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LA MICROPALEONTOLOGIE, SON CARACTERE
ET SES TENDANCES ACTUELLES*

PAR

Paul BRÖNNIMANN

I

Une leQon inaugurate n'a pas seulement pour but de preciser certains aspects
d'une science dans lesquels le nouveau professeur est particulierement specialise,
mais aussi, de presenter son futur programme de recherches, qui depend evidemment
du cadre regional environnant. Geneve et ses alentours offrent des perspectives favo-
rables et prometteuses pour des recherches paleontologiques et stratigraphiques.
Tout d'abord, Geneve jouit d'une position geologique particulierement privilegiee,
entre le Jura et les Alpes. De plus, il est remarquable de constater la proximite de

notre ville et des localites-types ou regions-types, oil furent definies la plupart des

etages classiques post-paleozolques. Enfin, Geneve beneficie de collections paleontologiques

uniques deposees au Musee d'Histoire naturelle. Je mentionnerai la

collection Lamarck ainsi que les nombreuses collections de Cephalopodss, d'Echino-
dermes, de Coelenteres et de Spongiaires, qui proviennent en majeure partie de la

region jurassienne, et dont quelques-unes meriteraient une revision paleontologique.
Si l'on cherche ä delimiter la micropaleontologie, on s'apergoit qu'elle n'a pas

de frontieres bien tracees, et qu'elle ne dispose pas de methodes de recherches

speciales: en consequence, on se doit de ne pas separer celle-ci, de la paleontologie.
De nos jours, la micropaleontologie est certainement la branche la plus travaillee
de la paleontologie, ä voir le nombre des chercheurs et des publications. En effet,
son influence est primordiale pour les questions devolution, pour les divisions du

temps geologique et dans ses applications biostratigraphiques, non seulement ä

l'echelle du bassin isole, mais dans le cadre des correlations intercoatinentales.

Cependant, tous ces caracteres ne sufflsent pas ä delimiter une science independante

que serait la micropaleontologie.
A cet egard, il est utile de rappeler que la paleontologie dans laquelle s'insere la

micropaleontologie, est intimement liee aux sciences de la terre et ä la neontologie.

* Legon inaugurale presentee le 29 octobre 1964 ä ['Institut de Geologie de l'Universite de

Geneve.
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Cette remarque introduit une dimension nouvelle que ne connalt pas la neontologie:
il s'agit de la notion du temps. Le caractere specifique de la paleontologie reside

d'une part dans revolution des organismes au cours d'une periode de temps evaluee

ä deux ou trois billions d'annees, et d'autre part, dans l'irreversibilite et la continuite
de cette evolution. Le facteur temporal separe nettement la paleontologie dela
neontologie, et, en meme temps, place la paleontologie au cceur meme du transformisme.

Avant qu'il existät une echelle geochronologique absolue, la paleontologie a

suivi une echelle du temps relatif. Celle-ci etait basee d'une part, sur le concept
devolution des organismes, et d'autre part, sur le principe de superposition des

couches stratigraphiques. Le Danois Nicolaus Steno a reconnu ce principe de

stratigraphie fondamental en 1669 dejä, dans son Prodrome. Par contre, ['evolution
des organismes ne fut admise qu'au debut du xixe siecle, ä la suite des travaux
geologiques et paleontologiques de l'Anglais William Smith. Ce savant a su mettre
en evidence par les fossiles la succession chronologique des couches. William Smith
fit de la paleontologie un instrument de la datation relative des couches sedimentaires.

Cependant, l'introduction d'une echelle geochronologique absolue ne date que de

1905, avec la suggestion de Rutherford, que l'accumulation de produits de

disintegration dans des mineraux radioactifs pourrait etre appliquee ä la datation de

roches. Depuis lors, un grand nombre d'echantillons de roches ont ete dates, et la

paleontologie devint une science chronologique quantitative. Cette derniere orientation,

en fournissant une echelle de temps absolu, a conduit vers les recherches

paleontologiques modernes sur revolution des organismes.
Les principales etudes sur les Foraminiferes qui constituent jusqu'ä nos jours

le groupe le plus impoitant dans le domaine micropaleontologique sont dues ä

d'eminents naturalistes du xixe siecle. II s'agit avant tout du geologue et paleontolo-
giste Alcide Dessalines d'Orbigny qui a ecrit de 1826 ä 1857 une Serie de travaux
sur la morphologie, la distribution et la classification de Foraminiferes actuels et
fossiles. Bien que les descriptions et figures fussent quelque peu stylisees, l'ceuvre de cet

auteur exergat une grande influence sur les travaux des paleontologistes contemporains
En 1835, le zoologue Dujardin a reconnu la nature unicellulaire des Foraminiferes

et a precise leur position systematique. Enfin Reuss, geologue et paleontologiste,
proposa en 1862, la premiere classification moderne des Foraminiferes. Elle est

