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BULLETIN N° 316 des Laboratoires de Géologie, Minéralogie, Géophysique
et du Musée géologique de l'Université de Lausanne

Origine des sauts évolutifs
chez les ammonites

par

Jean GUEX^

Abstract.-GUEX J., 1992. Origin of the evolutionary jumps in ammonoids. Bull. Soc.
vaud. Sc. nat. 82.2:117-144.
Ammonoid lineages frequently start with evolute representatives which become more
involute during their evolution. From a geometrical point of view, this trend can be
regarded as an increase of the dimensionality of the shells. During periods of ecological
stress, this trend is often reversed. In extreme cases, some end-forms can generate new
groups which are globally simplified and of atavistic aspect. Such atavistic groups are
often the source of new evolutionary lineages.

Temporal variations in the morphological complexity of ammonites are compared
with those known in some other groups of invertebrates.

Résumé.-GUEX J., 1992. Origine des sauts évolutifs chez les Ammonites. Bull. Soc.
vaud. Se. nat. 82.2: 117-144.
La tendance évolutive la plus fréquente que l'on observe chez les ammonites est celle où
le groupe ancestral a un ombilic ouvert (forme evolute) et où le groupe descendant a un
ombilic fermé (forme involute).

L'objet de cet article est de montrer que:
l.-d'un point de vue géométrique, cette tendance peut être assimilée à une

augmentation de la dimensionalité des coquilles et
2.~cette tendance est inversée lors d'épisodes de stress écologique. Dans les cas

limites, certaines formes que l'on peut qualifier d'évoluées (aboutissement des
tendances) donnent naissance à des formes globalement simplifiées et d'aspect atavique.
Ces groupes ataviques sont souvent à l'origine de lignées évolutives nouvelles.

Certaines variations temporelles de la complexité morphologique des ammonites
sont comparées avec celles que l'on connaît dans d'autres groupes d'invertébrés.

institut de Géologie, BFSH-2, CH-1015 Lausanne.
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1. Introduction

Par «tendance évolutive» les paléontologistes entendent qualifier les variations
morphologiques orientées et plus ou moins unidirectionnelles (mais pas
forcément graduelles) qui affectent les lignées évolutives au cours du temps.
La littérature classique fournit de nombreuses descriptions détaillées de
tendances à l'accroissement de taille («loi» de Cope), et à l'augmentation de la
complexité ornementale ou géométrique (Newell 1949, Bonner 1988). On y
trouve aussi de nombreuses mentions du caractère répétitif et récurrent de ces
tendances (voir ci-dessous).

Les réductions de taille induites par des contraintes environnementales
comme les régressions marines, les épisodes anoxiques, le stress thermique ou
le stress nutritionnel ont également fait l'objet de nombreux travaux (Shimer
1908, Kummel 1948, Mancini 1978, Hallam 1978 etc). Nous verrons plus
loin qu'en elles-mêmes, les variations de taille sont sans influence sur les
changements évolutifs majeurs.

Peu d'études sont en revanche consacrées à la façon dont certaines formes
que l'on peut qualifier d'évoluées (aboutissement des tendances) donnent
naissance à des formes globalement simplifiées et d'aspect primitif, un
phénomène que nous avons longtemps assimilé à la paedomorphose

rétention de certains traits juvéniles ancestraux chez les descendants)
(Guex 1973, p. 11).

L'objet du présent article est de montrer que, dans certains cas, ces formes
simplifiées apparaissent lors de phases où le groupe souche «évolué» est
affecté par un fort polymorphisme induit par une augmentation du stress
écologique.

2. Tendances usuelles observées chez les ammonites

Il est aujourd'hui banal de noter que la tendance évolutive la plus
fréquemment observée chez les ammonites du Mésozoique est celle où le
groupe ancestral a un ombilic ouvert (forme evolute) et où le groupe
descendant a un ombilic fermé (involute). Cette tendance fut reconnue voilà
plus de cent ans par Hyatt (1889) chez des ammonites du Lias et elle s'est
manifestée pour la première fois au Dévonien, dès le début de l'histoire de ce
groupe (fig.l) (Erben 1966).

un^.^.,co ANETOCERAS ERBENOCERAS TEICHERTICERAS MIMAGONIAT1TES

CYRTOBACTRITES

Figure 1.-Evolution des premières ammonites (d'après Erben 1966, simplifié, sans
échelle).
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Lorsqu'elle est totalement réalisée, la spiralisation croissante des coquilles
initialement évolutes aboutit soit à la genèse de formes lenticulaires
(oxycônes), soit à celle de formes plus ou moins sphériques (sphaerocônes).

Dans les années 40, Schindewolf (1940) et Haas (1942) ont remarquablement

bien décrit le caractère récurrent de cette tendance dans le but
d'expliquer la multitude des homéomorphies hétérochrones que l'on observe
au sein de ce groupe.

Dans un article très percutant, Haas (1942 p. 643) écrivait notamment:
«...not only types and groups of types reiterate themselves in the history of
ammonites, but also certain evolutionary cycles, each proceeding along
definite anagenetic trends, e.g. from evolute, sturdy forms with coarse and stiff
costation to more involute and discoidal ones with a finer and more sigmoidal
ribbing...»

