidoceras mediterraneum
Peripleuroceras rotundicosta
Polymorphites rutilans
Parinodiceras parinodus
Polymorphites polymorphus
Platypleuroceras aureum
Platypleuroceras muellensis
Platypleuroceras acanthobronni
Platypleuroceras nodosum
Platypleuroceras brevispina
Platypleuroceras aff oblongrum
Platypleuroceras amplinatrix
Polymorphites? aff bronni
Polymorphites? bronni
Uptonia confusa
Uptonia jamesoni
Uptonia lata
Uptonia? sp nov
Paramorphites acutiventis
Caleites calensis
Polymorphites? flexicostatus
Polymorphites? apenninicus
Furtiles involutus
Gemmellaroceras aenigmaticum
Gemmellaroceras circumcrispatum
Gemmellaroceras granuliferum
Epideroceras? trigonale
Epideroceras? plumarius
Epideroceras? nodofissum
Epideroceras? cantianense
Capreoliceras asagensis
Platypleuroceras caprarium
Pseudophricodoceras dayiforme
Pseudophricodoceras caprariforme
Coeloderoceras rugosa
Coeloderoceras micromphala
Coeloderoceras ponticum
Coeloderoceras biruga
Eoderoceras? lina
Bifericeras donovani
Tetraspidoceras quadrarmatum
Tetraspidoceras evolutum
Vicininodiceras simplicicosta
Vicininodiceras gollingense
Paramicroderoceras aff birchiades
Paramicroderoceras birchoides
Paramicroderoceras fila
Paramicroderoceras tardecrenscens
Paradoceras picenum
Villania callomoni
Villania densilobata
Foetterliceras salmojraghii
Foetterliceras morogense
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Zone à Jamesoni
Espèces MED_SS

Juraphyllites nardii
Juraphylites libertus
Juraphyllites sp A
Tragophylloceras undulatum
Tragophylloceras numismale
Calliphylloceras bicicolae
Calaiceras calais
Partschiceras striatocostatum
Phyllocderas hebertinum
Zetoceras zetes
Zetoceras iudicariense sensu GM
Sphaenoacanthites costotuberculatum
Sinuiceras planulatum
Tunisiceras insolitus
Pelingoceras pseudocarinatum
Phricodoceras taylori
Phricodoceras taylori sensu H
Radstockiceras buvigneri
Radstockiceras complanosum
Radstockiceras wiltshieri
Fuciniceras ionocum
Fuciniceras hungaricum
Fuciniceras mellahense
Fuciniceras n sp A
Fuciniceras formosum sensu RG
Aegolytoceras varicosum
Holcolytoceras quadrijugum
Galaticeras? rosenbergi
Castanayiceras canavarii
Galaticeras aegoceroides
Galaticeras harpoceroides
Galaticeras marianii
Zaghouanites arcanum
Lytoceras platypleura
Lytoceras altum
Lytoceras fuggeri
Lytoceras galatiforme
Lytoceras kizilcius
Lytoceras fimbriatoides
Lytoceras fimbriatum
Lytoceras tortum
Gemmellaroceras? cortesi sensu B
Cymbites? laevigatus sensu RG
Leptonoceras sp
Jamesonites? spoliatus
Metadoceras? pygmaeus
Spinidaceras spirale
Jamesonites reticulatus
Metaderoceras clavatus
Metaderoceras apertum
Metaderoceras pseudomuticus
Metaderoceras muticum sensu MB
Metaderoceras muticum
Baltzerites baltzeri
Dubariceras? sp
Dubariceras inaequicosta
Apoderoceras aculeatum
Hyperderoceras retusum
Coeloceras pettos sensus G
Coeloceras pettos
Miltoceras? sp
Pseudoskirroceras mastodon
Zamaiceras carinatum
Zamaiceras mangoldi
Miltoceras furlense
Miltoceras seguenzae
Miltoceras sellae
Miltoceras taguendoufi
Paratropidoceras numidianum
Catriceras galaczi
Catriceras cf campiliense
Catriceras catriense
Tropidoceras erythraeum
Tropidoceras obtusum
Tropidoceras demonense
Tropidoceras semileavis
Tropidoceras densicosta
Tropidoceras flandrini
Tropidoceras calliptocum
Tropidoceras mediterraneum
Peripleuroceras rotundicosta
Polymorphites rutilans
Parinodiceras parinodus
Polymorphites polymorphus
Platypleuroceras aureum
Platypleuroceras muellensis
Platypleuroceras acanthobronni
Platypleuroceras nodosum
Platypleuroceras brevispina
Platypleuroceras aff oblongrum
Platypleuroceras amplinatrix
Polymorphites? aff bronni
Polymorphites? bronni
Uptonia confusa
Uptonia jamesoni
Uptonia lata
Uptonia? sp nov
Paramorphites acutiventis
Caleites calensis
Polymorphites? flexicostatus
Polymorphites? apenninicus
Furtiles involutus
Gemmellaroceras aenigmaticum
Gemmellaroceras circumcrispatum
Gemmellaroceras granuliferum
Epideroceras? trigonale
Epideroceras? plumarius
Epideroceras? nodofissum
Epideroceras? cantianense
Capreoliceras asagensis
Platypleuroceras caprarium
Pseudophricodoceras dayiforme
Pseudophricodoceras caprariforme
Coeloderoceras rugosa
Coeloderoceras micromphala
Coeloderoceras ponticum
Coeloderoceras biruga
Eoderoceras? lina
Bifericeras donovani
Tetraspidoceras quadrarmatum
Tetraspidoceras evolutum
Vicininodiceras simplicicosta
Vicininodiceras gollingense
Paramicroderoceras aff birchiades
Paramicroderoceras birchoides
Paramicroderoceras fila
Paramicroderoceras tardecrenscens
Paradoceras picenum
Villania callomoni
Villania densilobata
Foetterliceras salmojraghii
Foetterliceras morogense
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Zone à Jamesoni
Espèces AUSTRO

Juraphyllites nardii
Juraphylites libertus
Juraphyllites sp A
Tragophylloceras undulatum
Tragophylloceras numismale
Calliphylloceras bicicolae
Calaiceras calais
Partschiceras striatocostatum
Phyllocderas hebertinum
Zetoceras zetes
Zetoceras iudicariense sensu GM
Sphaenoacanthites costotuberculatum
Sinuiceras planulatum
Tunisiceras insolitus
Pelingoceras pseudocarinatum
Phricodoceras taylori
Phricodoceras taylori sensu H
Radstockiceras buvigneri
Radstockiceras complanosum
Radstockiceras wiltshieri
Fuciniceras ionocum
Fuciniceras hungaricum
Fuciniceras mellahense
Fuciniceras n sp A
Fuciniceras formosum sensu RG
Aegolytoceras varicosum
Holcolytoceras quadrijugum
Galaticeras? rosenbergi
Castanayiceras canavarii
Galaticeras aegoceroides
Galaticeras harpoceroides
Galaticeras marianii
Zaghouanites arcanum
Lytoceras platypleura
Lytoceras altum
Lytoceras fuggeri
Lytoceras galatiforme
Lytoceras kizilcius
Lytoceras fimbriatoides
Lytoceras fimbriatum
Lytoceras tortum
Gemmellaroceras? cortesi sensu B
Cymbites? laevigatus sensu RG
Leptonoceras sp
Jamesonites? spoliatus
Metadoceras? pygmaeus
Spinidaceras spirale
Jamesonites reticulatus
Metaderoceras clavatus
Metaderoceras apertum
Metaderoceras pseudomuticus
Metaderoceras muticum sensu MB
Metaderoceras muticum
Baltzerites baltzeri
Dubariceras? sp
Dubariceras inaequicosta
Apoderoceras aculeatum
Hyperderoceras retusum
Coeloceras pettos sensus G
Coeloceras pettos
Miltoceras? sp
Pseudoskirroceras mastodon
Zamaiceras carinatum
Zamaiceras mangoldi
Miltoceras furlense
Miltoceras seguenzae
Miltoceras sellae
Miltoceras taguendoufi
Paratropidoceras numidianum
Catriceras galaczi
Catriceras cf campiliense
Catriceras catriense
Tropidoceras erythraeum
Tropidoceras obtusum
Tropidoceras demonense
Tropidoceras semileavis
Tropidoceras densicosta
Tropidoceras flandrini
Tropidoceras calliptocum
Tropidoceras mediterraneum
Peripleuroceras rotundicosta
Polymorphites rutilans
Parinodiceras parinodus
Polymorphites polymorphus
Platypleuroceras aureum
Platypleuroceras muellensis
Platypleuroceras acanthobronni
Platypleuroceras nodosum
Platypleuroceras brevispina
Platypleuroceras aff oblongrum
Platypleuroceras amplinatrix
Polymorphites? aff bronni
Polymorphites? bronni
Uptonia confusa
Uptonia jamesoni
Uptonia lata
Uptonia? sp nov
Paramorphites acutiventis
Caleites calensis
Polymorphites? flexicostatus
Polymorphites? apenninicus
Furtiles involutus
Gemmellaroceras aenigmaticum
Gemmellaroceras circumcrispatum
Gemmellaroceras granuliferum
Epideroceras? trigonale
Epideroceras? plumarius
Epideroceras? nodofissum
Epideroceras? cantianense
Capreoliceras asagensis
Platypleuroceras caprarium
Pseudophricodoceras dayiforme
Pseudophricodoceras caprariforme
Coeloderoceras rugosa
Coeloderoceras micromphala
Coeloderoceras ponticum
Coeloderoceras biruga
Eoderoceras? lina
Bifericeras donovani
Tetraspidoceras quadrarmatum
Tetraspidoceras evolutum
Vicininodiceras simplicicosta
Vicininodiceras gollingense
Paramicroderoceras aff birchiades
Paramicroderoceras birchoides
Paramicroderoceras fila
Paramicroderoceras tardecrenscens
Paradoceras picenum
Villania callomoni
Villania densilobata
Foetterliceras salmojraghii
Foetterliceras morogense
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Zone à Jamesoni
Espèces PONT

Juraphyllites nardii
Juraphylites libertus
Juraphyllites sp A
Tragophylloceras undulatum
Tragophylloceras numismale
Calliphylloceras bicicolae
Calaiceras calais
Partschiceras striatocostatum
Phyllocderas hebertinum
Zetoceras zetes
Zetoceras iudicariense sensu GM
Sphaenoacanthites costotuberculatum
Sinuiceras planulatum
Tunisiceras insolitus
Pelingoceras pseudocarinatum
Phricodoceras taylori
Phricodoceras taylori sensu H
Radstockiceras buvigneri
Radstockiceras complanosum
Radstockiceras wiltshieri
Fuciniceras ionocum
Fuciniceras hungaricum
Fuciniceras mellahense
Fuciniceras n sp A
Fuciniceras formosum sensu RG
Aegolytoceras varicosum
Holcolytoceras quadrijugum
Galaticeras? rosenbergi
Castanayiceras canavarii
Galaticeras aegoceroides
Galaticeras harpoceroides
Galaticeras marianii
Zaghouanites arcanum
Lytoceras platypleura
Lytoceras altum
Lytoceras fuggeri
Lytoceras galatiforme
Lytoceras kizilcius
Lytoceras fimbriatoides
Lytoceras fimbriatum
Lytoceras tortum
Gemmellaroceras? cortesi sensu B
Cymbites? laevigatus sensu RG
Leptonoceras sp
Jamesonites? spoliatus
Metadoceras? pygmaeus
Spinidaceras spirale
Jamesonites reticulatus
Metaderoceras clavatus
Metaderoceras apertum
Metaderoceras pseudomuticus
Metaderoceras muticum sensu MB
Metaderoceras muticum
Baltzerites baltzeri
Dubariceras? sp
Dubariceras inaequicosta
Apoderoceras aculeatum
Hyperderoceras retusum
Coeloceras pettos sensus G
Coeloceras pettos
Miltoceras? sp
Pseudoskirroceras mastodon
Zamaiceras carinatum
Zamaiceras mangoldi
Miltoceras furlense
Miltoceras seguenzae
Miltoceras sellae
Miltoceras taguendoufi
Paratropidoceras numidianum
Catriceras galaczi
Catriceras cf campiliense
Catriceras catriense
Tropidoceras erythraeum
Tropidoceras obtusum
Tropidoceras demonense
Tropidoceras semileavis
Tropidoceras densicosta
Tropidoceras flandrini
Tropidoceras calliptocum
Tropidoceras mediterraneum
Peripleuroceras rotundicosta
Polymorphites rutilans
Parinodiceras parinodus
Polymorphites polymorphus
Platypleuroceras aureum
Platypleuroceras muellensis
Platypleuroceras acanthobronni
Platypleuroceras nodosum
Platypleuroceras brevispina
Platypleuroceras aff oblongrum
Platypleuroceras amplinatrix
Polymorphites? aff bronni
Polymorphites? bronni
Uptonia confusa
Uptonia jamesoni
Uptonia lata
Uptonia? sp nov
Paramorphites acutiventis
Caleites calensis
Polymorphites? flexicostatus
Polymorphites? apenninicus
Furtiles involutus
Gemmellaroceras aenigmaticum
Gemmellaroceras circumcrispatum
Gemmellaroceras granuliferum
Epideroceras? trigonale
Epideroceras? plumarius
Epideroceras? nodofissum
Epideroceras? cantianense
Capreoliceras asagensis
Platypleuroceras caprarium
Pseudophricodoceras dayiforme
Pseudophricodoceras caprariforme
Coeloderoceras rugosa
Coeloderoceras micromphala
Coeloderoceras ponticum
Coeloderoceras biruga
Eoderoceras? lina
Bifericeras donovani
Tetraspidoceras quadrarmatum
Tetraspidoceras evolutum
Vicininodiceras simplicicosta
Vicininodiceras gollingense
Paramicroderoceras aff birchiades
Paramicroderoceras birchoides
Paramicroderoceras fila
Paramicroderoceras tardecrenscens
Paradoceras picenum
Villania callomoni
Villania densilobata
Foetterliceras salmojraghii
Foetterliceras morogense

107



Zone à Jamesoni
Espèces MED_SL

Juraphyllites nardii
Juraphylites libertus
Juraphyllites sp A
Tragophylloceras undulatum
Tragophylloceras numismale
Calliphylloceras bicicolae
Calaiceras calais
Partschiceras striatocostatum
Phyllocderas hebertinum
Zetoceras zetes
Zetoceras iudicariense sensu GM
Sphaenoacanthites costotuberculatum
Sinuiceras planulatum
Tunisiceras insolitus
Pelingoceras pseudocarinatum
Phricodoceras taylori
Phricodoceras taylori sensu H
Radstockiceras buvigneri
Radstockiceras complanosum
Radstockiceras wiltshieri
Fuciniceras ionocum
Fuciniceras hungaricum
Fuciniceras mellahense
Fuciniceras n sp A
Fuciniceras formosum sensu RG
Aegolytoceras varicosum
Holcolytoceras quadrijugum
Galaticeras? rosenbergi
Castanayiceras canavarii
Galaticeras aegoceroides
Galaticeras harpoceroides
Galaticeras marianii
Zaghouanites arcanum
Lytoceras platypleura
Lytoceras altum
Lytoceras fuggeri
Lytoceras galatiforme
Lytoceras kizilcius
Lytoceras fimbriatoides
Lytoceras fimbriatum
Lytoceras tortum
Gemmellaroceras? cortesi sensu B
Cymbites? laevigatus sensu RG
Leptonoceras sp
Jamesonites? spoliatus
Metadoceras? pygmaeus
Spinidaceras spirale
Jamesonites reticulatus
Metaderoceras clavatus
Metaderoceras apertum
Metaderoceras pseudomuticus
Metaderoceras muticum sensu MB
Metaderoceras muticum
Baltzerites baltzeri
Dubariceras? sp
Dubariceras inaequicosta
Apoderoceras aculeatum
Hyperderoceras retusum
Coeloceras pettos sensus G
Coeloceras pettos
Miltoceras? sp
Pseudoskirroceras mastodon
Zamaiceras carinatum
Zamaiceras mangoldi
Miltoceras furlense
Miltoceras seguenzae
Miltoceras sellae
Miltoceras taguendoufi
Paratropidoceras numidianum
Catriceras galaczi
Catriceras cf campiliense
Catriceras catriense
Tropidoceras erythraeum
Tropidoceras obtusum
Tropidoceras demonense
Tropidoceras semileavis
Tropidoceras densicosta
Tropidoceras flandrini
Tropidoceras calliptocum
Tropidoceras mediterraneum
Peripleuroceras rotundicosta
Polymorphites rutilans
Parinodiceras parinodus
Polymorphites polymorphus
Platypleuroceras aureum
Platypleuroceras muellensis
Platypleuroceras acanthobronni
Platypleuroceras nodosum
Platypleuroceras brevispina
Platypleuroceras aff oblongrum
Platypleuroceras amplinatrix
Polymorphites? aff bronni
Polymorphites? bronni
Uptonia confusa
Uptonia jamesoni
Uptonia lata
Uptonia? sp nov
Paramorphites acutiventis
Caleites calensis
Polymorphites? flexicostatus
Polymorphites? apenninicus
Furtiles involutus
Gemmellaroceras aenigmaticum
Gemmellaroceras circumcrispatum
Gemmellaroceras granuliferum
Epideroceras? trigonale
Epideroceras? plumarius
Epideroceras? nodofissum
Epideroceras? cantianense
Capreoliceras asagensis
Platypleuroceras caprarium
Pseudophricodoceras dayiforme
Pseudophricodoceras caprariforme
Coeloderoceras rugosa
Coeloderoceras micromphala
Coeloderoceras ponticum
Coeloderoceras biruga
Eoderoceras? lina
Bifericeras donovani
Tetraspidoceras quadrarmatum
Tetraspidoceras evolutum
Vicininodiceras simplicicosta
Vicininodiceras gollingense
Paramicroderoceras aff birchiades
Paramicroderoceras birchoides
Paramicroderoceras fila
Paramicroderoceras tardecrenscens
Paradoceras picenum
Villania callomoni
Villania densilobata
Foetterliceras salmojraghii
Foetterliceras morogense
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Zone à Ibex
Espèces NWE