fondee sur deux caracteres du test, ä savoir l'existence de perforations et la micro-
texture de la paroi. Bien qu'ayant un caractere artificiel, comme toutes les
classifications d'ailleurs, celle de Reuss eut une grande influence sur les recherches
d'AvERiNTSEv (1903), de Sollas (1921) et de Wood (1949), qui consideraient la

composition chimique et les qualites optiques de la paroi, comme elements de base

d'une classification naturelle des Foraminiferes. A ce point de vue, Reuss doit etre
considere comme un precurseur non seulement pour son epoque, mais aussi vis-ä-vis
des paleontologistes du debut du xxe siecle. De plus, il faut mentionner la publication
de Brady, en 1884, donnant une description minutieuse des Foraminiferes dragues
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par le vaisseau Challenger. Cette etude reste encore actuellement une importante
source d'information pour l'analyse morphologique et ecologique des Foraminiferes
tertiaires et actuels. En outre, un eminent geologue et paleontologiste du xixe siecle,

Ehrenberg, fonda les etudes paleontologiques des nanofossiles. Ses recherches

concernent non seulement les Foraminiferes, mais encore, et dans le plus grand
detail, tous les autres microorganismes qu'il a rencontres dans ses echantillons:

Coccolithophores, Dinoflagelles, Silicoflagelles, Conodontes, Chitinozoaires, etc.
Sa Mikrogeologie, veritable chef-d'oeuvre, publie en 1854, constitue un precieux
document en connaissances micropaleontologiques. Enfin, Ton se doit de men-
tionner le Genevois Edouard Claparede dont la competence faisait autorite en

matiere de protistologie, au milieu du xixe siecle. La valeur scientifique de ses tra-
vaux, publies de 1858 ä 1861 en collaboration avec Johannes Lachmann, reside avant
tout dans l'inventaire faunistique et dans la taxonomie des Infusoiies et des Rhizo-
podes actuels. Cette derniere recherche constitue la base de la systematique moderne
des Tintinnines fossiles.

Je pourrais encore citer d'autres chercheurs, mais il me semble que ceux dont
je viens de parier sont vraiment les promoteurs de la micropaleontologie. Leurs
recherches furent executees avec des instruments optiques assez primitifs. Elles ont
cependant conserve une extraordinaire fraicheur d'observation et de critique. En

effet, en plus de descriptions classiques et traditionnelles des microfossiles, ces

auteurs nous ont legue les principales idees sur la systematique des microfossiles
et sur la micropaleontologie stratigraphique.

II

II est generalement admis que l'evenement le plus marquant de l'histoire
moderne de la micropaleontologie survint autour de 1920, lorsqu'elle fut appliquee
aux problemes stratigraphiques poses par l'exploration petroliere. La recherche du

petrole entraine en effet la recolte d'un nombre prodigieux d'echantillons de roches

en general bien localisees tant stratigraphiquement que geographiquement. L'examen
des microorganismes contenus dans ces echantillons permit d'abord un approfon-
dissement de nos connaissances morphologiques et taxonomiques des divers
microfossiles. En plus, eile apporta une foule de renseignements sur leur distribution
stratigraphique et geographique ainsi que sur leur signification ecologique. Les

Foraminiferes jouent un röle primordial dans ces domaines de recherches suscitees

par l'exploration petroliere. Toutefois, d'autres groupes de microfossiles ont acquis

aujourd'hui une place importante dans la pratique. Ce sont les nanofossiles calcaires

et les nanofossiles non-calcaires. L'etude de ces derniers est du ressort de la paly-
nologie. Cette discipline de la micropaleontologie n'aurait jamais progresse aussi

rapidement si eile n'avait ete soutenue par l'exploration petroliere qui a clairement

reconnu sa valeur en biostratigraphie. Mais il me parait errone de vouloir pretendre,
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comme le fait Glaessner dans une note de 1958, que Revolution des idees en paleon-
tologie est due ä l'influence de l'exploration petroliere. En effet, ä part la palyno-
logie, la methode morphogenetique et le concept de microfacies proviennent du
domaine de la recherche paleontologique pure. Ce n'est qu'apres leur decouverte

que suivirent les applications dans la pratique oü elles connurent un succes
considerable.

En depit de Tinfluence incontestable exercee par l'exploration petroliere, il me
semble que les idees fondamentales en paleontologie et, par lä-meme en

micropaleontologie, resultent essentiellement du travail de generations de chercheurs

independants.