Plus récemment, Wiedmann (1969) a discuté le caractère réversible de ces
tendances. Il attribue en particulier le déroulement de certaines ammonites
hétéromorphes à des mutations spontanées inverses. Un certain nombre de
variations inverses de celles qui sont évoquées par Haas ont d'autre part été
décrites par Enay (1983), Callomon (1985) et Dommergues (1989).

D'une façon générale, on peut dire que les lignées d'ammonites qui sont
affectées par une spiralisation croissante sont bien documentées dans
l'enregistrement fossile: lorsque la documentation stratigraphique est bonne,
ces lignées s'établissent sans grandes difficultés.

L'origine des groupes initiaux simples (évolutes et parfois de petite taille)
qui engendrent ces lignées est par contre souvent difficile à trouver.

Les difficultés tiennent à plusieurs facteurs:
1.-caractère souvent brutal du passage d'une lignée à l'autre
2.-rareté ou absence de formes de transition (voir fig. 9).
3.-insuffisance des données concernant la variabilité intraspécifique.

Les exemples ci-dessous montrent comment des augmentations plus ou
moins rapides de la variabilité (resp. du polymorphisme: voir remarque ci-
dessous) intraspécifique peuvent produire les variants simples, sources de
lignées nouvelles.

Remarque: On distingue habituellement deux types de variabilité:
1.-Celle qui s'exprime par un continuum morphologique variabilité au sens

usuel);
2.-celle qui est discontinue et que l'on appelle polymorphisme.

Lorsque les deux pôles extrêmes d'une espèce affectée par une forte variabilité (ou
par un polymorphisme) peuvent être respectivement décrits comme morphologiquement
«simple» et «complexe», on dira que cette variabilité est polarisée.

3. Exemples d'évolution

3.1. Les Liparoceratidae et les Amaltheidae

L'évolution des Liparoceratidae macroconques est schématisée dans la figure
2A. Ce schéma montre que le groupe sphaerocône de type Liparoceras dérive
d'Eoderoceratidae évolutes via des formes appartenant au groupe des
Tetraspidoceras (Spath 1938).
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Figure 2A.-Evolution des Liparoceratidae (réinterprété, d'après les observations de
Spath 1936, Meister 1986 et Dommergues 1987, sans échelle).
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Figure 2B-Evolution des Amaltheidae (d'après les données de Meister 1988, sans
échelle) (voir texte).
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Ces formes sphaerocônes persistent jusque dans le Domérien moyen avec
des fluctuations géométriques et ornementales plus ou moins importantes qui
ne nous intéressent pas ici.

Les observations stratigraphiques récentes de Dommergues (1987) et de
Meister (1986) montrent que la «diversité» des Liparoceratidae augmente de
façon assez brutale vers le sommet du Carixien moyen. Dans la sous-zone à

Maculatum (Carixien supérieur), Liparoceras coexiste avec une multitude de
morphotypes assignés aux genres Aegoceras (formes évolutes à costulation
relativement simple qualifiées de «capricornes») et Androgynoceras (forme
juvénile capricorne et forme adulte de type Liparoceras).

Au passage Carixien moyen-Carixien supérieur, Dommergues (1989, p.
13) observe que le stade juvénile capricorne est absent chez les variants
involutes extrêmes des Androgynoceras: ces formes sont donc virtuellement
indistinguables des Liparoceras auxquels elles sont associées (voir remarque
ci-dessous).

Cette observation très importante suggère que, d'un point de vue purement
morphologique, les Liparoceratidae du Carixien moyen et de la base du
Carixien supérieur peuvent être ordonnés selon une morphocline «horizontale»

allant d'un pôle evolute à costulation relativement simple («capricorne»)
à un pôle involute sphaerocône (Liparoceras) via des formes intermédiaires de

type Androgynoceras (fig. 2A).
Le passage des derniers représentants évolutes des Liparoceratidae

(Aegoceras figulinum) aux Amaltheidae est illustré dans le figure 2B.
Au Domérien inférieur, la transition morphologique entre les deux groupes

est caractérisée par une nette augmentation de l'involution et par l'acquisition
d'une section ogivale.

Des observations stratigraphiques récentes de Meister (1988) montrent que
la variabilité intraspécifique des Amaltheus explose brutalement à la base du
Domérien moyen: Amaltheus margaritatus «sécrète» des variants évolutes
fortement tubercules qui persistent jusque dans le Domérien supérieur.

Remarque: Les Liparoceratidae sont souvent interprétés comme étant constitués par
deux lignées distinctes: Liparoceras sphaerocônes d'une part et Aegoceras +
Androgynoceras «capricornes» d'autre part (NB: nous considérons Beaniceras et
Oistoceras comme des sous-genres morphologiques de Aegoceras et Becheiceras
comme un sous-genre de Liparoceras). Cette deuxième lignée est supposée s'enraciner
chez «Beaniceras» centaurus, un groupe que nous considérons comme un
Liparoceratidae microconque appartenant au morphogenre Cymbites (de même que
«B.» rotundum et «B.» cottardiense). Les observations récentes de Dommergues
mentionnées plus haut donnent plutôt à penser que Liparoceras et Aegoceras
représentent les deux pôles extrêmes d'un groupe fortement polymorphe,
Androgynoceras étant le morphotype intermédiaire.

Notons que la fréquence relative des trois morphotypes sus-mentionnés varie
énormément selon les endroits et selon les niveaux (tri hydrodynamique,
environnements préférentiels pour certains variants etc.): Dommergues (1987) a en
particulier montré que les Liparoceratidae capricornes prédominaient nettement dans
les régions septentrionales de la plateforme NW-européenne.