Harpophylloceras eximus
Juraphylites libertus
Juraphyllites sp A
Tragophylloceras carinatum
Tragophylloceras undulatum
Tragophylloceras ibex
Tragophylloceras numismale
Tragophylloceras loscombi
Calliphylloceras bicicolae
Calaiceras calais
Partschiceras striatocostatum
Phyllocderas hebertinum
Zetoceras zetes
Sinuiceras sp nov
Phricodoceras bettonii
Phricodoceras taylori
Phricodoceras taylori sensu H
Radstockiceras wiltshieri
Fuciniceras hungaricum
Fuciniceras perplicatum sensu GM
Fuciniceras lycius
Fuciniceras giennense
Fuciniceras mellahense
Fuciniceras dilectum
Fuciniceras n sp A
Fuciniceras formosum sensu RG
Fuciniceras volubile
Fieldingiceras sp
Holcolytoceras nodostricum
Galaticeras aegoceroides
Audaxlytoceras audax
Zaghouanites arcanum
Lytoceras platypleura
Lytoceras altum
Lytoceras fuggeri
Lytoceras kizilcius
Lytoceras fimbriatoides
Lytoceras fimbriatum
Lytoceras tortum
Polymorphites? pseudodubari
Gemmellaroceras? gemmellaroi
Cymbites? laevigatus sensu RG
Diaphorites vetulonius
Baltzerites baltzeri
Metaderoceras gemmellaroi
Metaderoceras beirense
Metaderoceras venarense
Dubarixeras dubari
Dubariceras inaequicosta
Reynesocoeloceras praeincertum
Reynesocoeloceras incertum
Reynesocoeloceras aegrum
Reynesocoeloceras indunense
Reynesocoeloceras subcrassum
Reynesocoeloceras obesum
Bettoniceras italicum
Zamaiceras carinatum
Zamaiceras mangoldi
Tropidoceras sulcatus
Tropidoceras stahliforme
Tropidoceras erythraeum
Tropidoceras obtusum
Tropidoceras orientale
Tropidoceras stahli
Tropidoceras demonense
Tropidoceras semileavis
Tropidoceras densicosta
Tropidoceras flandrini
Tropidoceras calliptocum
Tropidoceras mediterraneum
Eremiticeras evolutus
Tropidoceras zitteli sensu AM
Tropidoceras zitteli
Tropidoceras masseanum
Acanthopleuroceras actaeon
Acanthopleuroceras alisiense
Acanthopleuroceras sp1
Acanthopleuroceras arietiforme
Acanthopleuroceras? sp nov 2
Acanthopleuroceras carinatum
Acanthopleuroceras maugenesti
Acanthopleuroceras valdani
Polymorphites? aff bronni
Dayiceras dayiceroides
Dayiceras renzi
Dayiceras polymorphoides
Dayiceras splendens
Dayiceras nanum
Dayiceras amaltheiforme
Gorgheiceras gorghense
Gemmellaroceras aenigmaticum
Gemmellaroceras circumcrispatum
Cymbites? sp nov 1
Cymbites globosus
Bettoniceras? perisphinctoides
Uptonia? juraphyllitoides
Becheiceras bechei
Liparoceras cheltiense
Liparoceras heptangulare
Beaniceras centaurus
Beaniceras rotondum
Beaniceras crassum
Beaniceras luridum
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Zone à Ibex
Espèces MED_SS

Harpophylloceras eximus
Juraphylites libertus
Juraphyllites sp A
Tragophylloceras carinatum
Tragophylloceras undulatum
Tragophylloceras ibex
Tragophylloceras numismale
Tragophylloceras loscombi
Calliphylloceras bicicolae
Calaiceras calais
Partschiceras striatocostatum
Phyllocderas hebertinum
Zetoceras zetes
Sinuiceras sp nov
Phricodoceras bettonii
Phricodoceras taylori
Phricodoceras taylori sensu H
Radstockiceras wiltshieri
Fuciniceras hungaricum
Fuciniceras perplicatum sensu GM
Fuciniceras lycius
Fuciniceras giennense
Fuciniceras mellahense
Fuciniceras dilectum
Fuciniceras n sp A
Fuciniceras formosum sensu RG
Fuciniceras volubile
Fieldingiceras sp
Holcolytoceras nodostricum
Galaticeras aegoceroides
Audaxlytoceras audax
Zaghouanites arcanum
Lytoceras platypleura
Lytoceras altum
Lytoceras fuggeri
Lytoceras kizilcius
Lytoceras fimbriatoides
Lytoceras fimbriatum
Lytoceras tortum
Polymorphites? pseudodubari
Gemmellaroceras? gemmellaroi
Cymbites? laevigatus sensu RG
Diaphorites vetulonius
Baltzerites baltzeri
Metaderoceras gemmellaroi
Metaderoceras beirense
Metaderoceras venarense
Dubarixeras dubari
Dubariceras inaequicosta
Reynesocoeloceras praeincertum
Reynesocoeloceras incertum
Reynesocoeloceras aegrum
Reynesocoeloceras indunense
Reynesocoeloceras subcrassum
Reynesocoeloceras obesum
Bettoniceras italicum
Zamaiceras carinatum
Zamaiceras mangoldi
Tropidoceras sulcatus
Tropidoceras stahliforme
Tropidoceras erythraeum
Tropidoceras obtusum
Tropidoceras orientale
Tropidoceras stahli
Tropidoceras demonense
Tropidoceras semileavis
Tropidoceras densicosta
Tropidoceras flandrini
Tropidoceras calliptocum
Tropidoceras mediterraneum
Eremiticeras evolutus
Tropidoceras zitteli sensu AM
Tropidoceras zitteli
Tropidoceras masseanum
Acanthopleuroceras actaeon
Acanthopleuroceras alisiense
Acanthopleuroceras sp1
Acanthopleuroceras arietiforme
Acanthopleuroceras? sp nov 2
Acanthopleuroceras carinatum
Acanthopleuroceras maugenesti
Acanthopleuroceras valdani
Polymorphites? aff bronni
Dayiceras dayiceroides
Dayiceras renzi
Dayiceras polymorphoides
Dayiceras splendens
Dayiceras nanum
Dayiceras amaltheiforme
Gorgheiceras gorghense
Gemmellaroceras aenigmaticum
Gemmellaroceras circumcrispatum
Cymbites? sp nov 1
Cymbites globosus
Bettoniceras? perisphinctoides
Uptonia? juraphyllitoides
Becheiceras bechei
Liparoceras cheltiense
Liparoceras heptangulare
Beaniceras centaurus
Beaniceras rotondum
Beaniceras crassum
Beaniceras luridum
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Zone à Ibex
Espèces MED_SS

Harpophylloceras eximus
Juraphylites libertus
Juraphyllites sp A
Tragophylloceras carinatum
Tragophylloceras undulatum
Tragophylloceras ibex
Tragophylloceras numismale
Tragophylloceras loscombi
Calliphylloceras bicicolae
Calaiceras calais
Partschiceras striatocostatum
Phyllocderas hebertinum
Zetoceras zetes
Sinuiceras sp nov
Phricodoceras bettonii
Phricodoceras taylori
Phricodoceras taylori sensu H
Radstockiceras wiltshieri
Fuciniceras hungaricum
Fuciniceras perplicatum sensu GM
Fuciniceras lycius
Fuciniceras giennense
Fuciniceras mellahense
Fuciniceras dilectum
Fuciniceras n sp A
Fuciniceras formosum sensu RG
Fuciniceras volubile
Fieldingiceras sp
Holcolytoceras nodostricum
Galaticeras aegoceroides
Audaxlytoceras audax
Zaghouanites arcanum
Lytoceras platypleura
Lytoceras altum
Lytoceras fuggeri
Lytoceras kizilcius
Lytoceras fimbriatoides
Lytoceras fimbriatum
Lytoceras tortum
Polymorphites? pseudodubari
Gemmellaroceras? gemmellaroi
Cymbites? laevigatus sensu RG
Diaphorites vetulonius
Baltzerites baltzeri
Metaderoceras gemmellaroi
Metaderoceras beirense
Metaderoceras venarense
Dubarixeras dubari
Dubariceras inaequicosta
Reynesocoeloceras praeincertum
Reynesocoeloceras incertum
Reynesocoeloceras aegrum
Reynesocoeloceras indunense
Reynesocoeloceras subcrassum
Reynesocoeloceras obesum
Bettoniceras italicum
Zamaiceras carinatum
Zamaiceras mangoldi
Tropidoceras sulcatus
Tropidoceras stahliforme
Tropidoceras erythraeum
Tropidoceras obtusum
Tropidoceras orientale
Tropidoceras stahli
Tropidoceras demonense
Tropidoceras semileavis
Tropidoceras densicosta
Tropidoceras flandrini
Tropidoceras calliptocum
Tropidoceras mediterraneum
Eremiticeras evolutus
Tropidoceras zitteli sensu AM
Tropidoceras zitteli
Tropidoceras masseanum
Acanthopleuroceras actaeon
Acanthopleuroceras alisiense
Acanthopleuroceras sp1
Acanthopleuroceras arietiforme
Acanthopleuroceras? sp nov 2
Acanthopleuroceras carinatum
Acanthopleuroceras maugenesti
Acanthopleuroceras valdani
Polymorphites? aff bronni
Dayiceras dayiceroides
Dayiceras renzi
Dayiceras polymorphoides
Dayiceras splendens
Dayiceras nanum
Dayiceras amaltheiforme
Gorgheiceras gorghense
Gemmellaroceras aenigmaticum
Gemmellaroceras circumcrispatum
Cymbites? sp nov 1
Cymbites globosus
Bettoniceras? perisphinctoides
Uptonia? juraphyllitoides
Becheiceras bechei
Liparoceras cheltiense
Liparoceras heptangulare
Beaniceras centaurus
Beaniceras rotondum
Beaniceras crassum
Beaniceras luridum
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Zone à Ibex
Espèces PONT

Harpophylloceras eximus
Juraphylites libertus
Juraphyllites sp A
Tragophylloceras carinatum
Tragophylloceras undulatum
Tragophylloceras ibex
Tragophylloceras numismale
Tragophylloceras loscombi
Calliphylloceras bicicolae
Calaiceras calais
Partschiceras striatocostatum
Phyllocderas hebertinum
Zetoceras zetes
Sinuiceras sp nov
Phricodoceras bettonii
Phricodoceras taylori
Phricodoceras taylori sensu H
Radstockiceras wiltshieri
Fuciniceras hungaricum
Fuciniceras perplicatum sensu GM
Fuciniceras lycius
Fuciniceras giennense
Fuciniceras mellahense
Fuciniceras dilectum
Fuciniceras n sp A
Fuciniceras formosum sensu RG
Fuciniceras volubile
Fieldingiceras sp
Holcolytoceras nodostricum
Galaticeras aegoceroides
Audaxlytoceras audax
Zaghouanites arcanum
Lytoceras platypleura
Lytoceras altum
Lytoceras fuggeri
Lytoceras kizilcius
Lytoceras fimbriatoides
Lytoceras fimbriatum
Lytoceras tortum
Polymorphites? pseudodubari
Gemmellaroceras? gemmellaroi
Cymbites? laevigatus sensu RG
Diaphorites vetulonius
Baltzerites baltzeri
Metaderoceras gemmellaroi
Metaderoceras beirense
Metaderoceras venarense
Dubarixeras dubari
Dubariceras inaequicosta
Reynesocoeloceras praeincertum
Reynesocoeloceras incertum
Reynesocoeloceras aegrum
Reynesocoeloceras indunense
Reynesocoeloceras subcrassum
Reynesocoeloceras obesum
Bettoniceras italicum
Zamaiceras carinatum
Zamaiceras mangoldi
Tropidoceras sulcatus
Tropidoceras stahliforme
Tropidoceras erythraeum
Tropidoceras obtusum
Tropidoceras orientale
Tropidoceras stahli
Tropidoceras demonense
Tropidoceras semileavis
Tropidoceras densicosta
Tropidoceras flandrini
Tropidoceras calliptocum
Tropidoceras mediterraneum
Eremiticeras evolutus
Tropidoceras zitteli sensu AM
Tropidoceras zitteli
Tropidoceras masseanum
Acanthopleuroceras actaeon
Acanthopleuroceras alisiense
Acanthopleuroceras sp1
Acanthopleuroceras arietiforme
Acanthopleuroceras? sp nov 2
Acanthopleuroceras carinatum
Acanthopleuroceras maugenesti
Acanthopleuroceras valdani
Polymorphites? aff bronni
Dayiceras dayiceroides
Dayiceras renzi
Dayiceras polymorphoides
Dayiceras splendens
Dayiceras nanum
Dayiceras amaltheiforme
Gorgheiceras gorghense
Gemmellaroceras aenigmaticum
Gemmellaroceras circumcrispatum
Cymbites? sp nov 1
Cymbites globosus
Bettoniceras? perisphinctoides
Uptonia? juraphyllitoides
Becheiceras bechei
Liparoceras cheltiense
Liparoceras heptangulare
Beaniceras centaurus
Beaniceras rotondum
Beaniceras crassum
Beaniceras luridum
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Zone à Ibex
Espèces MED_SL

Harpophylloceras eximus

Juraphylites libertus

Juraphyllites sp A

Tragophylloceras carinatum

Tragophylloceras undulatum

Tragophylloceras ibex

Tragophylloceras numismale

Tragophylloceras loscombi

Calliphylloceras bicicolae
Calaiceras calais

Partschiceras striatocostatum

Phyllocderas hebertinum
Zetoceras zetes

Sinuiceras sp nov
Phricodoceras bettonii

Phricodoceras taylori

Phricodoceras taylori sensu H
Radstockiceras wiltshieri

Fuciniceras hungaricum

Fuciniceras perplicatum sensu GM

Fuciniceras lycius

Fuciniceras giennense
Fuciniceras mellahense

Fuciniceras dilectum

Fuciniceras n sp A
Fuciniceras formosum sensu RG

Fuciniceras volubile

Fieldingiceras sp

Holcolytoceras nodostricum

Galaticeras aegoceroides

Audaxlytoceras audax

Zaghouanites arcanum

Lytoceras platypleura

Lytoceras altum

Lytoceras fuggeri

Lytoceras kizilcius

Lytoceras fimbriatoides

Lytoceras fimbriatum

Lytoceras tortum

Polymorphites? pseudodubari

Gemmellaroceras? gemmellaroi

Cymbites? laevigatus sensu RG

Diaphorites vetulonius
Baltzerites baltzeri

Metaderoceras gemmellaroi
Metaderoceras beirense

Metaderoceras venarense

Dubarixeras dubari

Dubariceras inaequicosta

Reynesocoeloceras praeincertum

Reynesocoeloceras incertum

Reynesocoeloceras aegrum

Reynesocoeloceras indunense

Reynesocoeloceras subcrassum

Reynesocoeloceras obesum
Bettoniceras italicum

Zamaiceras carinatum

Zamaiceras mangoldi

Tropidoceras sulcatus

Tropidoceras stahliforme

Tropidoceras erythraeum

Tropidoceras obtusum

Tropidoceras orientale

Tropidoceras stahli

Tropidoceras demonense

Tropidoceras semileavis

Tropidoceras densicosta

Tropidoceras flandrini

Tropidoceras calliptocum

Tropidoceras mediterraneum
Eremiticeras evolutus

Tropidoceras zitteli sensu AM

Tropidoceras zitteli

Tropidoceras masseanum

Acanthopleuroceras actaeon

Acanthopleuroceras alisiense

Acanthopleuroceras sp1

Acanthopleuroceras arietiforme

Acanthopleuroceras? sp nov 2

Acanthopleuroceras carinatum

Acanthopleuroceras maugenesti

Acanthopleuroceras valdani

Polymorphites? aff bronni

Dayiceras dayiceroides

Dayiceras renzi

Dayiceras polymorphoides

Dayiceras splendens

Dayiceras nanum

Dayiceras amaltheiforme

Gorgheiceras gorghense

Gemmellaroceras aenigmaticum

Gemmellaroceras circumcrispatum

Cymbites? sp nov 1

Cymbites globosus

Bettoniceras? perisphinctoides

Uptonia? juraphyllitoides
Becheiceras bechei

Liparoceras cheltiense

Liparoceras heptangulare
Beaniceras centaurus

Beaniceras rotondum

Beaniceras crassum

Beaniceras luridum

113



Zone à Ibex
Espèces NWE

Harpophylloceras eximus

Juraphylites libertus

Tragophylloceras loscombi

Calliphylloceras bicicolae

Calaiceras calais

Partschiceras striatocostatum

Phyllocderas hebertinum

Zetoceras zetes

Phricodoceras bettonii

Radstockiceras pseudosaemanni

Radstockiceras wiltshieri

Fuciniceras pseudodilectum

Fuciniceras nov sp 1

Fuciniceras giennense

Fuciniceras elichense

Fuciniceras carixiense

Fuciniceras angulosum

Fuciniceras volubile

Fuciniceras balatonense

Fuciniceras costicillatum

Galaticeras aegoceroides

Audaxlytoceras audax

Lytoceras fimbriatum

Lytoceras tortum

Gemmellaroceras? gemmellaroi sensu M

Reynesocoeloceras aegrum

Reynesocoeloceras indunense

Reynesocoeloceras subcrassum

Reynesocoeloceras obesum

Bettoniceras italicum

Prodactylioceras aurigerense

Prodactylioceras davoei

Prodactylioceras rectiradiatum

Cymbites globosus

Becheiceras bechei

Liparoceras lytaceroïdes

Liparoceras heptangulare

Aegoceras sparsicosta

Aegoceras maculatum

Aegoceras lataecostata

Aegoceras capricornus

Aegoceras artygyrus

Oistoceras angulatus

Oistoceras fingulinum
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Zone à Davoei
Espèces MED_SS