Ill

Avant de traiter des tendances actuelles de la micropaleontologie, j'aimerais
souligner les relations qui devraient unir la paleontologie ä la geologie stratigraphique
et sedimentologique. La paleontologie, en tant que science historique, est etroite-
ment liee ä la geologie stratigraphique. En consequence, toute interpretation
paleontologique, que ce soit une description morphologique ou une analyse phylogene-
tique ou paleoecologique, doit s'accompagner de l'etude des couches dans lesquelles
se trouve le fossile et de la gangue qui l'enveloppe. Elle doit tenir compte du milieu
stratigraphique et, tout particulierement, des variations laterales de fades et des

discordances. Ces conclusions prennent toute leur importance, lorsque les micro-
fossiles se comportent comme les particules minerales du sediment. A cet egard,
j'aimerais rappeler que le phenomene si repandu du remaniement n'a pu etre com-
pletement explique sedimentologiquement et stratigraphiquement, qu'ä la lueur
des observations micropaleontologiques.

Les travaux relatifs aux Foraminiferes sont peut-etre ceux qui expriment le

mieux les tendances actuelles de la micropaleontologie. Je me bornerai done ä parier
des Foraminiferes fossiles qui, depuis les publications de d'Orbigny, forment le

centre des activites en micropaleontologie.
Un coup d'oeil sur la bibliographic recente perrnet de se rendre compte que la

plupart des etudes sur les Foraminiferes fossiles consistent en analyses faunistiques.
Ce fait est tres comprehensible si l'on se rappelle que l'examen systematique des

Foraminiferes ne date que d'une centaine d'annees environ. II est juste d'admettre

que nos connaissances des faunes actuelles ou de Celles de certaines periodes geolo-
giques, sont dejä assez completes. Mais il faut bien se rendre compte, cependant,

que nous ne sommes qu'au debut de cet immense travail fondamental qui consiste
ä inventorier les faunes fossiles.

L'accroissement continu de l'inventaire faunistique a eu pour resultat immediat
d'augmenter demesurement le nornbre des taxa. Ces nouveaux taxa ont ete proposes
dans des langues diverses et dans des publications parfois difficiles ä retrouver. De

plus, leurs auteurs ont travaille, la plupart du temps, sur un domaine bien limite,
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dans un cadre regional, de sorte qu'il est devenu presque impossible d'acquerir la

certitude de posseder toute la bibliographie relative ä un probleme particulier. Un
tel etat de chose a conduit la micropaleontologie moderne ä une impasse. Ceci est

nettement demontre par les chiffres publies recemment par Loeblich et Tappan
(1964). Dans les deux volumes du Treatise on Invertebrate Paleontology consacres

aux Thecamoebiens et aux Foraminiferes (Loeblich et Tappan et al., 1964),

2461 noms generiques sont mentionnes seulement pour les Foraminiferes. Environ
1200 de ces noms sont consideres par ces auteurs comme valides. Par consequent,
environ 52% des noms generiques de Foraminiferes sont places en synonymie.
De 1948 jusqu'ä 1964, 841 genres ont ete proposes. Meme si 1'on admet que ce chiffre
inclut egalement les synonymes, on constate que plus de 30% des noms generiques

ont ete introduits dans ce laps de temps de quinze ans.

IV

Apres avoir aborde les aspects negatifs mais combien determinants du developpe-
ment de la paleontologie des Foraminiferes, je me propose d'examiner l'analyse

faunistique sur deux plans qui ont fortement progiesse ces dernieres annees, et qui
sont appeles ä devenir tres prometteurs.

Tout d'abord, il s'agit de la distribution stratigraphique des Foraminiferes.
Du Cambrien ä nos jours, ils connurent deux phases intenses de developpement.
La premiere phase restreinte au Paleozolque, s'etend du Carbonifere au Permien.

Elle est caracterisee par les Fusulines, grands Foraminiferes ä spirotheque calcaire

complexe et ä enroulement en general planispitale ä l'exception des Stades onto-
genetiques jeunes chez quelques genres primitifs et chez quelques formes aberrantes.
La deuxieme phase debute au Jurassique et n'est pas encore terminee. Elle est dominee

par le developpement extraordinaire des Rotalidea, Foraminiferes ä paroi calcaire,

hyaline, radiaire et perforee. Les Foraminiferes qui vivaient avant et dans l'intervalle
de ces deux phases sont peu connus, ä l'exception peut-etre des formes devoniennes.
Celles-ci ont ete particulierement bien decrites par les micropaleontologistes russes.

Les faunes du Silurien et d'une partie du Devonien sont essentiellement representees

par des especes de la superfamille des Astrorhizidea qui comprennent les plus
primitifs des Foraminiferes fossiles. Meme si Ton admet que notre inventaire faunistique
s'est augmente pour la periode paleozolque, on doit convenir qu'aucune decouverte

spectaculaire n'a surgi durant ces dernieres annees.