3.2. Les Phymatoceratinae et la lignée des Pseudogrammoceras

La figure 3A schématise l'évolution des Phymatoceratinae. Cette lignée
s'enracine chez des formes évolutes appartenant aux Hildaites (partie
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supérieure du Toarcien inférieur) et aboutit à des formes relativement
involutes de type Haugia. Comme leur nom l'indique, les Haugia de la zone à
Variabilis (partie supérieure du Toarcien moyen) montrent une forte variabilité
et l'on connaît de nombreuses formes de passage de ce morphogenre au
groupe des Denckmannia qui persiste dans le Toarcien supérieur.

Du fait de leur grande rareté, la transition entre Denckmannia et
Podagrosites est mal documentée dans la partie terminale du Toarcien moyen
mais les formes de passage sont fréquentes à la base du Toarcien supérieur
(voir remarque ci-dessous). Partant du pôle evolute Podagrosites, quasiment
homéomorphe des Hildaites, on observe une transition morphologique assez
continue aux Pseudogrammoceras «intermédiaires» du groupe aratum et
bingmanni qui donnent naissance aux Pseudogrammoceras involutes du
groupe fallaciosum (fig. 3B).

On notera en passant que l'augmentation du degré d'involution du pôle
involute des Pseudogrammoceras est plus marquée dans le stade submature
que dans la géométrie adulte.

La lignée des Pseudogrammoceras passe assez rapidement aux
Phlyseogrammoceras à costulation fasciculée qui engendrent eux-mêmes les
Hudlestonia.

Remarque: Dans un travail par ailleurs fort bien documenté, Goy et Martinez (1990)
signalent des Pseudogrammoceras antérieurs aux premiers Podagrosites, ce qui tendrait
à contredire nos conclusions. Sur les deux espèces qu'ils citent (P. aratum et P.
subregale) une seule est figurée (P. aratum): il s'agit en fait d'un Pseudomercaticeras.

3.3. Le genre Osperlioceras

L'évolution des Osperlioceras représente également un cas assez spectaculaire
de simplification globale de la morphologie.

Resté relativement stable au cours du Toarcien moyen, ce groupe
suboxycône à tracé suturai complexe voit sa variabilité littéralement exploser
au cours du Toarcien supérieur. Cette évolution, schématisée dans la figure 4,
montre que le pôle simplifié ultime (O. reynesi) a l'aspect d'un
Harpoceratinae du Toarcien inférieur.

3.4. Le genre Hammatoceras et les Graphoceratidae

L'évolution des Hammatoceras est documentée de façon beaucoup plus
fragmentaire que celle des Osperlioceras. Dans la partie supérieure de la zone
à Insigne, on voit apparaître, à partir des Hammatoceras du groupe speciosum,
des formes très évolutes que nous avons assignées à H. bonarellii (fig. 5). Ces
Hammatoceras évolutes pourraient donner naissance aux formes
serpenticônes de type Catulloceras vermiforme qui sont à l'origine des
Graphoceratidae. Une relation entre Catulloceras et un autre groupe
d'Hammatoceratidae evolute, Erycites, n'est toutefois pas exclue (voir
Contini 1989 pour un compte-rendu détaillé de l'évolution de cette famille).
A ses débuts, cette famille montre une évolution qui rappelle beaucoup celle
des Phymatoceratinae et des Pseudogrammoceras (Fig. 3B). La fin de cette
lignée n'est pas illustrée ici. On notera toutefois que les Leioceras donnent
naissance à deux rameaux distincts: Staufenia d'une part et Ludwigia-
Bradfordia-Graphoceras-Hyperlioceras d'autre part. Les derniers
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Figure 5.-Passage des Hammatoceratidae aux Dumortieriinae (Graphoceratidae)
(d'après les données de Guex 1975 et Contini 1989, sans échelle) (voir texte).

représentants des Staufenia et des Hyperlioceras sont oxycônes et leur tracé
suturai est très simplifié (Contini 1989). Les dernières Staufenia montrent
d'autre part une variabilité quasiment nulle (Bayer et McGhee 1984).

3.5. Les Cardioceratidae

L'évolution des Cardioceratidae a été admirablement décrite par Callomon
(1985) et il est inutile de reproduire ici le détail de ses résultats. Callomon a
montré que ce groupe s'enracine chez les Erycites (Hammatoceratidae
evolute) via les Otoitidae et les Sphaeroceratinae, des formes sphaerocônes
très involutes. L'histoire des Cardioceratidae sensu stricto débute donc par un
groupe qui représente l'aboutissement de la classique tendance evolute —>
involute. A plusieurs reprises au cours de leur histoire, les Cardioceratidae
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sont affectés par des épisodes d'extrême variabilité. L'un des plus spectaculaire

est celui que montrent les Quenstedtoceras du Callovien supérieur dont
les variants extrêmes sont sphaerocônes (Eborariceras) et oxycônes
(Lamberticeras) (voir Callomon loc.cit. fig. 5). A la différence des groupes
discutés plus haut, la variabilité de ces Cardioceratidae ne semble pas être
nettement polarisée dans le sens d'une simplification de la géométrie des

formes, même si le groupe montre des fluctuations temporelles assez
importantes dans le degré d'involution et dans la taille des coquilles (voir sect.
4.2).