Harpophylloceras eximus

Juraphylites libertus

Tragophylloceras loscombi

Calliphylloceras bicicolae

Calaiceras calais

Partschiceras striatocostatum

Phyllocderas hebertinum

Zetoceras zetes

Phricodoceras bettonii

Radstockiceras pseudosaemanni

Radstockiceras wiltshieri

Fuciniceras pseudodilectum

Fuciniceras nov sp 1

Fuciniceras giennense

Fuciniceras elichense

Fuciniceras carixiense

Fuciniceras angulosum

Fuciniceras volubile

Fuciniceras balatonense

Fuciniceras costicillatum

Galaticeras aegoceroides

Audaxlytoceras audax

Lytoceras fimbriatum

Lytoceras tortum

Gemmellaroceras? gemmellaroi sensu M

Reynesocoeloceras aegrum

Reynesocoeloceras indunense

Reynesocoeloceras subcrassum

Reynesocoeloceras obesum

Bettoniceras italicum

Prodactylioceras aurigerense

Prodactylioceras davoei

Prodactylioceras rectiradiatum

Cymbites globosus

Becheiceras bechei

Liparoceras lytaceroïdes

Liparoceras heptangulare

Aegoceras sparsicosta

Aegoceras maculatum

Aegoceras lataecostata

Aegoceras capricornus

Aegoceras artygyrus

Oistoceras angulatus

Oistoceras fingulinum
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Zone à Davoei
Espèces MED_SS

Harpophylloceras eximus

Juraphylites libertus

Tragophylloceras loscombi

Calliphylloceras bicicolae

Calaiceras calais

Partschiceras striatocostatum

Phyllocderas hebertinum

Zetoceras zetes

Phricodoceras bettonii

Radstockiceras pseudosaemanni

Radstockiceras wiltshieri

Fuciniceras pseudodilectum

Fuciniceras nov sp 1

Fuciniceras giennense

Fuciniceras elichense

Fuciniceras carixiense

Fuciniceras angulosum

Fuciniceras volubile

Fuciniceras balatonense

Fuciniceras costicillatum

Galaticeras aegoceroides

Audaxlytoceras audax

Lytoceras fimbriatum

Lytoceras tortum

Gemmellaroceras? gemmellaroi sensu M

Reynesocoeloceras aegrum

Reynesocoeloceras indunense

Reynesocoeloceras subcrassum

Reynesocoeloceras obesum

Bettoniceras italicum

Prodactylioceras aurigerense

Prodactylioceras davoei

Prodactylioceras rectiradiatum

Cymbites globosus

Becheiceras bechei

Liparoceras lytaceroïdes

Liparoceras heptangulare

Aegoceras sparsicosta

Aegoceras maculatum

Aegoceras lataecostata

Aegoceras capricornus

Aegoceras artygyrus

Oistoceras angulatus

Oistoceras fingulinum
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Zone à Davoei
Espèces PONT

Harpophylloceras eximus

Juraphylites libertus

Tragophylloceras loscombi

Calliphylloceras bicicolae

Calaiceras calais

Partschiceras striatocostatum

Phyllocderas hebertinum

Zetoceras zetes

Phricodoceras bettonii

Radstockiceras pseudosaemanni

Radstockiceras wiltshieri

Fuciniceras pseudodilectum

Fuciniceras nov sp 1

Fuciniceras giennense

Fuciniceras elichense

Fuciniceras carixiense

Fuciniceras angulosum

Fuciniceras volubile

Fuciniceras balatonense

Fuciniceras costicillatum

Galaticeras aegoceroides

Audaxlytoceras audax

Lytoceras fimbriatum

Lytoceras tortum

Gemmellaroceras? gemmellaroi sensu M

Reynesocoeloceras aegrum

Reynesocoeloceras indunense

Reynesocoeloceras subcrassum

Reynesocoeloceras obesum

Bettoniceras italicum

Prodactylioceras aurigerense

Prodactylioceras davoei

Prodactylioceras rectiradiatum

Cymbites globosus

Becheiceras bechei

Liparoceras lytaceroïdes

Liparoceras heptangulare

Aegoceras sparsicosta

Aegoceras maculatum

Aegoceras lataecostata

Aegoceras capricornus

Aegoceras artygyrus

Oistoceras angulatus

Oistoceras fingulinum
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Zone à Davoei
Espèces MED_SL

Harpophylloceras eximus

Juraphylites libertus

Tragophylloceras loscombi

Calliphylloceras bicicolae

Calaiceras calais

Partschiceras striatocostatum

Phyllocderas hebertinum

Zetoceras zetes

Phricodoceras bettonii

Radstockiceras pseudosaemanni

Radstockiceras wiltshieri

Fuciniceras pseudodilectum

Fuciniceras nov sp 1

Fuciniceras giennense

Fuciniceras elichense

Fuciniceras carixiense

Fuciniceras angulosum

Fuciniceras volubile

Fuciniceras balatonense

Fuciniceras costicillatum

Galaticeras aegoceroides

Audaxlytoceras audax

Lytoceras fimbriatum

Lytoceras tortum

Gemmellaroceras? gemmellaroi sensu M

Reynesocoeloceras aegrum

Reynesocoeloceras indunense

Reynesocoeloceras subcrassum

Reynesocoeloceras obesum

Bettoniceras italicum

Prodactylioceras aurigerense

Prodactylioceras davoei

Prodactylioceras rectiradiatum

Cymbites globosus

Becheiceras bechei

Liparoceras lytaceroïdes

Liparoceras heptangulare

Aegoceras sparsicosta

Aegoceras maculatum

Aegoceras lataecostata

Aegoceras capricornus

Aegoceras artygyrus

Oistoceras angulatus

Oistoceras fingulinum
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ANNEXE 6.2 
 

Phylogénies utilisées pour le calcul de la 
distribution phylogénétique des espèces 

exclusives d’une province 
 
Pour chaque arbre phylogénétique :  
En rouge : les espèces exclusives de la province.  
 
Les provinces sont désignées par les abréviations utilisées 
dans l’étude : 
NWE : Nord-ouest européennes 
MED_SS : Méditerranéennes 
AUSTRO : Austroalpines 
PONT : Pontiques 
MED_SL : Méditerranéennes, Austroalpines et Pontiques 
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Zone à Carixien
Espèces exclusives NWE

Harpophylloceras eximus
Juraphyllites nardii
Juraphylites libertus
Juraphyllites sp A
Tragophylloceras carinatum
Tragophylloceras undulatum
Tragophylloceras ibex
Tragophylloceras numismale
Tragophylloceras loscombi
Calliphylloceras bicicolae
Calaiceras calais
Partschiceras striatocostatum
Phyllocderas hebertinum
Zetoceras zetes
Zetoceras iudicariense sensu GM
Sphaenoacanthites costotuberculatum
Sinuiceras sp nov
Sinuiceras planulatum
Tunisiceras insolitus
Pelingoceras pseudocarinatum
Phricodoceras bettonii
Phricodoceras taylori
Phricodoceras taylori sensu H
Radstockiceras buvigneri
Radstockiceras complanosum
Radstockiceras pseudosaemanni
Radstockiceras wiltshieri
Fuciniceras ionocum
Fuciniceras hungaricum
Fuciniceras pseudodilectum
Fuciniceras perplicatum sensu GM
Fuciniceras nov sp 1
Fuciniceras lycius
Fuciniceras giennense
Fuciniceras elichense
Fuciniceras mellahense
Fuciniceras carixiense
Fuciniceras dilectum
Fuciniceras angulosum
Fuciniceras n sp A
Fuciniceras formosum sensu RG
Fuciniceras volubile
Fuciniceras balatonense
Fieldingiceras sp
Fuciniceras costicillatum
Aegolytoceras varicosum
Holcolytoceras nodostricum
Holcolytoceras quadrijugum
Galaticeras? rosenbergi
Castanayiceras canavarii
Galaticeras aegoceroides
Galaticeras harpoceroides
Galaticeras marianii
Audaxlytoceras audax
Zaghouanites arcanum
Lytoceras platypleura
Lytoceras altum
Lytoceras fuggeri
Lytoceras galatiforme
Lytoceras kizilcius
Lytoceras fimbriatoides
Lytoceras fimbriatum
Lytoceras tortum
Polymorphites? pseudodubari
Gemmellaroceras? gemmellaroi sensu M
Gemmellaroceras? cortesi sensu B
Gemmellaroceras? gemmellaroi
Cymbites? laevigatus sensu RG
Diaphorites vetulonius
Leptonoceras sp
Jamesonites? spoliatus
Metadoceras? pygmaeus
Spinidaceras spirale
Jamesonites reticulatus
Metaderoceras clavatus
Metaderoceras apertum
Metaderoceras pseudomuticus
Metaderoceras muticum sensu MB
Metaderoceras muticum
Baltzerites baltzeri
Metaderoceras gemmellaroi
Metaderoceras beirense
Metaderoceras venarense
Dubariceras? sp
Dubarixeras dubari
Dubariceras inaequicosta
Reynesocoeloceras praeincertum
Reynesocoeloceras incertum
Reynesocoeloceras aegrum
Reynesocoeloceras indunense
Reynesocoeloceras subcrassum
Reynesocoeloceras obesum
Bettoniceras italicum
Prodactylioceras aurigerense
Prodactylioceras davoei
Prodactylioceras rectiradiatum
Apoderoceras aculeatum
Hyperderoceras retusum
Coeloceras pettos sensus G
Coeloceras pettos
Miltoceras? sp
Pseudoskirroceras mastodon
Zamaiceras carinatum
Zamaiceras mangoldi
Miltoceras furlense
Miltoceras seguenzae
Miltoceras sellae
Miltoceras taguendoufi
Paratropidoceras numidianum
Catriceras galaczi
Catriceras cf campiliense
Catriceras catriense
Tropidoceras sulcatus
Tropidoceras stahliforme
Tropidoceras erythraeum
Tropidoceras obtusum
Tropidoceras orientale
Tropidoceras stahli
Tropidoceras demonense
Tropidoceras semileavis
Tropidoceras densicosta
Tropidoceras flandrini
Tropidoceras calliptocum
Tropidoceras mediterraneum
Eremiticeras evolutus
Tropidoceras zitteli sensu AM
Tropidoceras zitteli
Tropidoceras masseanum
Acanthopleuroceras actaeon
Acanthopleuroceras alisiense
Acanthopleuroceras sp1
Acanthopleuroceras arietiforme
Acanthopleuroceras? sp nov 2
Acanthopleuroceras carinatum
Acanthopleuroceras maugenesti
Acanthopleuroceras valdani
Peripleuroceras rotundicosta
Polymorphites rutilans
Parinodiceras parinodus
Polymorphites polymorphus
Platypleuroceras aureum
Platypleuroceras muellensis
Platypleuroceras acanthobronni
Platypleuroceras nodosum
Platypleuroceras brevispina
Platypleuroceras aff oblongrum
Platypleuroceras amplinatrix
Polymorphites? aff bronni
Polymorphites? bronni
Uptonia confusa
Uptonia jamesoni
Uptonia lata
Uptonia? sp nov
Dayiceras dayiceroides
Dayiceras renzi
Dayiceras polymorphoides
Dayiceras splendens
Dayiceras nanum
Dayiceras amaltheiforme
Gorgheiceras gorghense
Paramorphites acutiventis
Caleites calensis
Polymorphites? flexicostatus
Polymorphites? apenninicus
Furtiles involutus
Gemmellaroceras aenigmaticum
Gemmellaroceras circumcrispatum
Gemmellaroceras granuliferum
Epideroceras? trigonale
Epideroceras? plumarius
Epideroceras? nodofissum
Epideroceras? cantianense
Capreoliceras asagensis
Platypleuroceras caprarium
Pseudophricodoceras dayiforme
Pseudophricodoceras caprariforme
Coeloderoceras rugosa
Coeloderoceras micromphala
Coeloderoceras ponticum
Coeloderoceras biruga
Eoderoceras? lina
Bifericeras donovani
Cymbites? sp nov 1
Cymbites globosus
Bettoniceras? perisphinctoides
Uptonia? juraphyllitoides
Tetraspidoceras quadrarmatum
Tetraspidoceras evolutum
Vicininodiceras simplicicosta
Vicininodiceras gollingense
Becheiceras bechei
Liparoceras cheltiense
Liparoceras lytaceroïdes
Liparoceras heptangulare
Beaniceras centaurus
Beaniceras rotondum
Beaniceras crassum
Beaniceras luridum
Aegoceras sparsicosta
Aegoceras maculatum
Aegoceras lataecostata
Aegoceras capricornus
Aegoceras artygyrus
Oistoceras angulatus
Oistoceras fingulinum
Paramicroderoceras aff birchiades
Paramicroderoceras birchoides
Paramicroderoceras fila
Paramicroderoceras tardecrenscens
Paradoceras picenum
Villania callomoni
Villania densilobata
Foetterliceras salmojraghii
Foetterliceras morogense
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Zone à Carixien
Espèces exclusives MED_SS

Harpophylloceras eximus
Juraphyllites nardii
Juraphylites libertus
Juraphyllites sp A
Tragophylloceras carinatum
Tragophylloceras undulatum
Tragophylloceras ibex
Tragophylloceras numismale
Tragophylloceras loscombi
Calliphylloceras bicicolae
Calaiceras calais
Partschiceras striatocostatum
Phyllocderas hebertinum
Zetoceras zetes
Zetoceras iudicariense sensu GM
Sphaenoacanthites costotuberculatum
Sinuiceras sp nov
Sinuiceras planulatum
Tunisiceras insolitus
Pelingoceras pseudocarinatum
Phricodoceras bettonii
Phricodoceras taylori
Phricodoceras taylori sensu H
Radstockiceras buvigneri
Radstockiceras complanosum
Radstockiceras pseudosaemanni
Radstockiceras wiltshieri
Fuciniceras ionocum
Fuciniceras hungaricum
Fuciniceras pseudodilectum
Fuciniceras perplicatum sensu GM
Fuciniceras nov sp 1
Fuciniceras lycius
Fuciniceras giennense
Fuciniceras elichense
Fuciniceras mellahense
Fuciniceras carixiense
Fuciniceras dilectum
Fuciniceras angulosum
Fuciniceras n sp A
Fuciniceras formosum sensu RG
Fuciniceras volubile
Fuciniceras balatonense
Fieldingiceras sp
Fuciniceras costicillatum
Aegolytoceras varicosum
Holcolytoceras nodostricum
Holcolytoceras quadrijugum
Galaticeras? rosenbergi
Castanayiceras canavarii
Galaticeras aegoceroides
Galaticeras harpoceroides
Galaticeras marianii
Audaxlytoceras audax
Zaghouanites arcanum
Lytoceras platypleura
Lytoceras altum
Lytoceras fuggeri
Lytoceras galatiforme
Lytoceras kizilcius
Lytoceras fimbriatoides
Lytoceras fimbriatum
Lytoceras tortum
Polymorphites? pseudodubari
Gemmellaroceras? gemmellaroi sensu M
Gemmellaroceras? cortesi sensu B
Gemmellaroceras? gemmellaroi
Cymbites? laevigatus sensu RG
Diaphorites vetulonius
Leptonoceras sp
Jamesonites? spoliatus
Metadoceras? pygmaeus
Spinidaceras spirale
Jamesonites reticulatus
Metaderoceras clavatus
Metaderoceras apertum
Metaderoceras pseudomuticus
Metaderoceras muticum sensu MB
Metaderoceras muticum
Baltzerites baltzeri
Metaderoceras gemmellaroi
Metaderoceras beirense
Metaderoceras venarense
Dubariceras? sp
Dubarixeras dubari
Dubariceras inaequicosta
Reynesocoeloceras praeincertum
Reynesocoeloceras incertum
Reynesocoeloceras aegrum
Reynesocoeloceras indunense
Reynesocoeloceras subcrassum
Reynesocoeloceras obesum
Bettoniceras italicum
Prodactylioceras aurigerense
Prodactylioceras davoei
Prodactylioceras rectiradiatum
Apoderoceras aculeatum
Hyperderoceras retusum
Coeloceras pettos sensus G
Coeloceras pettos
Miltoceras? sp
Pseudoskirroceras mastodon
Zamaiceras carinatum
Zamaiceras mangoldi
Miltoceras furlense
Miltoceras seguenzae
Miltoceras sellae
Miltoceras taguendoufi
Paratropidoceras numidianum
Catriceras galaczi
Catriceras cf campiliense
Catriceras catriense
Tropidoceras sulcatus
Tropidoceras stahliforme
Tropidoceras erythraeum
Tropidoceras obtusum
Tropidoceras orientale
Tropidoceras stahli
Tropidoceras demonense
Tropidoceras semileavis
Tropidoceras densicosta
Tropidoceras flandrini
Tropidoceras calliptocum
Tropidoceras mediterraneum
Eremiticeras evolutus
Tropidoceras zitteli sensu AM
Tropidoceras zitteli
Tropidoceras masseanum
Acanthopleuroceras actaeon
Acanthopleuroceras alisiense
Acanthopleuroceras sp1
Acanthopleuroceras arietiforme
Acanthopleuroceras? sp nov 2
Acanthopleuroceras carinatum
Acanthopleuroceras maugenesti
Acanthopleuroceras valdani
Peripleuroceras rotundicosta
Polymorphites rutilans
Parinodiceras parinodus
Polymorphites polymorphus
Platypleuroceras aureum
Platypleuroceras muellensis
Platypleuroceras acanthobronni
Platypleuroceras nodosum
Platypleuroceras brevispina
Platypleuroceras aff oblongrum
Platypleuroceras amplinatrix
Polymorphites? aff bronni
Polymorphites? bronni
Uptonia confusa
Uptonia jamesoni
Uptonia lata
Uptonia? sp nov
Dayiceras dayiceroides
Dayiceras renzi
Dayiceras polymorphoides
Dayiceras splendens
Dayiceras nanum
Dayiceras amaltheiforme
Gorgheiceras gorghense
Paramorphites acutiventis
Caleites calensis
Polymorphites? flexicostatus
Polymorphites? apenninicus
Furtiles involutus
Gemmellaroceras aenigmaticum
Gemmellaroceras circumcrispatum
Gemmellaroceras granuliferum
Epideroceras? trigonale
Epideroceras? plumarius
Epideroceras? nodofissum
Epideroceras? cantianense
Capreoliceras asagensis
Platypleuroceras caprarium
Pseudophricodoceras dayiforme
Pseudophricodoceras caprariforme
Coeloderoceras rugosa
Coeloderoceras micromphala
Coeloderoceras ponticum
Coeloderoceras biruga
Eoderoceras? lina
Bifericeras donovani
Cymbites? sp nov 1
Cymbites globosus
Bettoniceras? perisphinctoides
Uptonia? juraphyllitoides
Tetraspidoceras quadrarmatum
Tetraspidoceras evolutum
Vicininodiceras simplicicosta
Vicininodiceras gollingense
Becheiceras bechei
Liparoceras cheltiense
Liparoceras lytaceroïdes
Liparoceras heptangulare
Beaniceras centaurus
Beaniceras rotondum
Beaniceras crassum
Beaniceras luridum
Aegoceras sparsicosta
Aegoceras maculatum
Aegoceras lataecostata
Aegoceras capricornus
Aegoceras artygyrus
Oistoceras angulatus
Oistoceras fingulinum
Paramicroderoceras aff birchiades
Paramicroderoceras birchoides
Paramicroderoceras fila
Paramicroderoceras tardecrenscens
Paradoceras picenum
Villania callomoni
Villania densilobata
Foetterliceras salmojraghii
Foetterliceras morogense
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Zone à Carixien
Espèces exclusives AUSTRO