Toutefois, la situation est toute differente en ce qui concerne les Foraminiferes
du Trias. Cette periode est reputee pour ses grandes lacunes qu'elle presente dans nos
connaissances sur ['evolution de la vie. Les Foraminiferes triasiques gardent des

affinites paleozolques, mais ils offrent une plus grande complexite de structure que
les Astrorhizidea. Ils se rattachent aux superfamilles des Nodosariidea, des Lituolidea
et des Spirillinidea. Jusqu'ä present, on admet que, durant la periode triasique, la
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superfamille des Rotalidea n'avait fourni que de rares especes de la famille des

Discorbidae. De plus, Oberhauser (1960) a attribue aux Globigerines des formes
triasiques polythalames ä chambres globulaires et ä paroi calcaire, hyaline et radiaire
provenant des couches ladiniennes de St. Cassian, Autriche. Cette interpretation,
cependant, doit etre reprise du point de vue morphologique. Peut-etre pourra-t-on
alors rattacher ces formes aux Discorbidae, famille de Foraminiferes benthiques.
La recente decouverte de six nouveaux genres rotaliformes dans les marnes du
Ladinien, Carnien, Norien et Rhetien, des Alpes calcaires d'Autriche, a change
radicalement nos conceptions sur la distribution et revolution des Foraminiferes
au Trias. Ces genres sont provisoirement rattaches aux Discorbinae et aux Anoma-
linae. 11 resulte de ces decouvertes que la rarete des representants des Rotalidea
durant la periode triasique n'est qu'apparente. Des recherches futures combleront
notre ignorance actuelle. Elles permettront sans doute d'elargir l'inventaire fau-
nistique des Rotalidea. En meme temps, ellcs nous feront mieux connaitre leur
distribution stratigraphique, ce qui amenera de nouvelles conceptions sur leurs lignes
evolutives. En effet, la complexite morphologique rencontree chez les Rotalidea du
Trias indique plutöt la fin d'une serie evolutive que son debut.

Le deuxieme domaine qui a fait l'objet de grands progres lors de ces dernieres

annees, comprend tout un groupe ecologique: celui des Foraminiferes planctiques
et des nanofossiles calcaires.

Le biostratigraphe qui se propose de subdiviser et de correler les sediments des

geosynclinaux, le fait beaucoup mieux aujourd'hui qu'il ne le pouvait hier, grace aux
connaissances approfondies des Foraminiferes planctiques. Ajoutons-leur les Tin-
tinnines, les Coccolithophores et quelques groupes incertae sedis, tels que les Nanno-
conides et les Discoasterides. Toutefois, les etudes de la morphologie et de l'extension
stratigraphique des formes planctiques n'en sont qu'ä leur debut. Le caractere

biostratigraphiquc remarquable des groupes planctiques mentionnes consiste en une
distribution geographique etendue et une extension stratigraphique reduite. Ces

formes possedent en effet un taux devolution relativement eleve. De plus, elles sont de

dimensions microscopiques et pullulent meme dans un petit echantillon. Pour le

micropaleontologiste, ces micro- et nanofossiles acquierent ainsi une valeur de

repere et de correlation bien superieure ä celle de la plupart des Foraminiferes
benthiques.

V

II est peu d'analyses faunistiques de Foraminiferes qui ne conduisent ä des

considerations taxonomiques. Celles-ci, generalement, demeurent sur le plan des

subdivisions inferieures et s'elevent rarement aux grands principes de classification.
Les Foraminiferes evoluent rapidement au cours du temps geologique et constituent
un groupe d'organismes morphologiquement tres variable. Par consequent, les

differentes classifications, depuis celle de d'Orbigny (1826) jusqu'ä celle de Pokorny
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(1958), en passant par Cushmann (1948), Glaessner (1945) et Sigal (1952), abou-

tissent ä creer des unites taxonomiques qui sont polyphyletiques ä l'echelle superieure.
Ces auteurs ont tous adopte un ou plusieurs elements morphologiques comme
criteres taxonomiques au-dessus du genre. Ainsi d'Orbigny basait sa classification

sur la forme exterieure du test. D'autres auteurs choisissaient, par contre, une

combinaison de caracteres tels que la subdivision du test, sa morphologie generale

et la nature de sa paroi.
Comparons les principaux types de classification moderne. Les differences qui

les separent sont dues au nombre d'elements morphologiques utilises, et ä la priorite
respective de ces elements lorsqu'on les introduit dans la classification. Ainsi, les

definitions des superfamilles sont fondees avant tout sur la composition de la paroi,
dans la classification de Glaessner, alors que dans la classification de Sigal, la

subdivision du test en loges est consideree comme caractere primordial. Ce dernier

auteur estime que la nature de la paroi n'est qu'un critere de troisieme importance
et vient apres la morphologie du test. L'heterogeneite des classifications est done

plus apparente que reelle, bien que toutes soient loin d'etre naturelles. En efifet,

