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Involution croissante et Règle de Cope1

par

Jean GUEX2

Abstract.-GUEX J., 2001. Increasing involution and Cope's Rule. Bull. Soc. vaud. Sc.

nat. 87.4: 373-379.
In this paper, we demonstrate that Cope's rule merely describes the particular case
where volume increase is strictly coupled with the linear dimension of the organisms.
Allometries which are frequently observed in the evolution of the organisms'
morphology mean that their size, volume and surface can vary independently. The
consequences of this can be summarized as follows. Volume increase not coupled
with an increase of the linear dimension of the organisms generates increasing
involution and/or elongation in shelly cephalopods, forams and radiolarians.
Increasing of the biomineralizing surface not coupled with volume increase generates
increasing complexity in the sutures and growth lines in ammonites and an increase in
the complexity and number of chambers in forams.

Keywords: Cope's Rule, increasing involution, ammonites, radiolarians, foraminifera.

Résumé.-GIÌEX J., 2001. Involution croissante et Règle de Cope. Bull. Soc. vaud. Sc.

nat. 87.4: 373-379.
Nous montrons ici que la fameuse «Règle de Cope» décrit uniquement les cas
particuliers où l'accroissement phylétique de la taille des organismes est strictement
couplé à un accroissement concomitant de leur dimension linéaire. Les allométries
que l'on observe souvent dans l'évolution de la forme des organismes montrent que
leur taille, volume et surface peuvent varier de façon indépendante.Les conséquences
de ceci sont les suivantes. Un accroissement du volume qui n'est pas couplé avec un
accroissement de la dimension linéaire des organismes induit un accroissement de
l'involution et/ou de l'élongation chez les céphalopodes à coquille externe, chez les
foraminifères et chez les radiolaires. Un accroissement de la surface biominéralisante
non couplé avec un accroissement concomitant du volume induit une augmentation de
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la complexité des lignes de sutures et de la trajectoire des stries de croissance chez les
ammonites et un accroissement dans le nombre et la complexité des chambres chez les
foraminifères.

Mots clés: Règle de Cope, involution croissante, ammonites, foraminfères, radiolaires.

Introduction

La tendance évolutive la mieux documentée dans l'inventaire paléontologique
est la fameuse «règle» de l'accroissement de taille, également connue sous le

nom de «règle de Cope », du nom du vertébriste américain qui l'a décrite pour
la première fois au 19e siècle (Cope 1896; voir Stanley 1973).

Lorsqu'elle se manifeste, cette tendance à l'accroissement de taille affecte

surtout les débuts de lignées évolutives et beaucoup moins souvent les fins de

lignées. Celles-ci restent stables ou montrent des fluctuations de taille
orientées aussi bien vers l'augmentation que vers la diminution, au gré des

variations environnementales. La méconnaissance de ce fait a souvent abouti à

des critiques mal fondées de la règle de Cope (Gould 1996, 1997; Jablonski
1997; voir aussi Thom 1983, p. 127).

Le but du présent travail est de montrer que cette règle pourrait être un cas

particulier d'une règle plus générale. Les tendances évolutives majeures
observables chez de nombreux groupes d'invertébrés marins donnent en effet
à penser que les multiples tendances à l'involution croissante ou à la
complexification apparente de certains traits ornementaux de ces organismes
lui sont indirectement reliées.

Tendances évolutives fréquentes

Chez les ammonites du Mésozoïque, la tendance évolutive la plus
fréquemment observée 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 (Erben 1966). Lorsqu'elle est
totalement réalisée, cette tendance à l'augmentation du recouvrement des tours
sur eux-mêmes au cours du temps aboutit à la genèse de formes lenticulaires

(oxycônes), ou plus ou moins sphériques (sphaerocônes) ou encore à section

déprimée (cadicônes) (fig. 1). Les ammonites montrent aussi souvent une
tendance à l'augmentation de la sinuosité des stries d'accroissement et, à

grande échelle, ce groupe montre clairement un accroissement de la
complexité suturale au cours du temps.



Involution croissante et Règle de Cope 375

OXYCONE

SERPENTICONE
CADICONE

SPHAEROCONE

Figure 1.-Principales tendances à l'involution croissante observées chez les ammonites.

La tendance majeure à l'involution croissante observée chez les ammonites

se retrouve également chez les Nautiles (Sobolev 1994) et chez certains
Gastéropodes (Runnegar 1981).

Il est intéressant de noter que cette tendance affecte également de

nombreux groupes d'organismes unicellulaires comme les foraminifères
benthiques et planctoniques à divers stades de leur développement (p. ex.

apparition des Orbulines (voir Hottinger et Drobne 1988, Septfontaine
1988, Adams 1983, Cifelli 1969).

Chez certains foraminifères benthiques, on observe un accroissement de

l'élongation latérale (Hottinger et Drobne 1988) qui correspond
géométriquement au développement d'un enroulement cadicône chez les
ammonites.

Dans d'autres groupes de microorganismes comme les radiolaires
nassellaires on observe un phénomène analogue avec l'augmentation de la
sphéricité et la diminution du nombre des segments (Sanfilippo et Riedel
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1970) dont l'aboutissement ultime sont la cryptocéphalisation et la
cryptothoracisation (Dumitrica 1970). Des formes globuleuses comme
Cannopilus (Guex 1993) apparaissent également à partir de formes plates
chez les Silicoflagellidés (Chrysophytes).