Harpophylloceras eximus
Juraphyllites nardii
Juraphylites libertus
Juraphyllites sp A
Tragophylloceras carinatum
Tragophylloceras undulatum
Tragophylloceras ibex
Tragophylloceras numismale
Tragophylloceras loscombi
Calliphylloceras bicicolae
Calaiceras calais
Partschiceras striatocostatum
Phyllocderas hebertinum
Zetoceras zetes
Zetoceras iudicariense sensu GM
Sphaenoacanthites costotuberculatum
Sinuiceras sp nov
Sinuiceras planulatum
Tunisiceras insolitus
Pelingoceras pseudocarinatum
Phricodoceras bettonii
Phricodoceras taylori
Phricodoceras taylori sensu H
Radstockiceras buvigneri
Radstockiceras complanosum
Radstockiceras pseudosaemanni
Radstockiceras wiltshieri
Fuciniceras ionocum
Fuciniceras hungaricum
Fuciniceras pseudodilectum
Fuciniceras perplicatum sensu GM
Fuciniceras nov sp 1
Fuciniceras lycius
Fuciniceras giennense
Fuciniceras elichense
Fuciniceras mellahense
Fuciniceras carixiense
Fuciniceras dilectum
Fuciniceras angulosum
Fuciniceras n sp A
Fuciniceras formosum sensu RG
Fuciniceras volubile
Fuciniceras balatonense
Fieldingiceras sp
Fuciniceras costicillatum
Aegolytoceras varicosum
Holcolytoceras nodostricum
Holcolytoceras quadrijugum
Galaticeras? rosenbergi
Castanayiceras canavarii
Galaticeras aegoceroides
Galaticeras harpoceroides
Galaticeras marianii
Audaxlytoceras audax
Zaghouanites arcanum
Lytoceras platypleura
Lytoceras altum
Lytoceras fuggeri
Lytoceras galatiforme
Lytoceras kizilcius
Lytoceras fimbriatoides
Lytoceras fimbriatum
Lytoceras tortum
Polymorphites? pseudodubari
Gemmellaroceras? gemmellaroi sensu M
Gemmellaroceras? cortesi sensu B
Gemmellaroceras? gemmellaroi
Cymbites? laevigatus sensu RG
Diaphorites vetulonius
Leptonoceras sp
Jamesonites? spoliatus
Metadoceras? pygmaeus
Spinidaceras spirale
Jamesonites reticulatus
Metaderoceras clavatus
Metaderoceras apertum
Metaderoceras pseudomuticus
Metaderoceras muticum sensu MB
Metaderoceras muticum
Baltzerites baltzeri
Metaderoceras gemmellaroi
Metaderoceras beirense
Metaderoceras venarense
Dubariceras? sp
Dubarixeras dubari
Dubariceras inaequicosta
Reynesocoeloceras praeincertum
Reynesocoeloceras incertum
Reynesocoeloceras aegrum
Reynesocoeloceras indunense
Reynesocoeloceras subcrassum
Reynesocoeloceras obesum
Bettoniceras italicum
Prodactylioceras aurigerense
Prodactylioceras davoei
Prodactylioceras rectiradiatum
Apoderoceras aculeatum
Hyperderoceras retusum
Coeloceras pettos sensus G
Coeloceras pettos
Miltoceras? sp
Pseudoskirroceras mastodon
Zamaiceras carinatum
Zamaiceras mangoldi
Miltoceras furlense
Miltoceras seguenzae
Miltoceras sellae
Miltoceras taguendoufi
Paratropidoceras numidianum
Catriceras galaczi
Catriceras cf campiliense
Catriceras catriense
Tropidoceras sulcatus
Tropidoceras stahliforme
Tropidoceras erythraeum
Tropidoceras obtusum
Tropidoceras orientale
Tropidoceras stahli
Tropidoceras demonense
Tropidoceras semileavis
Tropidoceras densicosta
Tropidoceras flandrini
Tropidoceras calliptocum
Tropidoceras mediterraneum
Eremiticeras evolutus
Tropidoceras zitteli sensu AM
Tropidoceras zitteli
Tropidoceras masseanum
Acanthopleuroceras actaeon
Acanthopleuroceras alisiense
Acanthopleuroceras sp1
Acanthopleuroceras arietiforme
Acanthopleuroceras? sp nov 2
Acanthopleuroceras carinatum
Acanthopleuroceras maugenesti
Acanthopleuroceras valdani
Peripleuroceras rotundicosta
Polymorphites rutilans
Parinodiceras parinodus
Polymorphites polymorphus
Platypleuroceras aureum
Platypleuroceras muellensis
Platypleuroceras acanthobronni
Platypleuroceras nodosum
Platypleuroceras brevispina
Platypleuroceras aff oblongrum
Platypleuroceras amplinatrix
Polymorphites? aff bronni
Polymorphites? bronni
Uptonia confusa
Uptonia jamesoni
Uptonia lata
Uptonia? sp nov
Dayiceras dayiceroides
Dayiceras renzi
Dayiceras polymorphoides
Dayiceras splendens
Dayiceras nanum
Dayiceras amaltheiforme
Gorgheiceras gorghense
Paramorphites acutiventis
Caleites calensis
Polymorphites? flexicostatus
Polymorphites? apenninicus
Furtiles involutus
Gemmellaroceras aenigmaticum
Gemmellaroceras circumcrispatum
Gemmellaroceras granuliferum
Epideroceras? trigonale
Epideroceras? plumarius
Epideroceras? nodofissum
Epideroceras? cantianense
Capreoliceras asagensis
Platypleuroceras caprarium
Pseudophricodoceras dayiforme
Pseudophricodoceras caprariforme
Coeloderoceras rugosa
Coeloderoceras micromphala
Coeloderoceras ponticum
Coeloderoceras biruga
Eoderoceras? lina
Bifericeras donovani
Cymbites? sp nov 1
Cymbites globosus
Bettoniceras? perisphinctoides
Uptonia? juraphyllitoides
Tetraspidoceras quadrarmatum
Tetraspidoceras evolutum
Vicininodiceras simplicicosta
Vicininodiceras gollingense
Becheiceras bechei
Liparoceras cheltiense
Liparoceras lytaceroïdes
Liparoceras heptangulare
Beaniceras centaurus
Beaniceras rotondum
Beaniceras crassum
Beaniceras luridum
Aegoceras sparsicosta
Aegoceras maculatum
Aegoceras lataecostata
Aegoceras capricornus
Aegoceras artygyrus
Oistoceras angulatus
Oistoceras fingulinum
Paramicroderoceras aff birchiades
Paramicroderoceras birchoides
Paramicroderoceras fila
Paramicroderoceras tardecrenscens
Paradoceras picenum
Villania callomoni
Villania densilobata
Foetterliceras salmojraghii
Foetterliceras morogense
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Zone à Carixien
Espèces exclusives PONT

Harpophylloceras eximus
Juraphyllites nardii
Juraphylites libertus
Juraphyllites sp A
Tragophylloceras carinatum
Tragophylloceras undulatum
Tragophylloceras ibex
Tragophylloceras numismale
Tragophylloceras loscombi
Calliphylloceras bicicolae
Calaiceras calais
Partschiceras striatocostatum
Phyllocderas hebertinum
Zetoceras zetes
Zetoceras iudicariense sensu GM
Sphaenoacanthites costotuberculatum
Sinuiceras sp nov
Sinuiceras planulatum
Tunisiceras insolitus
Pelingoceras pseudocarinatum
Phricodoceras bettonii
Phricodoceras taylori
Phricodoceras taylori sensu H
Radstockiceras buvigneri
Radstockiceras complanosum
Radstockiceras pseudosaemanni
Radstockiceras wiltshieri
Fuciniceras ionocum
Fuciniceras hungaricum
Fuciniceras pseudodilectum
Fuciniceras perplicatum sensu GM
Fuciniceras nov sp 1
Fuciniceras lycius
Fuciniceras giennense
Fuciniceras elichense
Fuciniceras mellahense
Fuciniceras carixiense
Fuciniceras dilectum
Fuciniceras angulosum
Fuciniceras n sp A
Fuciniceras formosum sensu RG
Fuciniceras volubile
Fuciniceras balatonense
Fieldingiceras sp
Fuciniceras costicillatum
Aegolytoceras varicosum
Holcolytoceras nodostricum
Holcolytoceras quadrijugum
Galaticeras? rosenbergi
Castanayiceras canavarii
Galaticeras aegoceroides
Galaticeras harpoceroides
Galaticeras marianii
Audaxlytoceras audax
Zaghouanites arcanum
Lytoceras platypleura
Lytoceras altum
Lytoceras fuggeri
Lytoceras galatiforme
Lytoceras kizilcius
Lytoceras fimbriatoides
Lytoceras fimbriatum
Lytoceras tortum
Polymorphites? pseudodubari
Gemmellaroceras? gemmellaroi sensu M
Gemmellaroceras? cortesi sensu B
Gemmellaroceras? gemmellaroi
Cymbites? laevigatus sensu RG
Diaphorites vetulonius
Leptonoceras sp
Jamesonites? spoliatus
Metadoceras? pygmaeus
Spinidaceras spirale
Jamesonites reticulatus
Metaderoceras clavatus
Metaderoceras apertum
Metaderoceras pseudomuticus
Metaderoceras muticum sensu MB
Metaderoceras muticum
Baltzerites baltzeri
Metaderoceras gemmellaroi
Metaderoceras beirense
Metaderoceras venarense
Dubariceras? sp
Dubarixeras dubari
Dubariceras inaequicosta
Reynesocoeloceras praeincertum
Reynesocoeloceras incertum
Reynesocoeloceras aegrum
Reynesocoeloceras indunense
Reynesocoeloceras subcrassum
Reynesocoeloceras obesum
Bettoniceras italicum
Prodactylioceras aurigerense
Prodactylioceras davoei
Prodactylioceras rectiradiatum
Apoderoceras aculeatum
Hyperderoceras retusum
Coeloceras pettos sensus G
Coeloceras pettos
Miltoceras? sp
Pseudoskirroceras mastodon
Zamaiceras carinatum
Zamaiceras mangoldi
Miltoceras furlense
Miltoceras seguenzae
Miltoceras sellae
Miltoceras taguendoufi
Paratropidoceras numidianum
Catriceras galaczi
Catriceras cf campiliense
Catriceras catriense
Tropidoceras sulcatus
Tropidoceras stahliforme
Tropidoceras erythraeum
Tropidoceras obtusum
Tropidoceras orientale
Tropidoceras stahli
Tropidoceras demonense
Tropidoceras semileavis
Tropidoceras densicosta
Tropidoceras flandrini
Tropidoceras calliptocum
Tropidoceras mediterraneum
Eremiticeras evolutus
Tropidoceras zitteli sensu AM
Tropidoceras zitteli
Tropidoceras masseanum
Acanthopleuroceras actaeon
Acanthopleuroceras alisiense
Acanthopleuroceras sp1
Acanthopleuroceras arietiforme
Acanthopleuroceras? sp nov 2
Acanthopleuroceras carinatum
Acanthopleuroceras maugenesti
Acanthopleuroceras valdani
Peripleuroceras rotundicosta
Polymorphites rutilans
Parinodiceras parinodus
Polymorphites polymorphus
Platypleuroceras aureum
Platypleuroceras muellensis
Platypleuroceras acanthobronni
Platypleuroceras nodosum
Platypleuroceras brevispina
Platypleuroceras aff oblongrum
Platypleuroceras amplinatrix
Polymorphites? aff bronni
Polymorphites? bronni
Uptonia confusa
Uptonia jamesoni
Uptonia lata
Uptonia? sp nov
Dayiceras dayiceroides
Dayiceras renzi
Dayiceras polymorphoides
Dayiceras splendens
Dayiceras nanum
Dayiceras amaltheiforme
Gorgheiceras gorghense
Paramorphites acutiventis
Caleites calensis
Polymorphites? flexicostatus
Polymorphites? apenninicus
Furtiles involutus
Gemmellaroceras aenigmaticum
Gemmellaroceras circumcrispatum
Gemmellaroceras granuliferum
Epideroceras? trigonale
Epideroceras? plumarius
Epideroceras? nodofissum
Epideroceras? cantianense
Capreoliceras asagensis
Platypleuroceras caprarium
Pseudophricodoceras dayiforme
Pseudophricodoceras caprariforme
Coeloderoceras rugosa
Coeloderoceras micromphala
Coeloderoceras ponticum
Coeloderoceras biruga
Eoderoceras? lina
Bifericeras donovani
Cymbites? sp nov 1
Cymbites globosus
Bettoniceras? perisphinctoides
Uptonia? juraphyllitoides
Tetraspidoceras quadrarmatum
Tetraspidoceras evolutum
Vicininodiceras simplicicosta
Vicininodiceras gollingense
Becheiceras bechei
Liparoceras cheltiense
Liparoceras lytaceroïdes
Liparoceras heptangulare
Beaniceras centaurus
Beaniceras rotondum
Beaniceras crassum
Beaniceras luridum
Aegoceras sparsicosta
Aegoceras maculatum
Aegoceras lataecostata
Aegoceras capricornus
Aegoceras artygyrus
Oistoceras angulatus
Oistoceras fingulinum
Paramicroderoceras aff birchiades
Paramicroderoceras birchoides
Paramicroderoceras fila
Paramicroderoceras tardecrenscens
Paradoceras picenum
Villania callomoni
Villania densilobata
Foetterliceras salmojraghii
Foetterliceras morogense