Glaessner et Wade (1959) preconisent de ne pas seulement tenir compte des caracteres

exterieurs du test mais aussi des elements internes. It faut egalement prendre en

consideration les Stades evolutifs ontogenetiques et la Phylogenese basee sur des

donnees stratigraphiques.
Parmi les etudes recentes consacrees aux problemes de systematique, il convient

de mentionner le travail de Reiss (1963) sur la reclassification des Foraminiferes

perfores. Cette contribution me semble determinante. Car, ä l'encontre des

classifications conventionnelles, eile tient compte de tous les caracteres observables du

test, internes et externes, ainsi que des donnees ontogenetiques et phylogenetiques.
Pour Reiss, les Foraminiferes peifores peuvent se diviser en deux grands groupes
morphologiquement assez differents. Le premier comprend les Foraminiferes
perfores, non-lamellaires. Leur type de perforation differe de celui des Foraminiferes
du deuxieme groupe appele les lamellaires. Les perforations des non-lamellaires
n'existent pas toujours et, lorsqu'elles sont presentes, elles n'apparaissent que dans

les Stades ontogenetiques juveniles. D'ailleurs, le test des Foraminiferes non-
lamellaires se foime par adjonctions successives d'une chambre ä la face septale

precedente. Le deuxieme groupe, avons-nous vu, reu nit les Foraminiferes perfores
lamellaires. Iis possedent des pores non seulement dans les Stades ontogenetiques
juveniles mais dans tous les Stades ontogenetiques. En outre, lors du developpement du

test, non seulement la nouvelle chambre se forme contre la face septale precedente,
mais le test se lecouvre ä chaque « instar » entierement d'une mince pellicule calcaire.

Ainsi, une coupe traversant la paroi d'un Foraminifere de ce dernier type offre un

aspect lamellaire. Ces deux grands groupes different encore par la nature de la paroi.
Les Foraminiferes perfores non-lamellaires possedent une paroi de calcite crypto-
granulaire ou microgranulaire ä l'apparence porcelanee, accompagnee parfois de
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matiere exogene. Par contre, les Foraminifeies perfores lamellaires secretent une

paroi plus ou moins hyaline, constitute de calcaire granulaire ou radiaire, ou formee

d'aragonite radiaire. Dans Tun et l'autre groupe, une fine pellicule de tectine tapisse
les faces interieures des parois. Rniss, apres avoir decrit ces deux grands groupes,
definit cinq superfamilles de Foraminiferes perfores lamellaires: les Nodosariidea,
les Buliminidea, les Monolamellidea, les Bilarr.ellidea et les Rotalidea. Cette
classification est basee sur les onze elements suivants: morphologie du test, structure de

la paroi, loges et logettes, ouvertures et pores, projections de l'ouverture et «labial
apertures », elements accessoires de l'ouverture: « apertural teeth », « tooth plates »,
« septal flaps », Systeme de canaux, infundibulum et tectum, ombilic et pseudombilic,
niurus reflectus et forme et disposition de loges.

Les superfamilles ainsi definies sont toujours polyphyletiques. Apparemment,
elles n'ont pas de relations entre elles et offrent une plus grande homogeneite que les

superfamilles des classifications precedentes. Les conceptions taxonomiques de Reiss,

sur lesquelles il appuie sa classification, refletent une orientation moderne de la

systematique non seulement dans les Foraminiferes fossiles, mais egalement dans

plusieurs autres groupes de microfossiles unicellulaires.

VI

Un autre domaine oil la micropaleontologie connait actuellement une grande
activite, concerne l'etude des divisions du temps geologique, c'est-ä-dire la notion
d'etage. Au meme titre que les Cephalopodes et les Pelecypodes Font ete pour la

plupart des etages du Paleozolque au Cenozolque, les microfossiles planctiques
deviendront sans doute les marqueurs principaux des periodes cretacees et tertiaires.
Ainsi, toujours associes aux macrofossiles classiques, les Nannoconides et les Tin-
tinnines scrviront ä definir les etages du Cretace inferieur. Les Foraminiferes
planctiques, en association avec les Coccolithophorides et les Discoasterides, sont devenus

essentiels pour subdiviser le Cretace superieur et le Tertiaire. Ces quelques remarques
peuvent paraitrc audacieuses. Elles sont au cceur meme des preoccupations actuelles
des biostratigraphes et des specialistes en microfossiles planctiques.

Le temps geologique a ete divise en une serie d'etages qui sont reconnus sur le

plan international. Chacun d'eux est defini par un stratotype particulier et par
l'association faunistique qu'on y rencontre. Comme on ne tient pas compte du

fades, le seul element geochronologique decisif du stratotype est la faune. Theorique-
ment, la somme des etages du Cambrien ä la fin du Tertiaire, devrait comprendre la
duree totale du temps de cet intervalle geologique. Or, ceci n'est pas juste. L'etage
ainsi congu n'est pas l'image complete du temps geologique qu'il devrait repre-
senter. Les stratotypes du Systeme tertiaire, en particulier, ont ete choisis dans des

regions epicontinentales ou dans des bassins, comme celui de Paris, completement
separes de la thethys mediterraneenne. Les stratotypes du Paleogene se situent dans