La principale tendance qui caractérise l'évolution de cette famille réside
essentiellement dans l'acquisition protérogénétique d'une géométrie oxycône
par complexification de plus en plus marquée (mais pas du tout régulière) de
l'ornementation juvénile des morphotypes comprimés. Cette complexification
commence de façon modérée par une accentuation de la projection des côtes
sur le pourtour externe juvénile et elle aboutit à la formation d'une carène chez
Cardioceras.

4. Discussion

4.1. Complexité morphologique

Les notions de dimensionalité et de complexité que nous utiliserons ci-dessous
doivent être conçues dans un sens assez large. Il est en effet difficile,
actuellement, de quantifier la notion de «complexité morphologique» lorsqu'on
utilise ce concept dans le cadre de discussions sur l'évolution.

Les processus de simplification discutés ici ne sont par exemple pas
directement comparables à ceux qui relèvent du principe selon lequel la non-
utilisation d'un membre ou d'un organe conduit souvent à son atrophie (voir
par exemple Kosswig 1963). La complexification d'un aspect de la
morphologie d'un organisme est d'autre part souvent concomitante de la
simplification d'un autre trait de cet organisme. Deux exemples:

1.-L'augmentation de la courbure de certains radiolaires nassellaires est
souvent accompagnée d'une réduction du nombre de leurs segments
(Sanfilippo et Riedel 1970).

2.-La spiralisation croissante des monoplacophores (comparable à celle qui
affecte les ammonites au début de leur histoire) s'accompagne d'une réduction
drastique du nombre de muscles pédaux (Runnegar 1987, fig. 14.26).

Pour de nombreux auteurs, la complexité d'un organisme ou de son
squelette augmente en fonction du nombre de ses parties (organes, types de
cellules, éléments structuraux etc; voir McShea (1991) pour une intéressante
revue de cette question).

Peu d'auteurs, à notre connaissance, prennent en compte la dimensionalité
des organismes (p. ex. dimension fractale ou dimension géométrique simple)
pour caractériser leur complexité relative au sein d'une lignée phylétique. Or
la littérature abonde en exemples de lignées évolutives qui sont caractérisées

par un accroissement dimensionnel de la forme ou de l'ornementation au
cours du temps.

La figure 6 montre quelques exemples de transformations évolutives que
l'on peut légitimement imputer à une augmentation de la dimensionalité
morphologique des organismes considérés (ou de certaines de leurs parties).
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Figure 6.-A. Augmentation de la complexité du test chez les Oertlisponginae (d'après
Dumitrica 1970, simplifié, sans échelle).

B. Développement de la carination chez les foraminifères planctoniques (d'après
Cifelli 1969, simplifié, sans échelle).

C. Complexification de la dentition dans la lignée Piezodus-Prolagus (d'après
Hürtzeler 1962, simplifié, sans échelle).

D. Développement des encoches marginales chez les Rotulidae (d'après Durham
1966, simplifié, sans échelle).

E. Développement des sillons actinaux chez les Proscutellidae (d'après Durham
1966, simplifié, sans échelle).

F. Passage des annélides aux insectes via les onychophores et les myriapodes
(d'après Raff et Kaufman 1983, simplifié, sans échelle).

En ce qui concerne les ammonites, la complexité apparente des coquilles
doit être considérée sous un double aspect, celui de la géométrie de
l'enroulement et celui de l'ornementation, car les variations de ces deux
critères sont souvent antinomiques. En caricaturant un peu, on peut dire que de
nombreux groupes montrent une variabilité telle que les pôles extrêmes sont
involute lisse d'une part et evolute épineux d'autre part: c'est la loi de
covariation de Buckman (1892) (voir les beaux exemples donnés par Reeside
et Cobban 1960 et par Westermann 1966). Cette antinomie entre la nature de
l'enroulement et l'ornementation se retrouve également dans les variations
évolutives des ammonites. Dans de nombreux cas, l'ornementation commence
à se complexifier dans le stade juvénile des formes ancestrales (ce que l'on
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appelle la protérogenèse) et la complexification gagne plus ou moins
rapidement le stade mature des descendants (apparition d'épines ou de
tubercules, de lignes paraboliques, de costulations fortement flexueuses etc).
Cette migration protérogénétique (centrifuge) des ornementations élaborées
s'accompagne parfois de l'acquisition palingénétique (centripète) d'une
géométrie involute complexification affectant d'abord le stade mature du

groupe ancestral). Dans son étude fondamentale de l'évolution des
Hildocerataceae, Gabilly (1976) a par exemple montré que l'acquisition
juvénile du sillon latéral chez les Hildoceras primitifs est suivie d'une
accentuation palingénétique du degré d'involution chez leurs descendants. Des
variations inverses de celles-ci sont également fréquentes (p. ex. acquisition
palingénétique de la carène dans la lignée Alsatites - Pseudaetomoceras).