123



Zone à Carixien
Espèces exclusives MED_SL

Harpophylloceras eximus
Juraphyllites nardii
Juraphylites libertus
Juraphyllites sp A
Tragophylloceras carinatum
Tragophylloceras undulatum
Tragophylloceras ibex
Tragophylloceras numismale
Tragophylloceras loscombi
Calliphylloceras bicicolae
Calaiceras calais
Partschiceras striatocostatum
Phyllocderas hebertinum
Zetoceras zetes
Zetoceras iudicariense sensu GM
Sphaenoacanthites costotuberculatum
Sinuiceras sp nov
Sinuiceras planulatum
Tunisiceras insolitus
Pelingoceras pseudocarinatum
Phricodoceras bettonii
Phricodoceras taylori
Phricodoceras taylori sensu H
Radstockiceras buvigneri
Radstockiceras complanosum
Radstockiceras pseudosaemanni
Radstockiceras wiltshieri
Fuciniceras ionocum
Fuciniceras hungaricum
Fuciniceras pseudodilectum
Fuciniceras perplicatum sensu GM
Fuciniceras nov sp 1
Fuciniceras lycius
Fuciniceras giennense
Fuciniceras elichense
Fuciniceras mellahense
Fuciniceras carixiense
Fuciniceras dilectum
Fuciniceras angulosum
Fuciniceras n sp A
Fuciniceras formosum sensu RG
Fuciniceras volubile
Fuciniceras balatonense
Fieldingiceras sp
Fuciniceras costicillatum
Aegolytoceras varicosum
Holcolytoceras nodostricum
Holcolytoceras quadrijugum
Galaticeras? rosenbergi
Castanayiceras canavarii
Galaticeras aegoceroides
Galaticeras harpoceroides
Galaticeras marianii
Audaxlytoceras audax
Zaghouanites arcanum
Lytoceras platypleura
Lytoceras altum
Lytoceras fuggeri
Lytoceras galatiforme
Lytoceras kizilcius
Lytoceras fimbriatoides
Lytoceras fimbriatum
Lytoceras tortum
Polymorphites? pseudodubari
Gemmellaroceras? gemmellaroi sensu M
Gemmellaroceras? cortesi sensu B
Gemmellaroceras? gemmellaroi
Cymbites? laevigatus sensu RG
Diaphorites vetulonius
Leptonoceras sp
Jamesonites? spoliatus
Metadoceras? pygmaeus
Spinidaceras spirale
Jamesonites reticulatus
Metaderoceras clavatus
Metaderoceras apertum
Metaderoceras pseudomuticus
Metaderoceras muticum sensu MB
Metaderoceras muticum
Baltzerites baltzeri
Metaderoceras gemmellaroi
Metaderoceras beirense
Metaderoceras venarense
Dubariceras? sp
Dubarixeras dubari
Dubariceras inaequicosta
Reynesocoeloceras praeincertum
Reynesocoeloceras incertum
Reynesocoeloceras aegrum
Reynesocoeloceras indunense
Reynesocoeloceras subcrassum
Reynesocoeloceras obesum
Bettoniceras italicum
Prodactylioceras aurigerense
Prodactylioceras davoei
Prodactylioceras rectiradiatum
Apoderoceras aculeatum
Hyperderoceras retusum
Coeloceras pettos sensus G
Coeloceras pettos
Miltoceras? sp
Pseudoskirroceras mastodon
Zamaiceras carinatum
Zamaiceras mangoldi
Miltoceras furlense
Miltoceras seguenzae
Miltoceras sellae
Miltoceras taguendoufi
Paratropidoceras numidianum
Catriceras galaczi
Catriceras cf campiliense
Catriceras catriense
Tropidoceras sulcatus
Tropidoceras stahliforme
Tropidoceras erythraeum
Tropidoceras obtusum
Tropidoceras orientale
Tropidoceras stahli
Tropidoceras demonense
Tropidoceras semileavis
Tropidoceras densicosta
Tropidoceras flandrini
Tropidoceras calliptocum
Tropidoceras mediterraneum
Eremiticeras evolutus
Tropidoceras zitteli sensu AM
Tropidoceras zitteli
Tropidoceras masseanum
Acanthopleuroceras actaeon
Acanthopleuroceras alisiense
Acanthopleuroceras sp1
Acanthopleuroceras arietiforme
Acanthopleuroceras? sp nov 2
Acanthopleuroceras carinatum
Acanthopleuroceras maugenesti
Acanthopleuroceras valdani
Peripleuroceras rotundicosta
Polymorphites rutilans
Parinodiceras parinodus
Polymorphites polymorphus
Platypleuroceras aureum
Platypleuroceras muellensis
Platypleuroceras acanthobronni
Platypleuroceras nodosum
Platypleuroceras brevispina
Platypleuroceras aff oblongrum
Platypleuroceras amplinatrix
Polymorphites? aff bronni
Polymorphites? bronni
Uptonia confusa
Uptonia jamesoni
Uptonia lata
Uptonia? sp nov
Dayiceras dayiceroides
Dayiceras renzi
Dayiceras polymorphoides
Dayiceras splendens
Dayiceras nanum
Dayiceras amaltheiforme
Gorgheiceras gorghense
Paramorphites acutiventis
Caleites calensis
Polymorphites? flexicostatus
Polymorphites? apenninicus
Furtiles involutus
Gemmellaroceras aenigmaticum
Gemmellaroceras circumcrispatum
Gemmellaroceras granuliferum
Epideroceras? trigonale
Epideroceras? plumarius
Epideroceras? nodofissum
Epideroceras? cantianense
Capreoliceras asagensis
Platypleuroceras caprarium
Pseudophricodoceras dayiforme
Pseudophricodoceras caprariforme
Coeloderoceras rugosa
Coeloderoceras micromphala
Coeloderoceras ponticum
Coeloderoceras biruga
Eoderoceras? lina
Bifericeras donovani
Cymbites? sp nov 1
Cymbites globosus
Bettoniceras? perisphinctoides
Uptonia? juraphyllitoides
Tetraspidoceras quadrarmatum
Tetraspidoceras evolutum
Vicininodiceras simplicicosta
Vicininodiceras gollingense
Becheiceras bechei
Liparoceras cheltiense
Liparoceras lytaceroïdes
Liparoceras heptangulare
Beaniceras centaurus
Beaniceras rotondum
Beaniceras crassum
Beaniceras luridum
Aegoceras sparsicosta
Aegoceras maculatum
Aegoceras lataecostata
Aegoceras capricornus
Aegoceras artygyrus
Oistoceras angulatus
Oistoceras fingulinum
Paramicroderoceras aff birchiades
Paramicroderoceras birchoides
Paramicroderoceras fila
Paramicroderoceras tardecrenscens
Paradoceras picenum
Villania callomoni
Villania densilobata
Foetterliceras salmojraghii
Foetterliceras morogense
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Zone à Jamesoni
Espèces exclusives NWE

Juraphyllites nardii
Juraphylites libertus
Juraphyllites sp A
Tragophylloceras undulatum
Tragophylloceras numismale
Calliphylloceras bicicolae
Calaiceras calais
Partschiceras striatocostatum
Phyllocderas hebertinum
Zetoceras zetes
Zetoceras iudicariense sensu GM
Sphaenoacanthites costotuberculatum
Sinuiceras planulatum
Tunisiceras insolitus
Pelingoceras pseudocarinatum
Phricodoceras taylori
Phricodoceras taylori sensu H
Radstockiceras buvigneri
Radstockiceras complanosum
Radstockiceras wiltshieri
Fuciniceras ionocum
Fuciniceras hungaricum
Fuciniceras mellahense
Fuciniceras n sp A
Fuciniceras formosum sensu RG
Aegolytoceras varicosum
Holcolytoceras quadrijugum
Galaticeras? rosenbergi
Castanayiceras canavarii
Galaticeras aegoceroides
Galaticeras harpoceroides
Galaticeras marianii
Zaghouanites arcanum
Lytoceras platypleura
Lytoceras altum
Lytoceras fuggeri
Lytoceras galatiforme
Lytoceras kizilcius
Lytoceras fimbriatoides
Lytoceras fimbriatum
Lytoceras tortum
Gemmellaroceras? cortesi sensu B
Cymbites? laevigatus sensu RG
Leptonoceras sp
Jamesonites? spoliatus
Metadoceras? pygmaeus
Spinidaceras spirale
Jamesonites reticulatus
Metaderoceras clavatus
Metaderoceras apertum
Metaderoceras pseudomuticus
Metaderoceras muticum sensu MB
Metaderoceras muticum
Baltzerites baltzeri
Dubariceras? sp
Dubariceras inaequicosta
Apoderoceras aculeatum
Hyperderoceras retusum
Coeloceras pettos sensus G
Coeloceras pettos
Miltoceras? sp
Pseudoskirroceras mastodon
Zamaiceras carinatum
Zamaiceras mangoldi
Miltoceras furlense
Miltoceras seguenzae
Miltoceras sellae
Miltoceras taguendoufi
Paratropidoceras numidianum
Catriceras galaczi
Catriceras cf campiliense
Catriceras catriense
Tropidoceras erythraeum
Tropidoceras obtusum
Tropidoceras demonense
Tropidoceras semileavis
Tropidoceras densicosta
Tropidoceras flandrini
Tropidoceras calliptocum
Tropidoceras mediterraneum
Peripleuroceras rotundicosta
Polymorphites rutilans
Parinodiceras parinodus
Polymorphites polymorphus
Platypleuroceras aureum
Platypleuroceras muellensis
Platypleuroceras acanthobronni
Platypleuroceras nodosum
Platypleuroceras brevispina
Platypleuroceras aff oblongrum
Platypleuroceras amplinatrix
Polymorphites? aff bronni
Polymorphites? bronni
Uptonia confusa
Uptonia jamesoni
Uptonia lata
Uptonia? sp nov
Paramorphites acutiventis
Caleites calensis
Polymorphites? flexicostatus
Polymorphites? apenninicus
Furtiles involutus
Gemmellaroceras aenigmaticum
Gemmellaroceras circumcrispatum
Gemmellaroceras granuliferum
Epideroceras? trigonale
Epideroceras? plumarius
Epideroceras? nodofissum
Epideroceras? cantianense
Capreoliceras asagensis
Platypleuroceras caprarium
Pseudophricodoceras dayiforme
Pseudophricodoceras caprariforme
Coeloderoceras rugosa
Coeloderoceras micromphala
Coeloderoceras ponticum
Coeloderoceras biruga
Eoderoceras? lina
Bifericeras donovani
Tetraspidoceras quadrarmatum
Tetraspidoceras evolutum
Vicininodiceras simplicicosta
Vicininodiceras gollingense
Paramicroderoceras aff birchiades
Paramicroderoceras birchoides
Paramicroderoceras fila
Paramicroderoceras tardecrenscens
Paradoceras picenum
Villania callomoni
Villania densilobata
Foetterliceras salmojraghii
Foetterliceras morogense
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Zone à Jamesoni
Espèces exclusives MED_SS

Juraphyllites nardii
Juraphylites libertus
Juraphyllites sp A
Tragophylloceras undulatum
Tragophylloceras numismale
Calliphylloceras bicicolae
Calaiceras calais
Partschiceras striatocostatum
Phyllocderas hebertinum
Zetoceras zetes
Zetoceras iudicariense sensu GM
Sphaenoacanthites costotuberculatum
Sinuiceras planulatum
Tunisiceras insolitus
Pelingoceras pseudocarinatum
Phricodoceras taylori
Phricodoceras taylori sensu H
Radstockiceras buvigneri
Radstockiceras complanosum
Radstockiceras wiltshieri
Fuciniceras ionocum
Fuciniceras hungaricum
Fuciniceras mellahense
Fuciniceras n sp A
Fuciniceras formosum sensu RG
Aegolytoceras varicosum
Holcolytoceras quadrijugum
Galaticeras? rosenbergi
Castanayiceras canavarii
Galaticeras aegoceroides
Galaticeras harpoceroides
Galaticeras marianii
Zaghouanites arcanum
Lytoceras platypleura
Lytoceras altum
Lytoceras fuggeri
Lytoceras galatiforme
Lytoceras kizilcius
Lytoceras fimbriatoides
Lytoceras fimbriatum
Lytoceras tortum
Gemmellaroceras? cortesi sensu B
Cymbites? laevigatus sensu RG
Leptonoceras sp
Jamesonites? spoliatus
Metadoceras? pygmaeus
Spinidaceras spirale
Jamesonites reticulatus
Metaderoceras clavatus
Metaderoceras apertum
Metaderoceras pseudomuticus
Metaderoceras muticum sensu MB
Metaderoceras muticum
Baltzerites baltzeri
Dubariceras? sp
Dubariceras inaequicosta
Apoderoceras aculeatum
Hyperderoceras retusum
Coeloceras pettos sensus G
Coeloceras pettos
Miltoceras? sp
Pseudoskirroceras mastodon
Zamaiceras carinatum
Zamaiceras mangoldi
Miltoceras furlense
Miltoceras seguenzae
Miltoceras sellae
Miltoceras taguendoufi
Paratropidoceras numidianum
Catriceras galaczi
Catriceras cf campiliense
Catriceras catriense
Tropidoceras erythraeum
Tropidoceras obtusum
Tropidoceras demonense
Tropidoceras semileavis
Tropidoceras densicosta
Tropidoceras flandrini
Tropidoceras calliptocum
Tropidoceras mediterraneum
Peripleuroceras rotundicosta
Polymorphites rutilans
Parinodiceras parinodus
Polymorphites polymorphus
Platypleuroceras aureum
Platypleuroceras muellensis
Platypleuroceras acanthobronni
Platypleuroceras nodosum
Platypleuroceras brevispina
Platypleuroceras aff oblongrum
Platypleuroceras amplinatrix
Polymorphites? aff bronni
Polymorphites? bronni
Uptonia confusa
Uptonia jamesoni
Uptonia lata
Uptonia? sp nov
Paramorphites acutiventis
Caleites calensis
Polymorphites? flexicostatus
Polymorphites? apenninicus
Furtiles involutus
Gemmellaroceras aenigmaticum
Gemmellaroceras circumcrispatum
Gemmellaroceras granuliferum
Epideroceras? trigonale
Epideroceras? plumarius
Epideroceras? nodofissum
Epideroceras? cantianense
Capreoliceras asagensis
Platypleuroceras caprarium
Pseudophricodoceras dayiforme
Pseudophricodoceras caprariforme
Coeloderoceras rugosa
Coeloderoceras micromphala
Coeloderoceras ponticum
Coeloderoceras biruga
Eoderoceras? lina
Bifericeras donovani
Tetraspidoceras quadrarmatum
Tetraspidoceras evolutum
Vicininodiceras simplicicosta
Vicininodiceras gollingense
Paramicroderoceras aff birchiades
Paramicroderoceras birchoides
Paramicroderoceras fila
Paramicroderoceras tardecrenscens
Paradoceras picenum
Villania callomoni
Villania densilobata
Foetterliceras salmojraghii
Foetterliceras morogense

126



Zone à Jamesoni
Espèces exclusives AUSTRO

Juraphyllites nardii
Juraphylites libertus
Juraphyllites sp A
Tragophylloceras undulatum
Tragophylloceras numismale
Calliphylloceras bicicolae
Calaiceras calais
Partschiceras striatocostatum
Phyllocderas hebertinum
Zetoceras zetes
Zetoceras iudicariense sensu GM
Sphaenoacanthites costotuberculatum
Sinuiceras planulatum
Tunisiceras insolitus
Pelingoceras pseudocarinatum
Phricodoceras taylori
Phricodoceras taylori sensu H
Radstockiceras buvigneri
Radstockiceras complanosum
Radstockiceras wiltshieri
Fuciniceras ionocum
Fuciniceras hungaricum
Fuciniceras mellahense
Fuciniceras n sp A
Fuciniceras formosum sensu RG
Aegolytoceras varicosum
Holcolytoceras quadrijugum
Galaticeras? rosenbergi
Castanayiceras canavarii
Galaticeras aegoceroides
Galaticeras harpoceroides
Galaticeras marianii
Zaghouanites arcanum
Lytoceras platypleura
Lytoceras altum
Lytoceras fuggeri
Lytoceras galatiforme
Lytoceras kizilcius
Lytoceras fimbriatoides
Lytoceras fimbriatum
Lytoceras tortum
Gemmellaroceras? cortesi sensu B
Cymbites? laevigatus sensu RG
Leptonoceras sp
Jamesonites? spoliatus
Metadoceras? pygmaeus
Spinidaceras spirale
Jamesonites reticulatus
Metaderoceras clavatus
Metaderoceras apertum
Metaderoceras pseudomuticus
Metaderoceras muticum sensu MB
Metaderoceras muticum
Baltzerites baltzeri
Dubariceras? sp
Dubariceras inaequicosta
Apoderoceras aculeatum
Hyperderoceras retusum
Coeloceras pettos sensus G
Coeloceras pettos
Miltoceras? sp
Pseudoskirroceras mastodon
Zamaiceras carinatum
Zamaiceras mangoldi
Miltoceras furlense
Miltoceras seguenzae
Miltoceras sellae
Miltoceras taguendoufi
Paratropidoceras numidianum
Catriceras galaczi
Catriceras cf campiliense
Catriceras catriense
Tropidoceras erythraeum
Tropidoceras obtusum
Tropidoceras demonense
Tropidoceras semileavis
Tropidoceras densicosta
Tropidoceras flandrini
Tropidoceras calliptocum
Tropidoceras mediterraneum
Peripleuroceras rotundicosta
Polymorphites rutilans
Parinodiceras parinodus
Polymorphites polymorphus
Platypleuroceras aureum
Platypleuroceras muellensis
Platypleuroceras acanthobronni
Platypleuroceras nodosum
Platypleuroceras brevispina
Platypleuroceras aff oblongrum
Platypleuroceras amplinatrix
Polymorphites? aff bronni
Polymorphites? bronni
Uptonia confusa
Uptonia jamesoni
Uptonia lata
Uptonia? sp nov
Paramorphites acutiventis
Caleites calensis
Polymorphites? flexicostatus
Polymorphites? apenninicus
Furtiles involutus
Gemmellaroceras aenigmaticum
Gemmellaroceras circumcrispatum
Gemmellaroceras granuliferum
Epideroceras? trigonale
Epideroceras? plumarius
Epideroceras? nodofissum
Epideroceras? cantianense
Capreoliceras asagensis
Platypleuroceras caprarium
Pseudophricodoceras dayiforme
Pseudophricodoceras caprariforme
Coeloderoceras rugosa
Coeloderoceras micromphala
Coeloderoceras ponticum
Coeloderoceras biruga
Eoderoceras? lina
Bifericeras donovani
Tetraspidoceras quadrarmatum
Tetraspidoceras evolutum
Vicininodiceras simplicicosta
Vicininodiceras gollingense
Paramicroderoceras aff birchiades
Paramicroderoceras birchoides
Paramicroderoceras fila
Paramicroderoceras tardecrenscens
Paradoceras picenum
Villania callomoni
Villania densilobata
Foetterliceras salmojraghii
Foetterliceras morogense
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Zone à Jamesoni
Espèces exclusives PONT