LA MICROPALEONTOLOGIE, SON CARACTERE ET SES TENDANCES ACTUELLES 335

des bassins isoles epicontinentaux de la bioprovince boreale et atlantique. Ceux du

Neogene sont dans la bioprovince mediterraneenne. Par consequent, bien des etages

tertiaires sont etablis sur des faunes endemiques et n'ont qu'une valeur locale. En

outre, un stratotype ä caractere epicontinental est necessairement affecte de lacunes

stratigraphiques et ne represente peut-etre qu'une infime partie du temps geologique.
Ces deux assertions nous contraignent ä n'appliquer la notion d'etage, au moins
dans le Tertiaire, que dans le bassin 011 le stratotype a ete defini, mais nulle part
ailleurs, sauf avec la plus grande prudence. Par exemple, il devient absurde de

vouloir transposer en Afrique du Nord l'etage Helvetien caracterise par les macro-
fossiles de son stratotype, choisi aux environs de Berne, dont quelques-uns sont
endemiques et d'autres n'ont pas de signification stratigraphique. II est bon de se

rememorer ces notions pour ne pas utiliser l'etage trop ä la legere, hors de son

stratotype.
Comme je l'ai brievement demontre, notre Systeme d'etages est insuffisant,

si l'on conserve les theories traditionnelles. Son perfectionnement pose des problemes
delicats, souvent compliques par des sentiments nationaux On traite actuellement
de ces questions, lors des congres stratigraphiques, et il me semble que la micro-
paleontologie est appelee ä y jouer un röle preponderant. Aujourd'hui, en effet,

on recherche de plus en plus ä definir le stratotype par sa microfaune en liaison avec

sa macrofaune. C'est lä oü les Foraminiferes et les nanofossiles planctiques prennent
toute leur importance.

II serait presomptueux d'introduire dans les bassins epicontinentaux europeens
de nouveaux etages pour completer les eventuelles lacunes des stratotypes conven-
tionnels ou d'elargir une definition originale d'un etage. II faut d'abord reviser
serieusement les localites types qui ont servi ä definir les etages classiques. Une teile
fa<;on de proceder, sans revision precedente, conduirait ä compliquer le probleme.
Ceci surtout si l'on definissait les nouveaux etages avec des microfaunes benthiques
lies ä un biotope d'eau peu profonde et ä une distribution geographique restreinte et,
de plus, ne se trouvant que rarement associes ä une faune planctique.

La proposition de Senes, en 1958, me parait particulierement interessante, du

point de vue micropaleontologique. Cet auteur preconise la creation de neo-strato-

types pour etablir une nouvelle subdivision du temps geologique, tout en conservant
les anciens etages et leurs stratotypes. Les neo-stratotypes ne doivent renfermer

aucune lacune stratigraphique et doivent jouir de caracteres paleontologiques bien
definis. La troisieme condition demandee par Senes est malheureusement irrealisable,
puisqu'il faudrait que le neo-stratotype füt constitue ä la fois de depots marins et

terrestres. Les deux premieres conditions sont remplies dans les bas-fonds des grands
bassins oil la presence de hiatus sedimentaire est peu probable, et oü l'etude de la

micro- et de la macrofaune planctique est facilement realisable, tout au moins pour
le Cretace et le Tertiaire. Une geochronologie ainsi congue, representerait le temps
geologique ecoule d'une maniere beaucoup plus rigoureuse. D'autre part, eile per-
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mettrait d'etablir des correlations continentales en milieu tres profond. II me semble

que seules les methodes palynologiques permettront de correler la geochronologie
des neo-stratotypes avec la succession des faunes et flores epicontinental et terrestres.

Avant de clore cette discussion, j'aimerais mentionner les propositions de

Cicha, Lotsch, Krutsch et Senes, qu'ils enoncerent en 1962, lors du Colloque
sur le Paleogene ä Bordeaux. D'apres ces auteurs, le Tertiaire devrait se subdiviser

en une Serie d'unites geochronologiques, basees sur un Systeme d'indices abstraits

correspondant aux Stades evolutifs de la faune et de la flore. Les stratotypes et neo-

stratotypes, restreints ä des provinces de facies, representeraient des portions parfois
isolees, parfois chevauchantes, s'encartant dans cette echelle geochronologique.
Dans une teile theorie, la micropaleontologie, et surtout l'etude des faunes plancti-
ques, prend un caractere determinant et joue un röle decisif.

VII

Je terminerai en exposant les relations qui unissent la micropaleontologie aux
theories de revolution. Ces etudes, bien que recentes, ont beaucoup d'avenir, tant en

stratigraphie que pour faire la synthese des resultats de la genetique experimentale
et des observations relatives au transformisme paleontologique.