Au plan géométrique, les coquilles d'ammonites montrent deux types
extrêmes: droit ou complètement involute (avec le cas particulier des formes
trochospiralées ou nipponitoïdes que nous ignorerons ici). Le passage d'une
coquille droite à une coquille involute (sphaerocône ou oxycône) résulte
évidemment d'une double augmentation de courbure:

1 -selon la direction de croissance et
2.-dans un plan continuellement orthogonal à celui de l'accroissement

(fig. 7). Ces augmentations de courbure peuvent être réduites à une description
schématique de la spirale ombilicale des coquilles. Chez les formes droites,
cette spirale a un taux d'expansion infini (droite: dimension 1) et chez les
formes à ombilic «fermé» elle a un un taux d'expansion nul (cercle: dimension
2).

6

Figure 7 -Relation entre augmentation de la spiralisation des coquilles et «dimension»
de la spire ombilicale.
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Le passage d'une forme droite à une forme involute traduit donc une
augmentation de la dimensionalte des coquilles, autrement dit un accroissement

de leur complexité géométrique.
Dans cette optique, on peut schématiser les principaux exemples d'évolution

étudiés plus haut de la façon illustrée dans la figure 8.

4.2. Relation entre simplification géométrique et stress écologique

Rappelons qu'à l'aube de leur histoire, les ammonites s'enracinent chez des
formes droites (fig. 1). D'un point de vue purement géométrique il est clair
que ces formes initiales droites sont plus «simples» que les formes spiralées
auxquelles elles donnent naissance. La spiralisation croissante qui s'observe si

souvent chez les ammonites n'est qu'une répétition de cette tendance initiale.
Celle-ci s'inscrit clairement dans un schéma d'augmentation de la dimensionalité

des coquilles, autrement dit dans un schéma de complexité croissante.
Les exemples d'évolution donnés plus haut montrent que la transition des

ammonites involutes (qui sont l'aboutissement de la tendance) à des
ammonites évolutes (qui peuvent être la source d'une lignée nouvelle)
s'effectue souvent par le biais d'une forte polarisation de la variabilité (ou du
polymorphisme) du groupe «évolué». Cette polarisation est souvent assez
soudaine et va dans le sens complexe —> simple. On notera que cette
transformation ne relève pas d'une simple hétérochronie changement dans
le timing du développement ontogénique) comme la paedomorphose: le pôle
simplifié de la morphocline ressemble souvent plus à l'ancêtre de son ancêtre

qu'au juvénile de son ancêtre immédiat (p. ex homéomorphie entre
Podagrosites et Hildaites avec un décalage temporel de près de 2 millions
d'années: fig. 3).

Dans certains cas, les simplifications géométriques que l'on observe chez
les ammonites sont clairement liées à des augmentations du stress écologique.
En 1919, Spath attribuait déjà certaines réductions de taille et certaines
simplifications suturales observées chez des formes liasiques et crétacées à des
instabilités environnementales.

Il est établi de longue date que les facteurs «stressants» les plus importants
qui affectent les faunes marines sont les grandes régressions (Newell 1952,
1963, Moore 1954, Ginsburg 1963, 1965, Hallam 1978) et les variations
climatiques majeures (Valentine 1968). Exemples:

l.-Lors de la grande régression du Norien, on observe une floraison
d'ammonites déroulées comme les Rhabdoceras qui prolifèrent jusqu'au
Rhétien. Les formes souches de ces ammonites appartiennent nécessairement
à des groupes à enroulement «normal». Selon Spath (1933), ces formes droites
dérivent des Sympolycyclus, un groupe planispiralé serpenticône (fig. 9).

2.-A la base du Bajocien supérieur (régression), on observe un cas similaire
avec l'apparition des Spiroceras (déroulés) à partir des Strenoceras
(planispiralés évolutes) qui leur sont contemporains (Spath 1933) (fig. 9: voir
remarque ci-dessous).

3.-Au Rhétien supérieur, le passage des Phylloceratina (involutes à sutures
complexes) aux Psiloceratina primitifs (évolutes à suture relativement simple)
est également caractérisé par une simplification drastique des formes,
concomitante de la régression du Trias terminal (Guex 1982).
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SYMPOLYCYCLUS

*

RHABDOCERAS

SI6ir.r. m¦r.
«« ¦

^»>i :a

STRENOCERAS

*

SPIROCERAS

Figure 9.-Transition «catastrophique» entre des formes planispiralées et des formes
droites ou déroulées (sans échelle).

4.-Les simplifications géométriques observées chez les Phymatoceratinae
et chez Osperlioceras semblent pouvoir être mises en relation avec la
régression régionale majeure induite par la surrection des épaulements de la
Tethys alpine au sommet du Toarcien moyen (voir Stampfli 1993, sous
presse).

5.-Dans la lignée des Cardioceratidae, il est également possible que
l'apparition de Cadoceras très évolutes (gr. calyx et apertum) au voisinage de
la limite Bathonien-Callovien puisse être imputée à la régression du Bathonien
terminal.

La colonisation d'une plateforme peu profonde par un groupe de mer
ouverte semble avoir une influence comparable à celle des phases de
régressions marines sur le développement des diverses formes d'ammonites:

l.-Au Carixien, les Tropidoceras méditerranéens (relativement involutes)
qui parviennent à s'établir sur la plateforme NW-européenne engendrent les
formes évolutes à suture simple de type Acanthopleuroceras (Dommergues
1989).

2.-I1 semble également probable que la colonisation de nos régions par les
Liparoceratidae sphaerocônes (connus jusque dans le Pacifique) soit à
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l'origine du polymorphisme que ce groupe développe dès le Carixien moyen.
Cette hypothèse est confortée par les observations de Dommergues (1987)
selon lesquelles les morphotypes simplifiés (capricornes) étaient nettement
prédominants dans les zones septentrionales de la plateforme NW-européenne.