Ces diverses modalités d'augmentation de la courbure des tests au cours de

l'évolution sont schématisées dans la figure 2, A à E. Notons en passant que
les modes de transformation évoqués peuvent être concomitant d'un
accroissement de la taille des organismes.

Les spécialistes qui ont décrit les tendances évoquées ci-dessus en donnent

presque toujours des explications adaptatives et morpho-fonctionnelles ad hoc.

L'involution croissante observée chez les ammonites est généralement
expliquée par une minimisation de la quantité de coquille nécessaire pour
couvrir l'animal ou par un hydrodynamisme accru (Raup 1967). L'antinomie
entre coquilles involutes lenticulaires et coquilles sphériques semble toutefois
montrer qu'il ne s'agit pas d'un mécanisme d'optimisation de l'utilisation du

matériel coquiller car les formes involutes lenticulaires ou latéralement
comprimées, très fréquentes dans l'enregistrement fossile, sont loin d'être
optimales de ce point de vue. D'autres auteurs expliquent l'involution croissante

des coquilles et la complexification des tracés suturaux par une
augmentation de la résistance mécanique à la pression hydrostatique.

Chez les foraminifères benthiques, l'augmentation de la surface est

supposée faciliter les échanges d'oxygène et l'augmentation de l'élongation
du test augmenterait la motilité de l'animal dans le sédiment non consolidé.

En ce qui concerne l'accroissement de la taille, l'explication la plus
fréquemment avancée est d'ordre culinaire (who will be on the menu ou
pseudo-statistique (nowhere but up).

Discussion

Ces explications ad hoc ne nous paraissent pas satisfaisantes car les tendances
discutées ci-dessus s'observent dans des phyla très divers et aussi bien chez
des organismes planctoniques que benthiques ou fouisseurs. Il est d'autre part
bien connu qu'en lui-même, l'accroissement de taille s'avère létal, à plus ou
moins court terme, dans de nombreuses lignées.

Les allométries que l'on observe souvent dans l'évolution de la forme des

organismes montrent que leur taille, volume et surface peuvent varier de façon
indépendante. Chez les ammonites, une augmentation du volume de l'animal
qui n'est pas accompagnée d'une augmentation de la taille (p. ex. le
diamètre; NB: la longueur de la loge d'habitation est souvent inconnue) va se

traduire par une augmentation de l'involution. De même, une diminution de

taille qui n'est pas accompagnée par une diminution du volume va également
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Figure 2- A) Involution croissante aboutissant à une cryptothoracisation chez certains
radiolaires nassellaires (Sanfilippo et Riedel 1970. Dumitrica 1970).
B) Involution croissante dans la lignée lignée des Orbulines (foraminifères
planctoniques) (Blow 1956).
C) Crypto-proloculinisation chez Lépidocycline (foraminifère benthique) (Adams
1983).
D) Involution croissante chez les Lituolidés (foraminifères benthiques) (Septfontaines
1988).
E) Augmentation de l'élongation chez les Alvéolines (foraminifères benthiques)
(Hottinger et Drobne 1988).
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induire une augmentation drastique de l'involution. C'est sans doute un

processus de ce type qui est à l'origine des petites ammonites sphaerocônes

cryptogéniques du Trias inférieur.
On notera également qu'une augmentation de la surface du manteau va

s'accompagner d'une augmentation de la complexité suturale ou de la
flexuosité des stries d'accroissement à l'ouverture si elle n'est pas compensée

par une augmentation simultanée du volume de l'animal etc.

L'involution croissante et la complexification des tests observées chez de

nombreux foraminifères, gastéropodes, nautiles, radiolaires ou autres, relève

probablement d'un même processus. D'un point de vue géométrique, toutes

ces tendances résultent d'une augmentation de la surface biominéralisante de

l'organisme. Celle-ci induit nécessairement une augmentation de la courbure
des tests si elle n'est pas compensée par un accroissement de la taille.

Ces remarques nous conduisent à émettre l'hypothèse selon laquelle la

«règle de Cope» n'est qu'un cas particulier d'une règle plus générale qui
induit les processus d'involution croissante ou de «complexification»

(accroissements de surface induisant des augmentations de courbure;

p. ex. augmentation de la dimension fractale des sutures d'ammonites)
évoqués ci-dessus.

L'absence de corrélation entre la taille des génomes et la complexité des

organismes est actuellement bien établie (Ohno 1970, Raff et Kaufman
1983). Il est malgré tout tentant (et pas contradictoire) d'expliquer l'existence
des tendances évolutives orientées vers une complexification de la géométrie
et de l'ornementation par un doublement sporadique de certains gènes ou

groupes de gènes (Ohno 1970).

On notera finalement que Ohno (1970) a mis en évidence une corrélation
inverse entre l'ancienneté géologique de certains groupes de poissons et la
taille de leur génome. Selon ses recherches, les groupes actuels «primitifs »

dont l'origine est la plus ancienne ont des génomes beaucoup plus grands que
celui des groupes actuels apparus plus récemment. Dans notre optique, cela

parle en faveur de l'hypothèse selon laquelle le ballast génétique redondant

peut être perdu (ou éliminé) lors des épisodes de stress environnemental
extrême de manière à ne conserver qu'un génome fonctionnel de taille réduite

(Guex 1992,2001).
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