Juraphyllites nardii
Juraphylites libertus
Juraphyllites sp A
Tragophylloceras undulatum
Tragophylloceras numismale
Calliphylloceras bicicolae
Calaiceras calais
Partschiceras striatocostatum
Phyllocderas hebertinum
Zetoceras zetes
Zetoceras iudicariense sensu GM
Sphaenoacanthites costotuberculatum
Sinuiceras planulatum
Tunisiceras insolitus
Pelingoceras pseudocarinatum
Phricodoceras taylori
Phricodoceras taylori sensu H
Radstockiceras buvigneri
Radstockiceras complanosum
Radstockiceras wiltshieri
Fuciniceras ionocum
Fuciniceras hungaricum
Fuciniceras mellahense
Fuciniceras n sp A
Fuciniceras formosum sensu RG
Aegolytoceras varicosum
Holcolytoceras quadrijugum
Galaticeras? rosenbergi
Castanayiceras canavarii
Galaticeras aegoceroides
Galaticeras harpoceroides
Galaticeras marianii
Zaghouanites arcanum
Lytoceras platypleura
Lytoceras altum
Lytoceras fuggeri
Lytoceras galatiforme
Lytoceras kizilcius
Lytoceras fimbriatoides
Lytoceras fimbriatum
Lytoceras tortum
Gemmellaroceras? cortesi sensu B
Cymbites? laevigatus sensu RG
Leptonoceras sp
Jamesonites? spoliatus
Metadoceras? pygmaeus
Spinidaceras spirale
Jamesonites reticulatus
Metaderoceras clavatus
Metaderoceras apertum
Metaderoceras pseudomuticus
Metaderoceras muticum sensu MB
Metaderoceras muticum
Baltzerites baltzeri
Dubariceras? sp
Dubariceras inaequicosta
Apoderoceras aculeatum
Hyperderoceras retusum
Coeloceras pettos sensus G
Coeloceras pettos
Miltoceras? sp
Pseudoskirroceras mastodon
Zamaiceras carinatum
Zamaiceras mangoldi
Miltoceras furlense
Miltoceras seguenzae
Miltoceras sellae
Miltoceras taguendoufi
Paratropidoceras numidianum
Catriceras galaczi
Catriceras cf campiliense
Catriceras catriense
Tropidoceras erythraeum
Tropidoceras obtusum
Tropidoceras demonense
Tropidoceras semileavis
Tropidoceras densicosta
Tropidoceras flandrini
Tropidoceras calliptocum
Tropidoceras mediterraneum
Peripleuroceras rotundicosta
Polymorphites rutilans
Parinodiceras parinodus
Polymorphites polymorphus
Platypleuroceras aureum
Platypleuroceras muellensis
Platypleuroceras acanthobronni
Platypleuroceras nodosum
Platypleuroceras brevispina
Platypleuroceras aff oblongrum
Platypleuroceras amplinatrix
Polymorphites? aff bronni
Polymorphites? bronni
Uptonia confusa
Uptonia jamesoni
Uptonia lata
Uptonia? sp nov
Paramorphites acutiventis
Caleites calensis
Polymorphites? flexicostatus
Polymorphites? apenninicus
Furtiles involutus
Gemmellaroceras aenigmaticum
Gemmellaroceras circumcrispatum
Gemmellaroceras granuliferum
Epideroceras? trigonale
Epideroceras? plumarius
Epideroceras? nodofissum
Epideroceras? cantianense
Capreoliceras asagensis
Platypleuroceras caprarium
Pseudophricodoceras dayiforme
Pseudophricodoceras caprariforme
Coeloderoceras rugosa
Coeloderoceras micromphala
Coeloderoceras ponticum
Coeloderoceras biruga
Eoderoceras? lina
Bifericeras donovani
Tetraspidoceras quadrarmatum
Tetraspidoceras evolutum
Vicininodiceras simplicicosta
Vicininodiceras gollingense
Paramicroderoceras aff birchiades
Paramicroderoceras birchoides
Paramicroderoceras fila
Paramicroderoceras tardecrenscens
Paradoceras picenum
Villania callomoni
Villania densilobata
Foetterliceras salmojraghii
Foetterliceras morogense
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Zone à Jamesoni
Espèces exclusives MED_SL

Juraphyllites nardii
Juraphylites libertus
Juraphyllites sp A
Tragophylloceras undulatum
Tragophylloceras numismale
Calliphylloceras bicicolae
Calaiceras calais
Partschiceras striatocostatum
Phyllocderas hebertinum
Zetoceras zetes
Zetoceras iudicariense sensu GM
Sphaenoacanthites costotuberculatum
Sinuiceras planulatum
Tunisiceras insolitus
Pelingoceras pseudocarinatum
Phricodoceras taylori
Phricodoceras taylori sensu H
Radstockiceras buvigneri
Radstockiceras complanosum
Radstockiceras wiltshieri
Fuciniceras ionocum
Fuciniceras hungaricum
Fuciniceras mellahense
Fuciniceras n sp A
Fuciniceras formosum sensu RG
Aegolytoceras varicosum
Holcolytoceras quadrijugum
Galaticeras? rosenbergi
Castanayiceras canavarii
Galaticeras aegoceroides
Galaticeras harpoceroides
Galaticeras marianii
Zaghouanites arcanum
Lytoceras platypleura
Lytoceras altum
Lytoceras fuggeri
Lytoceras galatiforme
Lytoceras kizilcius
Lytoceras fimbriatoides
Lytoceras fimbriatum
Lytoceras tortum
Gemmellaroceras? cortesi sensu B
Cymbites? laevigatus sensu RG
Leptonoceras sp
Jamesonites? spoliatus
Metadoceras? pygmaeus
Spinidaceras spirale
Jamesonites reticulatus
Metaderoceras clavatus
Metaderoceras apertum
Metaderoceras pseudomuticus
Metaderoceras muticum sensu MB
Metaderoceras muticum
Baltzerites baltzeri
Dubariceras? sp
Dubariceras inaequicosta
Apoderoceras aculeatum
Hyperderoceras retusum
Coeloceras pettos sensus G
Coeloceras pettos
Miltoceras? sp
Pseudoskirroceras mastodon
Zamaiceras carinatum
Zamaiceras mangoldi
Miltoceras furlense
Miltoceras seguenzae
Miltoceras sellae
Miltoceras taguendoufi
Paratropidoceras numidianum
Catriceras galaczi
Catriceras cf campiliense
Catriceras catriense
Tropidoceras erythraeum
Tropidoceras obtusum
Tropidoceras demonense
Tropidoceras semileavis
Tropidoceras densicosta
Tropidoceras flandrini
Tropidoceras calliptocum
Tropidoceras mediterraneum
Peripleuroceras rotundicosta
Polymorphites rutilans
Parinodiceras parinodus
Polymorphites polymorphus
Platypleuroceras aureum
Platypleuroceras muellensis
Platypleuroceras acanthobronni
Platypleuroceras nodosum
Platypleuroceras brevispina
Platypleuroceras aff oblongrum
Platypleuroceras amplinatrix
Polymorphites? aff bronni
Polymorphites? bronni
Uptonia confusa
Uptonia jamesoni
Uptonia lata
Uptonia? sp nov
Paramorphites acutiventis
Caleites calensis
Polymorphites? flexicostatus
Polymorphites? apenninicus
Furtiles involutus
Gemmellaroceras aenigmaticum
Gemmellaroceras circumcrispatum
Gemmellaroceras granuliferum
Epideroceras? trigonale
Epideroceras? plumarius
Epideroceras? nodofissum
Epideroceras? cantianense
Capreoliceras asagensis
Platypleuroceras caprarium
Pseudophricodoceras dayiforme
Pseudophricodoceras caprariforme
Coeloderoceras rugosa
Coeloderoceras micromphala
Coeloderoceras ponticum
Coeloderoceras biruga
Eoderoceras? lina
Bifericeras donovani
Tetraspidoceras quadrarmatum
Tetraspidoceras evolutum
Vicininodiceras simplicicosta
Vicininodiceras gollingense
Paramicroderoceras aff birchiades
Paramicroderoceras birchoides
Paramicroderoceras fila
Paramicroderoceras tardecrenscens
Paradoceras picenum
Villania callomoni
Villania densilobata
Foetterliceras salmojraghii
Foetterliceras morogense
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Zone à Ibex
Espèces exclusives NWE

Harpophylloceras eximus

Juraphylites libertus

Juraphyllites sp A

Tragophylloceras carinatum

Tragophylloceras undulatum

Tragophylloceras ibex

Tragophylloceras numismale

Tragophylloceras loscombi

Calliphylloceras bicicolae
Calaiceras calais

Partschiceras striatocostatum

Phyllocderas hebertinum
Zetoceras zetes

Sinuiceras sp nov
Phricodoceras bettonii

Phricodoceras taylori

Phricodoceras taylori sensu H
Radstockiceras wiltshieri

Fuciniceras hungaricum

Fuciniceras perplicatum sensu GM

Fuciniceras lycius

Fuciniceras giennense
Fuciniceras mellahense

Fuciniceras dilectum

Fuciniceras n sp A
Fuciniceras formosum sensu RG

Fuciniceras volubile

Fieldingiceras sp

Holcolytoceras nodostricum

Galaticeras aegoceroides

Audaxlytoceras audax

Zaghouanites arcanum

Lytoceras platypleura

Lytoceras altum

Lytoceras fuggeri

Lytoceras kizilcius

Lytoceras fimbriatoides

Lytoceras fimbriatum

Lytoceras tortum

Polymorphites? pseudodubari

Gemmellaroceras? gemmellaroi

Cymbites? laevigatus sensu RG

Diaphorites vetulonius
Baltzerites baltzeri

Metaderoceras gemmellaroi
Metaderoceras beirense

Metaderoceras venarense

Dubarixeras dubari

Dubariceras inaequicosta

Reynesocoeloceras praeincertum

Reynesocoeloceras incertum

Reynesocoeloceras aegrum

Reynesocoeloceras indunense

Reynesocoeloceras subcrassum

Reynesocoeloceras obesum
Bettoniceras italicum

Zamaiceras carinatum

Zamaiceras mangoldi

Tropidoceras sulcatus

Tropidoceras stahliforme

Tropidoceras erythraeum

Tropidoceras obtusum

Tropidoceras orientale

Tropidoceras stahli

Tropidoceras demonense

Tropidoceras semileavis

Tropidoceras densicosta

Tropidoceras flandrini

Tropidoceras calliptocum

Tropidoceras mediterraneum
Eremiticeras evolutus

Tropidoceras zitteli sensu AM

Tropidoceras zitteli

Tropidoceras masseanum

Acanthopleuroceras actaeon

Acanthopleuroceras alisiense

Acanthopleuroceras sp1

Acanthopleuroceras arietiforme

Acanthopleuroceras? sp nov 2

Acanthopleuroceras carinatum

Acanthopleuroceras maugenesti

Acanthopleuroceras valdani

Polymorphites? aff bronni

Dayiceras dayiceroides

Dayiceras renzi

Dayiceras polymorphoides

Dayiceras splendens

Dayiceras nanum

Dayiceras amaltheiforme

Gorgheiceras gorghense

Gemmellaroceras aenigmaticum

Gemmellaroceras circumcrispatum

Cymbites? sp nov 1

Cymbites globosus

Bettoniceras? perisphinctoides

Uptonia? juraphyllitoides
Becheiceras bechei

Liparoceras cheltiense

Liparoceras heptangulare
Beaniceras centaurus

Beaniceras rotondum

Beaniceras crassum

Beaniceras luridum
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Zone à Ibex
Espèces exclusives MED_SS

Harpophylloceras eximus

Juraphylites libertus

Juraphyllites sp A

Tragophylloceras carinatum

Tragophylloceras undulatum

Tragophylloceras ibex

Tragophylloceras numismale

Tragophylloceras loscombi

Calliphylloceras bicicolae
Calaiceras calais

Partschiceras striatocostatum

Phyllocderas hebertinum
Zetoceras zetes

Sinuiceras sp nov
Phricodoceras bettonii

Phricodoceras taylori

Phricodoceras taylori sensu H
Radstockiceras wiltshieri

Fuciniceras hungaricum

Fuciniceras perplicatum sensu GM

Fuciniceras lycius

Fuciniceras giennense
Fuciniceras mellahense

Fuciniceras dilectum

Fuciniceras n sp A
Fuciniceras formosum sensu RG

Fuciniceras volubile

Fieldingiceras sp

Holcolytoceras nodostricum

Galaticeras aegoceroides

Audaxlytoceras audax

Zaghouanites arcanum

Lytoceras platypleura

Lytoceras altum

Lytoceras fuggeri

Lytoceras kizilcius

Lytoceras fimbriatoides

Lytoceras fimbriatum

Lytoceras tortum

Polymorphites? pseudodubari

Gemmellaroceras? gemmellaroi

Cymbites? laevigatus sensu RG

Diaphorites vetulonius
Baltzerites baltzeri

Metaderoceras gemmellaroi
Metaderoceras beirense

Metaderoceras venarense

Dubarixeras dubari

Dubariceras inaequicosta

Reynesocoeloceras praeincertum

Reynesocoeloceras incertum

Reynesocoeloceras aegrum

Reynesocoeloceras indunense

Reynesocoeloceras subcrassum

Reynesocoeloceras obesum
Bettoniceras italicum

Zamaiceras carinatum

Zamaiceras mangoldi

Tropidoceras sulcatus

Tropidoceras stahliforme

Tropidoceras erythraeum

Tropidoceras obtusum

Tropidoceras orientale

Tropidoceras stahli

Tropidoceras demonense

Tropidoceras semileavis

Tropidoceras densicosta

Tropidoceras flandrini

Tropidoceras calliptocum

Tropidoceras mediterraneum
Eremiticeras evolutus

Tropidoceras zitteli sensu AM

Tropidoceras zitteli

Tropidoceras masseanum

Acanthopleuroceras actaeon

Acanthopleuroceras alisiense

Acanthopleuroceras sp1

Acanthopleuroceras arietiforme

Acanthopleuroceras? sp nov 2

Acanthopleuroceras carinatum

Acanthopleuroceras maugenesti

Acanthopleuroceras valdani

Polymorphites? aff bronni

Dayiceras dayiceroides

Dayiceras renzi

Dayiceras polymorphoides

Dayiceras splendens

Dayiceras nanum

Dayiceras amaltheiforme

Gorgheiceras gorghense

Gemmellaroceras aenigmaticum

Gemmellaroceras circumcrispatum

Cymbites? sp nov 1

Cymbites globosus

Bettoniceras? perisphinctoides

Uptonia? juraphyllitoides
Becheiceras bechei

Liparoceras cheltiense

Liparoceras heptangulare
Beaniceras centaurus

Beaniceras rotondum

Beaniceras crassum

Beaniceras luridum
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Zone à Ibex
Espèces exclusives AUSTRO

Harpophylloceras eximus

Juraphylites libertus

Juraphyllites sp A

Tragophylloceras carinatum

Tragophylloceras undulatum

Tragophylloceras ibex

Tragophylloceras numismale

Tragophylloceras loscombi

Calliphylloceras bicicolae
Calaiceras calais

Partschiceras striatocostatum

Phyllocderas hebertinum
Zetoceras zetes

Sinuiceras sp nov
Phricodoceras bettonii

Phricodoceras taylori

Phricodoceras taylori sensu H
Radstockiceras wiltshieri

Fuciniceras hungaricum

Fuciniceras perplicatum sensu GM

Fuciniceras lycius

Fuciniceras giennense
Fuciniceras mellahense

Fuciniceras dilectum

Fuciniceras n sp A
Fuciniceras formosum sensu RG

Fuciniceras volubile

Fieldingiceras sp

Holcolytoceras nodostricum

Galaticeras aegoceroides

Audaxlytoceras audax

Zaghouanites arcanum

Lytoceras platypleura

Lytoceras altum

Lytoceras fuggeri

Lytoceras kizilcius

Lytoceras fimbriatoides

Lytoceras fimbriatum

Lytoceras tortum

Polymorphites? pseudodubari

Gemmellaroceras? gemmellaroi

Cymbites? laevigatus sensu RG

Diaphorites vetulonius
Baltzerites baltzeri

Metaderoceras gemmellaroi
Metaderoceras beirense

Metaderoceras venarense

Dubarixeras dubari

Dubariceras inaequicosta

Reynesocoeloceras praeincertum

Reynesocoeloceras incertum

Reynesocoeloceras aegrum

Reynesocoeloceras indunense

Reynesocoeloceras subcrassum

Reynesocoeloceras obesum
Bettoniceras italicum

Zamaiceras carinatum

Zamaiceras mangoldi

Tropidoceras sulcatus

Tropidoceras stahliforme

Tropidoceras erythraeum

Tropidoceras obtusum

Tropidoceras orientale

Tropidoceras stahli

Tropidoceras demonense

Tropidoceras semileavis

Tropidoceras densicosta

Tropidoceras flandrini

Tropidoceras calliptocum

Tropidoceras mediterraneum
Eremiticeras evolutus

Tropidoceras zitteli sensu AM

Tropidoceras zitteli

Tropidoceras masseanum

Acanthopleuroceras actaeon

Acanthopleuroceras alisiense

Acanthopleuroceras sp1

Acanthopleuroceras arietiforme

Acanthopleuroceras? sp nov 2

Acanthopleuroceras carinatum

Acanthopleuroceras maugenesti

Acanthopleuroceras valdani

Polymorphites? aff bronni

Dayiceras dayiceroides

Dayiceras renzi

Dayiceras polymorphoides

Dayiceras splendens

Dayiceras nanum

Dayiceras amaltheiforme

Gorgheiceras gorghense

Gemmellaroceras aenigmaticum

Gemmellaroceras circumcrispatum

Cymbites? sp nov 1

Cymbites globosus

Bettoniceras? perisphinctoides

Uptonia? juraphyllitoides
Becheiceras bechei

Liparoceras cheltiense

Liparoceras heptangulare
Beaniceras centaurus

Beaniceras rotondum

Beaniceras crassum

Beaniceras luridum
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Zone à Ibex
Espèces exclusives PONT