Contrairement ä la macropaleontologie, la micropaleontologie dispose gene-
ralement d'un grand nombre d'individus sous la forme de populations d'especes et
de sous-especes. Ce fait suscite des recherches morphologiques ä l'aide de methodes

statistiques. Comme dans toute analyse statistique, la precision de la courbe de

variation de tel ou tel element morphologique sera d'autant plus rigoureuse que le

nombre d'exemplaires examine sera plus eleve. Par rapport ä un element morphologique

particulier, les courbes de variation d'une serie de populations dans une
succession stratigraphique, montrent une transformation orthogenetique et graduelle.
Cette transformation correspond ä revolution phylogenetique determinee d'une

population entiere, au sens de Simpson (1944, 1951). La transformation
orthogenetique se developpe au cours des temps geologiques, mais eile est aussi observable
dans le sens horizontal: au sein d'une meme population, coexistent des varietes
ancestrales et des varietes progressives. Lors d'une transformation orthogenetique
dans le temps geologique, la variete progressive devient petit ä petit variete
dominante, et la courbe de variation des caracteres progresse graduellement dans le sens

de la courbe caracteristique de la variete dominante.
Je ne veux pas discuter les questions trop controversees de mutations, dans le

domaine de la paleontologie. U faudrait pouvoir se baser sur des arguments experi-
mentaux, ce qui est impossible avec du materiel fossile. Je me contenterai de rappeler

que les analyses statistiques de series orthogenetiques ont prouve avec une forte
probability que les transformations orthogenetiques provenaient de mutations
hereditates et non de modifications phenotypiques.
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Bettenstaedt (1958, 1959, 1960, 1962) et Grabert (1959) ont fait des etudes

statistiques sur les variations de l'ornementation et de la dimension du test dans des

series orthogenetiques de Cytherelloidea ovata, Ostracode de l'Hauterivien. Ces auteurs
entreprirent le meme genre de recherches chez les Foraminiferes marins suivants:

Vaginulina procera Albers, du Barremien, Conorotalites bartensteini (Bettenstaedt),
du Barremien et de l'Albien inferieur, Bolivinoides strigillata Chapman, du Cretace

superieur, Gaudryina dividens Grabert, de l'Aptien, Lenticulina decorata Reuss, de

l'Eocene, Lagena hauteriviana Bartenstein et Brand, de l'Hauterivien, Marssonella
kummi Zedler, du Malm au Barremien, et Spiroplectammina dorni Zedler, de
l'Hauterivien.

Les etudes de series orthogenetiques trans-specifiques offrent naturellement un
interet tout particulier, tel que revolution orthogenetique de Bolivinoides strigillata
qui devient, dans l'intervalle Santonien-Maestrichtien, Bolivinoides decorata et
Bolivinoides draco. MUo Grabert a aussi pu demontrer statistiquement que les caracteres
du genre Gaudryina evoluaient graduellement au genre Spiropiectinata represente

par quatre nouvelles especes: Spiropiectinata lata Grabert, Spiropiectinata annectens

(Parker et Jones), Spiropiectinata complanata (Reuss) et Spiropiectinata betten-
staedti Grabert. Cette orthogenese trans-generique a eu lieu au cours de sept millions
d'annees, de l'Aptien superieur ä l'Albien superieur. Cette enumeration de series

orthogenetiques pourrait se poursuivre avec l'etude des Lepidocyclines, des Miogyp-
sines, des Globotruncanidae, etc. Malheureusement, revolution de ces families n'a

pas ete analysee systematiquement du point de vue statistique. Bettenstaedt (1962)
a mis en evidence six groupes de caracteres qui, chez les Foraminiferes, subissent

une evolution orthogenetique. Ce sont: rapport des loges au test, arrangement des

loges, symetrie du test, augmentation de la dimension du test, ornementation du

test, et caracteres physiologiques.
II semble que, de ces caracteres, celui qui reflete le plus grand potentiel evolutif,

soit l'augmentation de la dimension du test. Les autres orthogeneses sont etroitement
liees ä Celle de ce caractere.

En paleontologie, le transformisme est toujours represente par une orthogenese,
c'est-ä-dire par une evolution dans une direction donnee. Cette notion d'orthogenese
est bien fondee et generalement acceptee par les paleontologistes et les neontologistes.
Elle entre en contradiction avec les conclusions de la genetique experimentale, selon

laquelle les mutations seraient hereditates, indeterminees et accidentelles, et pour-
raient affecter au hasard l'un ou l'autre caractere de l'organisme. D'ailleurs, les

mutations actuelles conduisent le plus souvent ä des etats de non-viabilite ou d'inadap-
tation. Le phenomene des mutations ne suffit done pas ä expliquer l'orthogenese.
C'est pourquoi quelques paleontologistes ont choisi des lois autonomes, faisant appel
ä la predetermination et des postulats bases sur le concept « der inneren Entfaltungskräfte