3.-L'immigration des Psiloceras lisses de l'Hettangien basai sur cette
même plateforme s'accompagne, chez ces formes, d'une simplification
globale des tracés suturaux (Neumayr 1879). Les Neophyllites des confins
nordiques de cette mer épicontinentale représentent une simplification extrême
de ces Psiloceras lisses.

Plusieurs travaux récents montrent de façon convaincante qu'il existe une
corrélation positive entre les augmentations de la diversité taxonomique des
ammonites et les transgressions majeures (Wiedmann 1988, House 1989,
Mouterde et al. 1990). Les auteurs expliquent ces augmentations de diversité
par l'ouverture de multiples niches écologiques nouvelles. Il est possible que
le polymorphisme induit par le stress inhérent aux phases initiales de
colonisation joue également un rôle dans cette relation.

On notera enfin que les changements de température ont une influence
importante sur le développement des céphalopodes actuels et fossiles. Matyja
(1986) présente en particulier une intéressante analyse des résultats de Zuev
(1976) montrant que la taille adulte moyenne des Sthenoteuthis est fortement
contrôlée par la température, les individus de grande taille prédominant dans
les eaux froides (voir également Wiedmann et v. Boletzki 1982). Wiedmann
(1988) a d'autre part montré de façon très élégante qu'à l'Albien la distribution

des ammonites «lisses» et épineuses était nettement contrôlée par le
facteur climatique: les formes peu ornées (leiostracées) ont tendance à

prédominer dans les régions méridionales alors que les formes à

ornementation robuste (trachyostracées) sont plus abondantes dans les régions
boréales. Elmi et al. (1982) et Meister (1988) ont fait la même observation
chez les Amaltheidés du Domérien: dans ce groupe, les formes épineuses ont
une distribution biogéographique restreinte aux régions boréales alors que les
formes leiostracées se trouvent jusqu'au Maroc.

D'un point de vue général, il semble que les lignées qui s'achèvent par des
formes oxycônes ayant colonisé des environnements peu profonds sont
souvent lisses et montrent des tracés suturaux simplifés (Staufenia,
Hypasteroceras, Oxynoticeras; voir Pia 1914, Tintant et al. 1982, Bayer et
McGhee 1984, Donovan 1985), alors que les oxycônes profonds ont des
sutures complexes.

Remarque: La terminologie standard des heterochronies du développement n'est pas
adaptée à une description correcte des changements évolutifs «catastrophiques» comme
ceux qui sont illustrés dans la figure 9. Dans de tels cas, le déroulement des coquilles
survient très tôt après le stade ammonitella: la simplification géométrique est globale et,
sauf à jongler avec les mots, on ne peut la qualifier ni de paedomorphique ni de
péramorphique.

5. Comparaison avec d'autres groupes

Il est intéressant de comparer les simplifications géométriques discutées plus
haut avec celles que l'on peut constater chez des groupes autres que les
ammonites.
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Dans une étude remarquable de l'évolution des brachiopodes du Jurassique
moyen, Laurin (1986) a montré que, dans des conditions environnementales
calmes, l'évolution de certaines lignées calloviennes (Septaliphoria
orbignyana, Torquirhynchia royerana et Rhynchonelloidella spathica) était
caractérisée par un accroissement de la taille et de la convexité des valves, une
tendance en tous points comparable aux phases «anagénétiques» (evolute —>
involute) que l'on observe chez les ammonites. L'évolution de groupes
comme Burmirhynchia thierachensis (Bathonien) qui proliféraient dans des
environnements peu profonds et instables montrent par contre une extrême
variabilité morphologique. Laurin ne donne malheureusement pas
d'indications sur une polarisation éventuelle de la variabilité des populations
synchrones qu'il a étudiées dans les environnements très instables
(prédominance d'un sens «évolué —> primitif»

Dans la figure 10, nous avons reproduit les variations de taille dans la
lignée de «Globigerina cretacea» sensu Hofker (Hedbergella
infracretacealdelrioensis - H. gautieri - H. crassa - Archaeoglobigerina
cretacea -Rugoglobigerina rugosa) publiées par Hofker en 1962. Dans la
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Figure 10.-Variations de la taille au sein de la lignée «Globigerina cretacea» (d'après
Hofker 1962). Les flèches indiquent les inversions de la tendance à l'augmentation
de taille (voir texte).



136 J. Guex

mesure où la précision stratigraphique de ce diagramme le permet, il semble

que l'on puisse corréler les principaux pics de diminution de taille avec
certaines phases régressives du Crétacé supérieur (Campanien moyen; passage
Campanien-Maastrichtien; Crétacé terminal: flèches dans la figure 10). Les
données actuelles sur les paléotempératures du Crétacé ne sont pas
suffisamment précises pour que l'on puisse exclure une corrélation de ces
réductions de taille avec des périodes de refroidissement concomitantes de ces
régressions (voir Weissert et Lini 1991 et Frakes et Francis 1990).