Harpophylloceras eximus

Juraphylites libertus

Juraphyllites sp A

Tragophylloceras carinatum

Tragophylloceras undulatum

Tragophylloceras ibex

Tragophylloceras numismale

Tragophylloceras loscombi

Calliphylloceras bicicolae
Calaiceras calais

Partschiceras striatocostatum

Phyllocderas hebertinum
Zetoceras zetes

Sinuiceras sp nov
Phricodoceras bettonii

Phricodoceras taylori

Phricodoceras taylori sensu H
Radstockiceras wiltshieri

Fuciniceras hungaricum

Fuciniceras perplicatum sensu GM

Fuciniceras lycius

Fuciniceras giennense
Fuciniceras mellahense

Fuciniceras dilectum

Fuciniceras n sp A
Fuciniceras formosum sensu RG

Fuciniceras volubile

Fieldingiceras sp

Holcolytoceras nodostricum

Galaticeras aegoceroides

Audaxlytoceras audax

Zaghouanites arcanum

Lytoceras platypleura

Lytoceras altum

Lytoceras fuggeri

Lytoceras kizilcius

Lytoceras fimbriatoides

Lytoceras fimbriatum

Lytoceras tortum

Polymorphites? pseudodubari

Gemmellaroceras? gemmellaroi

Cymbites? laevigatus sensu RG

Diaphorites vetulonius
Baltzerites baltzeri

Metaderoceras gemmellaroi
Metaderoceras beirense

Metaderoceras venarense

Dubarixeras dubari

Dubariceras inaequicosta

Reynesocoeloceras praeincertum

Reynesocoeloceras incertum

Reynesocoeloceras aegrum

Reynesocoeloceras indunense

Reynesocoeloceras subcrassum

Reynesocoeloceras obesum
Bettoniceras italicum

Zamaiceras carinatum

Zamaiceras mangoldi

Tropidoceras sulcatus

Tropidoceras stahliforme

Tropidoceras erythraeum

Tropidoceras obtusum

Tropidoceras orientale

Tropidoceras stahli

Tropidoceras demonense

Tropidoceras semileavis

Tropidoceras densicosta

Tropidoceras flandrini

Tropidoceras calliptocum

Tropidoceras mediterraneum
Eremiticeras evolutus

Tropidoceras zitteli sensu AM

Tropidoceras zitteli

Tropidoceras masseanum

Acanthopleuroceras actaeon

Acanthopleuroceras alisiense

Acanthopleuroceras sp1

Acanthopleuroceras arietiforme

Acanthopleuroceras? sp nov 2

Acanthopleuroceras carinatum

Acanthopleuroceras maugenesti

Acanthopleuroceras valdani

Polymorphites? aff bronni

Dayiceras dayiceroides

Dayiceras renzi

Dayiceras polymorphoides

Dayiceras splendens

Dayiceras nanum

Dayiceras amaltheiforme

Gorgheiceras gorghense

Gemmellaroceras aenigmaticum

Gemmellaroceras circumcrispatum

Cymbites? sp nov 1

Cymbites globosus

Bettoniceras? perisphinctoides

Uptonia? juraphyllitoides
Becheiceras bechei

Liparoceras cheltiense

Liparoceras heptangulare
Beaniceras centaurus

Beaniceras rotondum

Beaniceras crassum

Beaniceras luridum
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Zone à Ibex
Espèces exclusives MED_SL

Harpophylloceras eximus

Juraphylites libertus

Juraphyllites sp A

Tragophylloceras carinatum

Tragophylloceras undulatum

Tragophylloceras ibex

Tragophylloceras numismale

Tragophylloceras loscombi

Calliphylloceras bicicolae
Calaiceras calais

Partschiceras striatocostatum

Phyllocderas hebertinum
Zetoceras zetes

Sinuiceras sp nov
Phricodoceras bettonii

Phricodoceras taylori

Phricodoceras taylori sensu H
Radstockiceras wiltshieri

Fuciniceras hungaricum

Fuciniceras perplicatum sensu GM

Fuciniceras lycius

Fuciniceras giennense
Fuciniceras mellahense

Fuciniceras dilectum

Fuciniceras n sp A
Fuciniceras formosum sensu RG

Fuciniceras volubile

Fieldingiceras sp

Holcolytoceras nodostricum

Galaticeras aegoceroides

Audaxlytoceras audax

Zaghouanites arcanum

Lytoceras platypleura

Lytoceras altum

Lytoceras fuggeri

Lytoceras kizilcius

Lytoceras fimbriatoides

Lytoceras fimbriatum

Lytoceras tortum

Polymorphites? pseudodubari

Gemmellaroceras? gemmellaroi

Cymbites? laevigatus sensu RG

Diaphorites vetulonius
Baltzerites baltzeri

Metaderoceras gemmellaroi
Metaderoceras beirense

Metaderoceras venarense

Dubarixeras dubari

Dubariceras inaequicosta

Reynesocoeloceras praeincertum

Reynesocoeloceras incertum

Reynesocoeloceras aegrum

Reynesocoeloceras indunense

Reynesocoeloceras subcrassum

Reynesocoeloceras obesum
Bettoniceras italicum

Zamaiceras carinatum

Zamaiceras mangoldi

Tropidoceras sulcatus

Tropidoceras stahliforme

Tropidoceras erythraeum

Tropidoceras obtusum

Tropidoceras orientale

Tropidoceras stahli

Tropidoceras demonense

Tropidoceras semileavis

Tropidoceras densicosta

Tropidoceras flandrini

Tropidoceras calliptocum

Tropidoceras mediterraneum
Eremiticeras evolutus

Tropidoceras zitteli sensu AM

Tropidoceras zitteli

Tropidoceras masseanum

Acanthopleuroceras actaeon

Acanthopleuroceras alisiense

Acanthopleuroceras sp1

Acanthopleuroceras arietiforme

Acanthopleuroceras? sp nov 2

Acanthopleuroceras carinatum

Acanthopleuroceras maugenesti

Acanthopleuroceras valdani

Polymorphites? aff bronni

Dayiceras dayiceroides

Dayiceras renzi

Dayiceras polymorphoides

Dayiceras splendens

Dayiceras nanum

Dayiceras amaltheiforme

Gorgheiceras gorghense

Gemmellaroceras aenigmaticum

Gemmellaroceras circumcrispatum

Cymbites? sp nov 1

Cymbites globosus

Bettoniceras? perisphinctoides

Uptonia? juraphyllitoides
Becheiceras bechei

Liparoceras cheltiense

Liparoceras heptangulare
Beaniceras centaurus

Beaniceras rotondum

Beaniceras crassum

Beaniceras luridum
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Zone à Davoei
Espèces exclusives NWE

Harpophylloceras eximus

Juraphylites libertus

Tragophylloceras loscombi

Calliphylloceras bicicolae

Calaiceras calais

Partschiceras striatocostatum

Phyllocderas hebertinum

Zetoceras zetes

Phricodoceras bettonii

Radstockiceras pseudosaemanni

Radstockiceras wiltshieri

Fuciniceras pseudodilectum

Fuciniceras nov sp 1

Fuciniceras giennense

Fuciniceras elichense

Fuciniceras carixiense

Fuciniceras angulosum

Fuciniceras volubile

Fuciniceras balatonense

Fuciniceras costicillatum

Galaticeras aegoceroides

Audaxlytoceras audax

Lytoceras fimbriatum

Lytoceras tortum

Gemmellaroceras? gemmellaroi sensu M

Reynesocoeloceras aegrum

Reynesocoeloceras indunense

Reynesocoeloceras subcrassum

Reynesocoeloceras obesum

Bettoniceras italicum

Prodactylioceras aurigerense

Prodactylioceras davoei

Prodactylioceras rectiradiatum

Cymbites globosus

Becheiceras bechei

Liparoceras lytaceroïdes

Liparoceras heptangulare

Aegoceras sparsicosta

Aegoceras maculatum

Aegoceras lataecostata

Aegoceras capricornus

Aegoceras artygyrus

Oistoceras angulatus

Oistoceras fingulinum
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Zone à Davoei
Espèces exclusives MED_SS

Harpophylloceras eximus

Juraphylites libertus

Tragophylloceras loscombi

Calliphylloceras bicicolae

Calaiceras calais

Partschiceras striatocostatum

Phyllocderas hebertinum

Zetoceras zetes

Phricodoceras bettonii

Radstockiceras pseudosaemanni

Radstockiceras wiltshieri

Fuciniceras pseudodilectum

Fuciniceras nov sp 1

Fuciniceras giennense

Fuciniceras elichense

Fuciniceras carixiense

Fuciniceras angulosum

Fuciniceras volubile

Fuciniceras balatonense

Fuciniceras costicillatum

Galaticeras aegoceroides

Audaxlytoceras audax

Lytoceras fimbriatum

Lytoceras tortum

Gemmellaroceras? gemmellaroi sensu M

Reynesocoeloceras aegrum

Reynesocoeloceras indunense

Reynesocoeloceras subcrassum

Reynesocoeloceras obesum

Bettoniceras italicum

Prodactylioceras aurigerense

Prodactylioceras davoei

Prodactylioceras rectiradiatum

Cymbites globosus

Becheiceras bechei

Liparoceras lytaceroïdes

Liparoceras heptangulare

Aegoceras sparsicosta

Aegoceras maculatum

Aegoceras lataecostata

Aegoceras capricornus

Aegoceras artygyrus

Oistoceras angulatus

Oistoceras fingulinum
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Zone à Davoei
Espèces exclusives AUSTRO

Harpophylloceras eximus

Juraphylites libertus

Tragophylloceras loscombi

Calliphylloceras bicicolae

Calaiceras calais

Partschiceras striatocostatum

Phyllocderas hebertinum

Zetoceras zetes

Phricodoceras bettonii

Radstockiceras pseudosaemanni

Radstockiceras wiltshieri

Fuciniceras pseudodilectum

Fuciniceras nov sp 1

Fuciniceras giennense

Fuciniceras elichense

Fuciniceras carixiense

Fuciniceras angulosum

Fuciniceras volubile

Fuciniceras balatonense

Fuciniceras costicillatum

Galaticeras aegoceroides

Audaxlytoceras audax

Lytoceras fimbriatum

Lytoceras tortum

Gemmellaroceras? gemmellaroi sensu M

Reynesocoeloceras aegrum

Reynesocoeloceras indunense

Reynesocoeloceras subcrassum

Reynesocoeloceras obesum

Bettoniceras italicum

Prodactylioceras aurigerense

Prodactylioceras davoei

Prodactylioceras rectiradiatum

Cymbites globosus

Becheiceras bechei

Liparoceras lytaceroïdes

Liparoceras heptangulare

Aegoceras sparsicosta

Aegoceras maculatum

Aegoceras lataecostata

Aegoceras capricornus

Aegoceras artygyrus

Oistoceras angulatus

Oistoceras fingulinum
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Zone à Davoei
Espèces exclusives MED_SL

Harpophylloceras eximus

Juraphylites libertus

Tragophylloceras loscombi

Calliphylloceras bicicolae

Calaiceras calais

Partschiceras striatocostatum

Phyllocderas hebertinum

Zetoceras zetes

Phricodoceras bettonii

Radstockiceras pseudosaemanni

Radstockiceras wiltshieri

Fuciniceras pseudodilectum

Fuciniceras nov sp 1

Fuciniceras giennense

Fuciniceras elichense

Fuciniceras carixiense

Fuciniceras angulosum

Fuciniceras volubile

Fuciniceras balatonense

Fuciniceras costicillatum

Galaticeras aegoceroides

Audaxlytoceras audax

Lytoceras fimbriatum

Lytoceras tortum

Gemmellaroceras? gemmellaroi sensu M

Reynesocoeloceras aegrum

Reynesocoeloceras indunense

Reynesocoeloceras subcrassum

Reynesocoeloceras obesum

Bettoniceras italicum

Prodactylioceras aurigerense

Prodactylioceras davoei

Prodactylioceras rectiradiatum

Cymbites globosus

Becheiceras bechei

Liparoceras lytaceroïdes

Liparoceras heptangulare

Aegoceras sparsicosta

Aegoceras maculatum

Aegoceras lataecostata

Aegoceras capricornus

Aegoceras artygyrus

Oistoceras angulatus

Oistoceras fingulinum
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ANNEXE 6.3 
 

Phylogénies utilisées pour le calcul de la 
distribution phylogénétique des espèces 

partagées entre les provinces.  
 
Pour chaque arbre phylogénétique :  
En rouge : les espèces entre les deux provinces désignées.  
 
Les provinces sont désignées par les abréviations utilisées 
dans l’étude : 
NWE : Nord-ouest européennes 
MED_SS : Méditerranéennes 
AUSTRO : Austroalpines 
PONT : Pontiques 
MED_SL : Méditerranéennes, Austroalpines et Pontiques 
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Harpophylloceras eximus
Juraphyllites nardii
Juraphylites libertus
Juraphyllites sp A
Tragophylloceras carinatum
Tragophylloceras undulatum
Tragophylloceras ibex
Tragophylloceras numismale
Tragophylloceras loscombi
Calliphylloceras bicicolae
Calaiceras calais
Partschiceras striatocostatum
Phyllocderas hebertinum
Zetoceras zetes
Zetoceras iudicariense sensu GM
Sphaenoacanthites costotuberculatum
Sinuiceras sp nov
Sinuiceras planulatum
Tunisiceras insolitus
Pelingoceras pseudocarinatum
Phricodoceras bettonii
Phricodoceras taylori
Phricodoceras taylori sensu H
Radstockiceras buvigneri
Radstockiceras complanosum
Radstockiceras pseudosaemanni
Radstockiceras wiltshieri
Fuciniceras ionocum
Fuciniceras hungaricum
Fuciniceras pseudodilectum
Fuciniceras perplicatum sensu GM
Fuciniceras nov sp 1
Fuciniceras lycius
Fuciniceras giennense
Fuciniceras elichense
Fuciniceras mellahense
Fuciniceras carixiense
Fuciniceras dilectum
Fuciniceras angulosum
Fuciniceras n sp A
Fuciniceras formosum sensu RG
Fuciniceras volubile
Fuciniceras balatonense
Fieldingiceras sp
Fuciniceras costicillatum
Aegolytoceras varicosum
Holcolytoceras nodostricum
Holcolytoceras quadrijugum
Galaticeras? rosenbergi
Castanayiceras canavarii
Galaticeras aegoceroides
Galaticeras harpoceroides
Galaticeras marianii
Audaxlytoceras audax
Zaghouanites arcanum
Lytoceras platypleura
Lytoceras altum
Lytoceras fuggeri
Lytoceras galatiforme
Lytoceras kizilcius
Lytoceras fimbriatoides
Lytoceras fimbriatum
Lytoceras tortum
Polymorphites? pseudodubari
Gemmellaroceras? gemmellaroi sensu M
Gemmellaroceras? cortesi sensu B
Gemmellaroceras? gemmellaroi
Cymbites? laevigatus sensu RG
Diaphorites vetulonius
Leptonoceras sp
Jamesonites? spoliatus
Metadoceras? pygmaeus
Spinidaceras spirale
Jamesonites reticulatus
Metaderoceras clavatus
Metaderoceras apertum
Metaderoceras pseudomuticus
Metaderoceras muticum sensu MB
Metaderoceras muticum
Baltzerites baltzeri
Metaderoceras gemmellaroi
Metaderoceras beirense
Metaderoceras venarense
Dubariceras? sp
Dubarixeras dubari
Dubariceras inaequicosta
Reynesocoeloceras praeincertum
Reynesocoeloceras incertum
Reynesocoeloceras aegrum
Reynesocoeloceras indunense
Reynesocoeloceras subcrassum
Reynesocoeloceras obesum
Bettoniceras italicum
Prodactylioceras aurigerense
Prodactylioceras davoei
Prodactylioceras rectiradiatum
Apoderoceras aculeatum
Hyperderoceras retusum
Coeloceras pettos sensus G
Coeloceras pettos
Miltoceras? sp
Pseudoskirroceras mastodon
Zamaiceras carinatum
Zamaiceras mangoldi
Miltoceras furlense
Miltoceras seguenzae
Miltoceras sellae
Miltoceras taguendoufi
Paratropidoceras numidianum
Catriceras galaczi
Catriceras cf campiliense
Catriceras catriense
Tropidoceras sulcatus
Tropidoceras stahliforme
Tropidoceras erythraeum
Tropidoceras obtusum
Tropidoceras orientale
Tropidoceras stahli
Tropidoceras demonense
Tropidoceras semileavis
Tropidoceras densicosta
Tropidoceras flandrini
Tropidoceras calliptocum
Tropidoceras mediterraneum
Eremiticeras evolutus
Tropidoceras zitteli sensu AM
Tropidoceras zitteli
Tropidoceras masseanum
Acanthopleuroceras actaeon
Acanthopleuroceras alisiense
Acanthopleuroceras sp1
Acanthopleuroceras arietiforme
Acanthopleuroceras? sp nov 2
Acanthopleuroceras carinatum
Acanthopleuroceras maugenesti
Acanthopleuroceras valdani
Peripleuroceras rotundicosta
Polymorphites rutilans
Parinodiceras parinodus
Polymorphites polymorphus
Platypleuroceras aureum
Platypleuroceras muellensis
Platypleuroceras acanthobronni
Platypleuroceras nodosum
Platypleuroceras brevispina
Platypleuroceras aff oblongrum
Platypleuroceras amplinatrix
Polymorphites? aff bronni
Polymorphites? bronni
Uptonia confusa
Uptonia jamesoni
Uptonia lata
Uptonia? sp nov
Dayiceras dayiceroides
Dayiceras renzi
Dayiceras polymorphoides
Dayiceras splendens
Dayiceras nanum
Dayiceras amaltheiforme
Gorgheiceras gorghense
Paramorphites acutiventis
Caleites calensis
Polymorphites? flexicostatus
Polymorphites? apenninicus
Furtiles involutus
Gemmellaroceras aenigmaticum
Gemmellaroceras circumcrispatum
Gemmellaroceras granuliferum
Epideroceras? trigonale
Epideroceras? plumarius
Epideroceras? nodofissum
Epideroceras? cantianense
Capreoliceras asagensis
Platypleuroceras caprarium
Pseudophricodoceras dayiforme
Pseudophricodoceras caprariforme
Coeloderoceras rugosa
Coeloderoceras micromphala
Coeloderoceras ponticum
Coeloderoceras biruga
Eoderoceras? lina
Bifericeras donovani
Cymbites? sp nov 1
Cymbites globosus
Bettoniceras? perisphinctoides
Uptonia? juraphyllitoides
Tetraspidoceras quadrarmatum
Tetraspidoceras evolutum
Vicininodiceras simplicicosta
Vicininodiceras gollingense
Becheiceras bechei
Liparoceras cheltiense
Liparoceras lytaceroïdes
Liparoceras heptangulare
Beaniceras centaurus
Beaniceras rotondum
Beaniceras crassum
Beaniceras luridum
Aegoceras sparsicosta
Aegoceras maculatum
Aegoceras lataecostata
Aegoceras capricornus
Aegoceras artygyrus
Oistoceras angulatus
Oistoceras fingulinum
Paramicroderoceras aff birchiades
Paramicroderoceras birchoides
Paramicroderoceras fila
Paramicroderoceras tardecrenscens
Paradoceras picenum
Villania callomoni
Villania densilobata
Foetterliceras salmojraghii
Foetterliceras morogense
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NWE MEDSS AUSTRO PONT