», qui conduisent forcement ä l'orthogenese. D'apres les donnees de la

genetique, de telles hypotheses ne sont ni necessaires, ni probables, pour expliquer le
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determinisme de revolution. Les geneticiens, par contre, considerent revolution
orthogenetique de la paleontologie comme etant le resultat de la selection naturelle,
ayant suivi une meme orientation au cours des temps geologiques. C'est la selection
naturelle orientee. Au lieu de selection naturelle orientee ou « canalisee », suivant
l'expression de Simpson (1950), on trouve souvent le terme d'orthoselection.
Bettenstaedt (1962) admet que les series orthogenetiques en paleontologie sont
fonction d'abord de la mutabilite des caracteres et ensuite de l'orthoselection. Mais,
si l'on considere la mutabilite comme parlie integrante de l'orthoselection, on arrive
ä la conclusion de Simpson (1950) qui dit que revolution orthogenetique est egale ä

l'orthoselection. Suivant les calculs de Bettenstaedt (1962), l'orthoselection agit
au cours des temps geologiques sur un grand nombre de mutations. Ainsi, cet auteur
a pu mettre en evidence qu'un seul allele de Gaudryina dividens Grabert, en admettant
un taux de mutation arbitraire de 0.0001%, a subi 919 millions de mutations
pendant l'Aptien superieur, c'est-ä-dire pendant 1,3 million d'annees. Parmi ces innom-
brables mutations, l'orthoselection canalise les mutations favorables, en ecartant
les mutations defavorables. Cet exemple demontre ainsi l'enorme importance que
prend la micropaleontologie dans la theorie du transformisme, grace au grand
nombre d'individus dont eile dispose.

Pour terminer, il me reste ä soulever un probleme etroitement lie ä celui du
transformisme. Je veux parier de l'extinction des especes et des groupes. On sait

que revolution de la vie est un phenomene continu mais qui ne s'est pas developpe
avec la meme intensite, au cours des temps geologiques. La vie passe par des periodes
favorables et des periodes defavorables. Ces dernieres sont generalement assez

breves et nous apparaissent dans les tableaux de distribution stratigraphique comme
des coupures profondes. La derniere de celle-ci se place ä la limite entre le

Cretace et le Tertiaire. A cette epoque s'eteignent entre autres les Ammonoidea
et la plupart des Belemnites. 11 ne subsistera que quatre ordres du puissant phylum
des Reptiles, ä savoir les Crocodiliens, les Cheloniens, les Lepidosauriens et les

Rhynchocephales. Pendant cette periode defavorable s'eteignent les groupes des

Ichthyosauriens, des Plesiosauriens, des Pterodactyiides, des Saurisc'niides et des

Ornithischiides. Parmi les Foraminiferes, les formes planctiques sont particulierement
affectees, avec la disparition des Globotruncanides, des Rugoglobigerines, des

Guembelinides et des Pseudotextularides.
Le paleontologiste considere ce phenomene de l'extinction comme un cas

particulier de revolution en general. Et, comme d'apres Simpson et Bettenstaedt,
l'orthoselection n'est consecutive ni ä des influences externes, ni ä des influences
internes prises isolement, il ressort qu'elle resulte d'un ensemble de facteurs. L'ortho-
genese consideree comme resultat de la mutabilite et de l'orthoselection apres de

longues periodes geologiques, conduit Arambourg (1950) ä conclure que: «les
organismes (tendent) ä une specialisation de plus en plus rigouieuse et ä une liaison
si etroite ä leur biotope qu'ils deviennent inadaptables aux modifications eventuelles
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de celui-ci. C'est lä, certainement, de tous les mecanismes d'extinction envisages,

un de ceux qui paraissent le plus efficient et dont la portee est la plus generale ».

La cause determinante et finale qui conduit une ligne evolutive ä l'extinction est,
selon Arambourg, la modification du biotope.

Si Ton admet ces hypotheses, il decoule que c'est grace ä un changement profond
du biotope marin, qu'est due l'extinction des Foraminiferes planctiques morpholo-
giquement complexes, ä la fin du Maestrichtien. Par contre, les petites Globigerines
du Cretace superieur, relativement simples morphologiquement, pourront survivre
ä cette periode d'extinction. Elles donneront meme naissance aux nombreuses

orthogeneses des Globigerines et des Globorotalides, durant tout le Tertiaire. Les

causes du changement du biotope marin au Maestrichtien restent encore aujourd'hui
inconnues. Pourrait-on eventuellement expliquer le changement du biotope par un
seul agent: la temperature En effet, sous les latitudes medianes de 40° ä 50° N de

l'Amerique du Nord, la moyenne annuelle des temperatures a passe, selon Dorf (1955)
de 21° C ä la fin du Maestrichtien ä 14° C au debut du Tertiaire.

Institut de Geologie
de l'Universite de Geneve.
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