Les foraminifères benthiques sont réputés pour être souvent affectés par
une extrême variabilité. La figure 11 montre la variation des diamètres des
deutéroconques et la variabilité morphologique de l'appareil embryonnaire des
Orbitolines au Crétacé moyen (d'après Hofker Jr 1963). Les sauts qui
caractérisent ces variations semblent pouvoir être corrélés avec les épisodes
anoxiques de l'Aptien supérieur, de l'Albien supérieur et de la limite
Cénomanien-Turonien mis en évidence par Jenkyns (1980). Cette hypothèse
est confortée par les observations de Kuhnt et al. (1986) qui ont étudié en
détail l'influence de l'épisode anoxique du passage Campanien-Turonien sur
les faunes planctoniques et nectoniques: lors de cet événement, plusieurs
groupes sont affectés par des réductions de taille et les formes
géométriquement simples tendent à devenir prédominantes.
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Figure 11 -Variations de la taille des deutéroconques et complexification de l'appareil
embryonnaire chez les Orbitolines (d'après Hofker Jr. 1963, simplifié).
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Dans le cas des Orbitolines étudiées par Hofker, on remarque que les
réductions sporadiques de la taille n'interrompent ni la tendance générale à la
complexification progressive de l'appareil embryonnaire, ni la tendance à
l'accroissement de sa taille. Cette constation est à rapprocher des observations
récentes de Malmgren et al. (1983) sur l'évolution des Globorotalia du
groupe tumida au Néogène: dans cette lignée, les réductions de taille ne sont
pas non plus accompagnées par des simplifications concomitantes de la
géométrie des tests. Ce point est important dans la mesure où il prouve qu'en
elles-mêmes les diminutions de taille, totalement réversibles, sont sans
incidence majeure sur les changements évolutifs importants.

Les résultats obtenus dans plusieurs études récentes donnent à penser qu'il
existe souvent une polarisation de la variabilité en fonction du stress
écologique. Dans les cas évoqués ci-dessous, cette polarisation se manifeste
principalement par une colonisation différentielle des habitats, les formes
simples ou archaïques étant plus fréquentes dans les environnements instables.

Grünig (1984) a par exemple superbement démontré l'influence de la
profondeur sur la distribution des divers variants de Spiroptectammina et
Uvigerina: les formes complexes à ornementation saillante sont prédominantes

dans les assemblages profonds (plateforme externe-bathyal supérieur)
alors que les formes «lisses» prédominaient en eau peu profonde (fig. 12).

Outer shelf-bathyal shelf

ep
u

UVIGERINA «

fSPIROPLECTAMMINA

Figure 12.-Simplification morphologique chez les foraminifères benthiques
Uvigerina et Spiroptectammina en fonction de la profondeur (d'après Grünig 1984,
simplifié, sans échelle).
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Gargouri et Vachard (1988) et Mehl et Noe (1990) ont d'autre part
montré l'existence d'une extrême variabilité chez les foraminifères porcelanés
du Permien. Celle qui affecte Hemigordius (sensu lato) est particulièrement
frappante puisque l'on trouve, dans ce groupe, des morphotypes qui vont d'un
enroulement «en pelote» (glomospiroïde) à des formes de type Hemigordius
s.s. (involutes) en passant par des variants planispiralés évolutes de type
Cyclogyra (fig. 13). D'après notre ami Aymon Baud (comm. pers.), les formes
à enroulement en pelote sont clairement prédominantes dans les
environnements sursaturés où rien d'autre ne peut survivre. Ces formes à

enroulement désordonné sont en quelque sorte équivalentes à certaines
ammonites hétéromorphes (p. ex. Nipponites).

i
Figure 13.-Variabilité morphologique au sein du genre Hemigordius. De gauche à
droite: type Glomospira - type Cyclogyra - type Hemigordius - type «Vidalina» (d'après
les observations de Gargouri et Vachard 1988 et de Mehl et Noe 1990, sans échelle).

Rey et al. (1986) ont étudié les variations verticales de l'indice
d'allongement de diverses alvéolines éocènes. Ces recherches les ont conduit
à constater que cet indice fluctuait assez nettement en fonction des
paléomilieux: les formes archaïques à faible elongation ont tendance à

prédominer dans les environnements peu profonds alors que les formes
évoluées (allongées) tendent à prédominer dans les environnements plus
calmes et plus profonds.

Les observations de Hart et Bailey (1979) et de Caron et Homewood
(1983) sur l'évolution des foraminifères planctoniques du Crétacé montrent
également que l'on a une colonisation progessive de tranches d'eau de plus en
plus profondes par des formes à géométrie de plus en plus complexe
(apparition de carènes etc).

Plus récemment, Koutsoukos et al. (1989) on publié des résultats très
intéressants sur les variations écophénotypiques des hedbergellidés dans les
environnements peu profonds et hypersalins du Crétacé moyen.

6. Conclusions

La grande majorité des tendances évolutives décrites dans la littérature
concernent des transformations qui vont dans le sens d'une complexification
croissante des organismes (Newell 1949, Bonner 1988).

L'orthodoxie néo-darwinienne conduit naturellement à attribuer ces
tendances à des causes purement adaptatives. Dans ce cadre conceptuel, la
tendance géométrique «evolute —> involute», qui caractérise tant de lignées
chez les ammonites, est généralement expliquée par une plus grande résistance
des coquilles, par une optimisation des performances hydrodynamiques, par
une utilistation minimale de matériel coquillier etc.
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Il est probable que ces diverses optimisations jouent un rôle dans l'évolution

de ce groupe. Il est toutefois certain que les transformations géométriques
inverses, qui vont dans le sens d'une simplification globale des formes, ne
peuvent pas relever de la même cause car elles sont toujours concomitantes
des tendances complexificatrices: les groupes «simplifiés» coexistent presque
toujours avec leurs homologues «évolués» sur des intervalles de temps plus ou
moins importants.