1

2

6

4

7
3

85

9

1
2
3
4
5
6
7
8
9

Phylloceratida

Psiloceratida
Arietitoidea
Lytoceratoidea
Eoderoceratoidea
Phylloceratidae
Oxynoceratidae
Tropidoceratidae
Liparoceratidae

Carixien
Espèces partagées 
entre les 4 sous-provinces
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Carixien
Espèces partagées NWE-MED_SL

Harpophylloceras eximus
Juraphyllites nardii
Juraphylites libertus
Juraphyllites sp A
Tragophylloceras carinatum
Tragophylloceras undulatum
Tragophylloceras ibex
Tragophylloceras numismale
Tragophylloceras loscombi
Calliphylloceras bicicolae
Calaiceras calais
Partschiceras striatocostatum
Phyllocderas hebertinum
Zetoceras zetes
Zetoceras iudicariense sensu GM
Sphaenoacanthites costotuberculatum
Sinuiceras sp nov
Sinuiceras planulatum
Tunisiceras insolitus
Pelingoceras pseudocarinatum
Phricodoceras bettonii
Phricodoceras taylori
Phricodoceras taylori sensu H
Radstockiceras buvigneri
Radstockiceras complanosum
Radstockiceras pseudosaemanni
Radstockiceras wiltshieri
Fuciniceras ionocum
Fuciniceras hungaricum
Fuciniceras pseudodilectum
Fuciniceras perplicatum sensu GM
Fuciniceras nov sp 1
Fuciniceras lycius
Fuciniceras giennense
Fuciniceras elichense
Fuciniceras mellahense
Fuciniceras carixiense
Fuciniceras dilectum
Fuciniceras angulosum
Fuciniceras n sp A
Fuciniceras formosum sensu RG
Fuciniceras volubile
Fuciniceras balatonense
Fieldingiceras sp
Fuciniceras costicillatum
Aegolytoceras varicosum
Holcolytoceras nodostricum
Holcolytoceras quadrijugum
Galaticeras? rosenbergi
Castanayiceras canavarii
Galaticeras aegoceroides
Galaticeras harpoceroides
Galaticeras marianii
Audaxlytoceras audax
Zaghouanites arcanum
Lytoceras platypleura
Lytoceras altum
Lytoceras fuggeri
Lytoceras galatiforme
Lytoceras kizilcius
Lytoceras fimbriatoides
Lytoceras fimbriatum
Lytoceras tortum
Polymorphites? pseudodubari
Gemmellaroceras? gemmellaroi sensu M
Gemmellaroceras? cortesi sensu B
Gemmellaroceras? gemmellaroi
Cymbites? laevigatus sensu RG
Diaphorites vetulonius
Leptonoceras sp
Jamesonites? spoliatus
Metadoceras? pygmaeus
Spinidaceras spirale
Jamesonites reticulatus
Metaderoceras clavatus
Metaderoceras apertum
Metaderoceras pseudomuticus
Metaderoceras muticum sensu MB
Metaderoceras muticum
Baltzerites baltzeri
Metaderoceras gemmellaroi
Metaderoceras beirense
Metaderoceras venarense
Dubariceras? sp
Dubarixeras dubari
Dubariceras inaequicosta
Reynesocoeloceras praeincertum
Reynesocoeloceras incertum
Reynesocoeloceras aegrum
Reynesocoeloceras indunense
Reynesocoeloceras subcrassum
Reynesocoeloceras obesum
Bettoniceras italicum
Prodactylioceras aurigerense
Prodactylioceras davoei
Prodactylioceras rectiradiatum
Apoderoceras aculeatum
Hyperderoceras retusum
Coeloceras pettos sensus G
Coeloceras pettos
Miltoceras? sp
Pseudoskirroceras mastodon
Zamaiceras carinatum
Zamaiceras mangoldi
Miltoceras furlense
Miltoceras seguenzae
Miltoceras sellae
Miltoceras taguendoufi
Paratropidoceras numidianum
Catriceras galaczi
Catriceras cf campiliense
Catriceras catriense
Tropidoceras sulcatus
Tropidoceras stahliforme
Tropidoceras erythraeum
Tropidoceras obtusum
Tropidoceras orientale
Tropidoceras stahli
Tropidoceras demonense
Tropidoceras semileavis
Tropidoceras densicosta
Tropidoceras flandrini
Tropidoceras calliptocum
Tropidoceras mediterraneum
Eremiticeras evolutus
Tropidoceras zitteli sensu AM
Tropidoceras zitteli
Tropidoceras masseanum
Acanthopleuroceras actaeon
Acanthopleuroceras alisiense
Acanthopleuroceras sp1
Acanthopleuroceras arietiforme
Acanthopleuroceras? sp nov 2
Acanthopleuroceras carinatum
Acanthopleuroceras maugenesti
Acanthopleuroceras valdani
Peripleuroceras rotundicosta
Polymorphites rutilans
Parinodiceras parinodus
Polymorphites polymorphus
Platypleuroceras aureum
Platypleuroceras muellensis
Platypleuroceras acanthobronni
Platypleuroceras nodosum
Platypleuroceras brevispina
Platypleuroceras aff oblongrum
Platypleuroceras amplinatrix
Polymorphites? aff bronni
Polymorphites? bronni
Uptonia confusa
Uptonia jamesoni
Uptonia lata
Uptonia? sp nov
Dayiceras dayiceroides
Dayiceras renzi
Dayiceras polymorphoides
Dayiceras splendens
Dayiceras nanum
Dayiceras amaltheiforme
Gorgheiceras gorghense
Paramorphites acutiventis
Caleites calensis
Polymorphites? flexicostatus
Polymorphites? apenninicus
Furtiles involutus
Gemmellaroceras aenigmaticum
Gemmellaroceras circumcrispatum
Gemmellaroceras granuliferum
Epideroceras? trigonale
Epideroceras? plumarius
Epideroceras? nodofissum
Epideroceras? cantianense
Capreoliceras asagensis
Platypleuroceras caprarium
Pseudophricodoceras dayiforme
Pseudophricodoceras caprariforme
Coeloderoceras rugosa
Coeloderoceras micromphala
Coeloderoceras ponticum
Coeloderoceras biruga
Eoderoceras? lina
Bifericeras donovani
Cymbites? sp nov 1
Cymbites globosus
Bettoniceras? perisphinctoides
Uptonia? juraphyllitoides
Tetraspidoceras quadrarmatum
Tetraspidoceras evolutum
Vicininodiceras simplicicosta
Vicininodiceras gollingense
Becheiceras bechei
Liparoceras cheltiense
Liparoceras lytaceroïdes
Liparoceras heptangulare
Beaniceras centaurus
Beaniceras rotondum
Beaniceras crassum
Beaniceras luridum
Aegoceras sparsicosta
Aegoceras maculatum
Aegoceras lataecostata
Aegoceras capricornus
Aegoceras artygyrus
Oistoceras angulatus
Oistoceras fingulinum
Paramicroderoceras aff birchiades
Paramicroderoceras birchoides
Paramicroderoceras fila
Paramicroderoceras tardecrenscens
Paradoceras picenum
Villania callomoni
Villania densilobata
Foetterliceras salmojraghii
Foetterliceras morogense
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Zone à Jamesoni
Espèces partagées NWE-MED_SL

Juraphyllites nardii
Juraphylites libertus
Juraphyllites sp A
Tragophylloceras undulatum
Tragophylloceras numismale
Calliphylloceras bicicolae
Calaiceras calais
Partschiceras striatocostatum
Phyllocderas hebertinum
Zetoceras zetes
Zetoceras iudicariense sensu GM
Sphaenoacanthites costotuberculatum
Sinuiceras planulatum
Tunisiceras insolitus
Pelingoceras pseudocarinatum
Phricodoceras taylori
Phricodoceras taylori sensu H
Radstockiceras buvigneri
Radstockiceras complanosum
Radstockiceras wiltshieri
Fuciniceras ionocum
Fuciniceras hungaricum
Fuciniceras mellahense
Fuciniceras n sp A
Fuciniceras formosum sensu RG
Aegolytoceras varicosum
Holcolytoceras quadrijugum
Galaticeras? rosenbergi
Castanayiceras canavarii
Galaticeras aegoceroides
Galaticeras harpoceroides
Galaticeras marianii
Zaghouanites arcanum
Lytoceras platypleura
Lytoceras altum
Lytoceras fuggeri
Lytoceras galatiforme
Lytoceras kizilcius
Lytoceras fimbriatoides
Lytoceras fimbriatum
Lytoceras tortum
Gemmellaroceras? cortesi sensu B
Cymbites? laevigatus sensu RG
Leptonoceras sp
Jamesonites? spoliatus
Metadoceras? pygmaeus
Spinidaceras spirale
Jamesonites reticulatus
Metaderoceras clavatus
Metaderoceras apertum
Metaderoceras pseudomuticus
Metaderoceras muticum sensu MB
Metaderoceras muticum
Baltzerites baltzeri
Dubariceras? sp
Dubariceras inaequicosta
Apoderoceras aculeatum
Hyperderoceras retusum
Coeloceras pettos sensus G
Coeloceras pettos
Miltoceras? sp
Pseudoskirroceras mastodon
Zamaiceras carinatum
Zamaiceras mangoldi
Miltoceras furlense
Miltoceras seguenzae
Miltoceras sellae
Miltoceras taguendoufi
Paratropidoceras numidianum
Catriceras galaczi
Catriceras cf campiliense
Catriceras catriense
Tropidoceras erythraeum
Tropidoceras obtusum
Tropidoceras demonense
Tropidoceras semileavis
Tropidoceras densicosta
Tropidoceras flandrini
Tropidoceras calliptocum
Tropidoceras mediterraneum
Peripleuroceras rotundicosta
Polymorphites rutilans
Parinodiceras parinodus
Polymorphites polymorphus
Platypleuroceras aureum
Platypleuroceras muellensis
Platypleuroceras acanthobronni
Platypleuroceras nodosum
Platypleuroceras brevispina
Platypleuroceras aff oblongrum
Platypleuroceras amplinatrix
Polymorphites? aff bronni
Polymorphites? bronni
Uptonia confusa
Uptonia jamesoni
Uptonia lata
Uptonia? sp nov
Paramorphites acutiventis
Caleites calensis
Polymorphites? flexicostatus
Polymorphites? apenninicus
Furtiles involutus
Gemmellaroceras aenigmaticum
Gemmellaroceras circumcrispatum
Gemmellaroceras granuliferum
Epideroceras? trigonale
Epideroceras? plumarius
Epideroceras? nodofissum
Epideroceras? cantianense
Capreoliceras asagensis
Platypleuroceras caprarium
Pseudophricodoceras dayiforme
Pseudophricodoceras caprariforme
Coeloderoceras rugosa
Coeloderoceras micromphala
Coeloderoceras ponticum
Coeloderoceras biruga
Eoderoceras? lina
Bifericeras donovani
Tetraspidoceras quadrarmatum
Tetraspidoceras evolutum
Vicininodiceras simplicicosta
Vicininodiceras gollingense
Paramicroderoceras aff birchiades
Paramicroderoceras birchoides
Paramicroderoceras fila
Paramicroderoceras tardecrenscens
Paradoceras picenum
Villania callomoni
Villania densilobata
Foetterliceras salmojraghii
Foetterliceras morogense
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Harpophylloceras eximus

Juraphylites libertus

Juraphyllites sp A

Tragophylloceras carinatum

Tragophylloceras undulatum

Tragophylloceras ibex

Tragophylloceras numismale

Tragophylloceras loscombi

Calliphylloceras bicicolae
Calaiceras calais

Partschiceras striatocostatum

Phyllocderas hebertinum
Zetoceras zetes

Sinuiceras sp nov
Phricodoceras bettonii

Phricodoceras taylori

Phricodoceras taylori sensu H
Radstockiceras wiltshieri

Fuciniceras hungaricum

Fuciniceras perplicatum sensu GM

Fuciniceras lycius

Fuciniceras giennense
Fuciniceras mellahense

Fuciniceras dilectum

Fuciniceras n sp A
Fuciniceras formosum sensu RG

Fuciniceras volubile

Fieldingiceras sp

Holcolytoceras nodostricum

Galaticeras aegoceroides

Audaxlytoceras audax

Zaghouanites arcanum

Lytoceras platypleura

Lytoceras altum

Lytoceras fuggeri

Lytoceras kizilcius

Lytoceras fimbriatoides

Lytoceras fimbriatum

Lytoceras tortum

Polymorphites? pseudodubari

Gemmellaroceras? gemmellaroi

Cymbites? laevigatus sensu RG

Diaphorites vetulonius
Baltzerites baltzeri

Metaderoceras gemmellaroi
Metaderoceras beirense

Metaderoceras venarense

Dubarixeras dubari

Dubariceras inaequicosta

Reynesocoeloceras praeincertum

Reynesocoeloceras incertum

Reynesocoeloceras aegrum

Reynesocoeloceras indunense

Reynesocoeloceras subcrassum

Reynesocoeloceras obesum
Bettoniceras italicum

Zamaiceras carinatum

Zamaiceras mangoldi

Tropidoceras sulcatus

Tropidoceras stahliforme

Tropidoceras erythraeum

Tropidoceras obtusum

Tropidoceras orientale

Tropidoceras stahli

Tropidoceras demonense

Tropidoceras semileavis

Tropidoceras densicosta

Tropidoceras flandrini

Tropidoceras calliptocum

Tropidoceras mediterraneum
Eremiticeras evolutus

Tropidoceras zitteli sensu AM

Tropidoceras zitteli

Tropidoceras masseanum

Acanthopleuroceras actaeon

Acanthopleuroceras alisiense

Acanthopleuroceras sp1

Acanthopleuroceras arietiforme

Acanthopleuroceras? sp nov 2

Acanthopleuroceras carinatum

Acanthopleuroceras maugenesti

Acanthopleuroceras valdani

Polymorphites? aff bronni

Dayiceras dayiceroides

Dayiceras renzi

Dayiceras polymorphoides

Dayiceras splendens

Dayiceras nanum

Dayiceras amaltheiforme

Gorgheiceras gorghense

Gemmellaroceras aenigmaticum

Gemmellaroceras circumcrispatum

Cymbites? sp nov 1

Cymbites globosus

Bettoniceras? perisphinctoides

Uptonia? juraphyllitoides
Becheiceras bechei

Liparoceras cheltiense

Liparoceras heptangulare
Beaniceras centaurus

Beaniceras rotondum

Beaniceras crassum

Beaniceras luridum

Zone à Ibex
Espèces partagées NWE-MED_SL
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Zone à Ibex
Espèces partagées NWE-MED_SL

Harpophylloceras eximus

Juraphylites libertus

Tragophylloceras loscombi

Calliphylloceras bicicolae

Calaiceras calais

Partschiceras striatocostatum

Phyllocderas hebertinum

Zetoceras zetes

Phricodoceras bettonii

Radstockiceras pseudosaemanni

Radstockiceras wiltshieri

Fuciniceras pseudodilectum

Fuciniceras nov sp 1

Fuciniceras giennense

Fuciniceras elichense

Fuciniceras carixiense

Fuciniceras angulosum

Fuciniceras volubile

Fuciniceras balatonense

Fuciniceras costicillatum

Galaticeras aegoceroides

Audaxlytoceras audax

Lytoceras fimbriatum

Lytoceras tortum

Gemmellaroceras? gemmellaroi sensu M

Reynesocoeloceras aegrum

Reynesocoeloceras indunense

Reynesocoeloceras subcrassum

Reynesocoeloceras obesum

Bettoniceras italicum

Prodactylioceras aurigerense

Prodactylioceras davoei

Prodactylioceras rectiradiatum

Cymbites globosus

Becheiceras bechei

Liparoceras lytaceroïdes

Liparoceras heptangulare

Aegoceras sparsicosta

Aegoceras maculatum

Aegoceras lataecostata

Aegoceras capricornus

Aegoceras artygyrus

Oistoceras angulatus

Oistoceras fingulinum
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