L'existence d'une relation entre stress écologique et augmentations de la
variabilité a fait l'objet de publications récentes fort intéressantes. En 1981,
Williamson a par exemple montré que la variabilité des mollusques lacustres
du cénozoique supérieur du Turcana augmentait lors des périodes de
régressions (voir également Laurin 1986 pour les brachiopodes). Plus
récemment, Parsons (1987) a montré que la variabilité phénotypique et
génotypique des Drosophiles augmentait dans des conditions de stress
thermique. Le caractère souvent directionnel («simplificateur») de ces
augmentations de variabilité liées au stress écologique a néanmoins été peu
étudié jusqu'ici.

Les simplifications géométriques étudiées plus haut sont généralement
associées à des réductions de taille. Il est important de noter en passant que
l'inverse n'est pas vrai: ces réductions, entièrement réversibles (voir figures 10

et 11), ne sont pas nécessairement associées aux simplifications structurales
discutées ici.

Il est banal de remarquer que les formes simplifiées générées dans des
conditions de stress sont particulièrement aptes à résister à des crises
écologiques majeures (métabolisme plus économe etc) et il n'est pas étonnant
de les trouver fréquemment à la source de lignées phylétiques nouvelles.

La recherche des raisons pour lesquelles ces lignés nouvelles s'enracinent
chez des formes de petite taille est un problème classique de la paléontologie
évolutive (voir les travaux de Stanley 1973 et de Gould 1988 etc.). Pour
expliquer ce phénomène, les auteurs invoquent des causes assez différentes de
celles qui sont considérées ici.

La première fait intervenir l'existence de stocks primitifs persistants (les
«petits opportunistes survivants») à partir desquels s'individualiseraient, de
façon itérative, des lignées à morphologie plus élaborée (fig. 14). Cette
explication (systématiquement invoquée dans le cas des foraminifères plancto-
niques du Crétacé et du Tertiaire) rappelle la théorie des «Rassenpersistenz»
de Steinmann (1908, 1909) qui fut immédiatement discréditée par Diener
(1908) et Pompeckj (1910) et elle n'a aucune valeur en ce qui concerne
l'évolution des ammonites: les groupes d'aspect primitif qui sont à la sources
des lignées nouvelles et hétérochrones sont systématiquement absents dans les
intervalles stratigraphiques qui séparent les apparitions respectives de ces
lignées.

Une deuxième «explication» est basée sur un constat purement statistique.
Les organismes de petite taille sont infiniment plus abondants que ceux de

grande taille et ils sont plus résistants aux extinctions: la probabilité de les
trouver à la source de lignées nouvelles est donc très élevée. Cette constatation
n'éclaire en rien la façon dont certains groupes évolués de grande taille
peuvent engendrer des descendants géométriquement simples et de petite
taille.
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Figure 14.-Evolution itérative de souches morphologiquement complexes à partir
d'un stock persistant primitif simple.

La troisième explication souvent avancée fait intervenir des heterochronies
comme la progenèse ou la néoténie (Stanley 1973, p. 15, fig. 4c, Guex 1973,
p. 11; 1981, p. 195-196): il est possible que de telles heterochronies jouent un
rôle dans la genèse des changements phylogénétiques majeurs mais nous
pensons maintenant que leur rôle est secondaire par rapport aux
simplifications globales qui surviennent dans des conditions de stress. Ces
simplifications simulent parfois des heterochronies mais elles ne relèvent
probablement pas d'un même processus. Comme leur nom l'indique, les
premières relèvent exclusivement de changements dans le timing du
développement (sans incidence sur le fonds génétique des organismes
considérés). On pourrait en revanche supposer que les secondes découlent
d'une simplification concomitante du génome des organismes simplifiés (voir
fig. 9).

Lorsque les conditions écologiques redeviennent favorables, ces groupes
«simplifiés» au cours d'épisodes critiques récupèrent en général leur niveau de

complexité morphologique antérieur, même si leur aspect peut avoir été
profondément modifié.

D'un point de vue purement descriptif (évidemment simpliste), l'évolution
des groupes que nous connaissons paraît être principalement contrôlée par
deux facteurs antagonistes dont le produit est canalisé par la sélection
naturelle: le nombre de générations et le stress externe.

Au cours des périodes écologiquement favorables, ces groupes semblent se

comporter comme des systèmes autocomplicatifs dont l'évolution est
essentiellement contrôlée par le nombre de générations: ils varient de façon
assez régulière (dans le sens d'une complexité croissante, souvent
protérogénétique en ce qui concerne l'ornementation et palingénétique en ce
qui concerne la géométrie) jusqu'au moment où ils sont en «équilibre» avec
leur milieu (il est évident qu'au-delà d'un certain seuil, la persistance d'une
tendance peut conduire à l'extinction ou avoir un effet analogue à celui d'un
stress externe).

Dans des conditions écologiques défavorables, le stress externe joue un rôle
de frein à la complexification. Dans les cas limites, ce stress peut induire des
réversions qui aboutissent à l'apparition de formes ataviques.
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