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Résumé

Une récente étude a mis en évidence I'importance des phénomenes d’hétérochronies du développement chez les Phylloce-
rataceae. Il était tentant d’évaluer le plus précisément possible la variabilité de quelques caractéres morphologiques de la coquille
et des lignes cloisonnaires, afin d’étudier comment évoluait cette variabilité au cours du temps (du Jurassique au Crétacé
terminal). La présente note donne sous une forme synthétique les résultats des calculs de la variabilité des variables dimension-
nelles et relatives de la coquille des Phyllocerataceae ainsi que les calculs de la variabilité de la complexité des lignes
cloisonnaires. Le paramétre statistique utilisé a été le coefficient de vaNatiba été choisi parce qu'’il permet de comparer la
dispersion de diverses populations. Cette étude a permis de constater que la variabilité de la cadg#édaiigne cloisonnaire
et deh; + h, est plus fluctuante chez les taxons (le plus souvent sous-familles, genres ou especes) pour lesquels ont été mis en
évidence davantage de phénomenes d’hétérochronies que chez les autres. La paedomorphose est mise en évidence également,
chez un certain nombre de taxons, par le calcul des coefficients de corrélation entre les moy€retés één, et entreV deC
et la moyenne dé, + h,. Par ailleurs, la variabilité des autres paramétres chez les Phylloceratidardyenne de¥ des
caractéristiques dimensionnellds, moyenne de¥ des caractéristiques relatives®f diametre moyen) s’accroit dans un
premier temps, puis dans un second temps décroit lentement, jusqu’a I'extinction du rameau ou de la lignée. Ce schéma est
surtout valable jusqu’a la limite Crétacé inférieur-Crétacé supérieur, dans la Téthys et la bordure marine du Gondwana. Quant &
la famille des Neophylloceratidae (et dans une moindre mesure chez leRistigpachyceras), la variabilité croit jusqu’a la
partie terminale du Crétacé, sauf p&jrdans la bordure marine du Gondwana. On remarque aussi que, chez les Neophylloce-
ratidae, le diametre moyen s’accroit dans le temps. En conclusion, le plus souvent, la décroissance de la variabilité précede
I'extinction des taxons. Il s’agit donc bien d’'un schéma darwinien classique, « la variabilité fournissant les matériaux sur lesquels
peut agir la sélection naturelle ». En revanche, I'extinction des Neophylloceratidae, qui se produit & un moment ou la variabilité
est maximum, s’inscrit dans une autre perspective, vraisemblablement celle d'un événement extérieur « catastrBphrque ».
citer cet article, B. Joly, C.R. Palevol 2 (2003).
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Abstract

Evolution of the Phyllocerataceae, the variability of the dimensional and relative parameters. Variability of the
complexity of the sutureline. Variability and paedomor phosis. A recent study has shown the importance of heterochronies
in the development of Phyllocerataceae. It was attractive to estimate with precision the variability of some morphological
characters of the shell and of the suture linein order to study how this variability changed in the course of time (from Jurassic to
terminal Cretaceous). This note gives the averages of the calculations of variability in dimensional and relative variablesin the
shell of Phylloceratidae and variability in the complexity C of their suture lines. Coefficient of variation V is the statistical
parameter used here, becauseit allowsthe comparison between the dispersions of different populations. Thisstudy showsthat the
variability of the complexity in the suture line and h; + h, is more fluctuating among the taxa (usually subfamilies, genera and
species) in which heterochrony is evident. On the other hand, the variability of other parameters (V,, V,, D) first grows and then
slowly decreasestill the branch or the lineage is extinct. This schemais mostly acceptable down to the Lower Cretaceous-Upper
Cretaceous in the Tethys and in the marine shelf of Gondwana. In the family of Neophylloceratidae, very clearly in the Tethys,
less clearly in marine shelf of Gondwana (it is less obvious in the genus Phyllopachyceras), the variability grows as far as the
terminal Cretaceous. The extinction of thisfamily may result from a catastrophic event and not from internal causes. In short, the
decrease of variability comes before the extinction of the taxa and consequently it agrees with a Darwinian classic schema. On
the other hand, the extinction of Neophylloceratidae that occurs when the variability is maximal probably takes place in another
perspective, an external « catastrophic » event. To cite this article, B. Joly, C.R. Palevol 2 (2003).
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Abridged English version C=(l, +1,)I(h +h,)

The variahility is calculated, for the different para-
meters, according to the relation:

V =100 o/M

The present note compl etes a precedent study about
modalities of Phylloceras evolution: punctuated
equiIibria/disequiIibria and importance of hetero-

chrony phenomena of the devel opment It aims at
presenting synthetically the variability of some charac-
ters: dimensional characters (D = diameter; H = height
of the last whorl; E = thickness of the last whorl; O =
umbilical diameter), relative characters (ratios h =
H/D; e=E/D; 0= O/D; | = E/H) and complexity C of
the suture Iine. Since Darwin’'s works
the variability has been recognized as an important
characteristic of the species. It isinteresting to see how
the variability has been changing in the course of time.
For Darwin, the variability gives the materials on
which the natural selection operates. Isthere arelation
between the gradual extinction of species and the va-
riability?

The method to measure the complexity of the suture
line was recently given|[5 (p. 14)]} The length of the
saddles S; and S, being known, thismeasureisdivided
by h; + h, (h; = height of S;, h, = height of S,; |, =
length of S;, |, = length of S,):

o being the standard deviation and M the mean.
Itisthe coefficient of variability or Pearson’s disper-
sion ratio. This coefficient permits to compare the
dispersions of different populations. The coefficients
given in this note are the means of many results: V,,
mean of the coefficients V of the dimensional charac-
ters, V,, mean of the coefficients V of the relative
characters. The variability of C is more difficult to
calculate. In fact, the measures of the variability of
suture lines would increase abnormally the variability
and these results would be difficult to understand. So
the variability of the complexity is measured on three
consecutive lines specifying the stage of devel opment
(in practice, h, + h, is easier to measure). Doing like
that the variability is minimized. It would be too high
and too fluctuating for measures of the diameter too
different. Thetaxaselected to cal culate the variabilities
have been the subfamilies or the genera. In one casethe
family has been selected: the Neophylloceratidae
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(Figs. 3 and 4). The study of the variabilities has been

completed by the calculation of the correlation coeffi-
cients between the mean of the complexity and the
mean of h, + h, and between V of C and the mean of
hy +h,

A first interesting result has shown a relation
between the variahility of C (complexity) and the hete-
rochronies (Fig. 9| and [Table 1). The most irregular
fluctuations of the variability are met in the taxa in
which some heterochronies have been recently shown
[4 (p. 713), 5 (pp. 181-184)]| In this note, the hetero-
chronies are shown among the Juraphyllitidae, the
Phylloceratinae [Phylloceras (Goretophylloceras)]
and Neocalliphylloceratinae [Salfeldiella] {Fig. 9 and
for example). Among the others — Phyllocera-
tinae [Phylloceras (Hypophylloceras)], Calliphylloce-
ratinae [(Calliphylloceras)], Neophylloceratidae —, the
variability of C is regularly decreasing , for
example). The study of the correlation coefficients
corroborates these results . Among the taxa
not coming from a paedomorphosis, the correlation
between the mean of C and the mean of h; + h, is
hardly positive, closeto 1 (the complexity of the suture
lineisincreasing with the diameter), whereas the cor-
relation between V of C and the mean of h; + h, is
hardly negative, close to —1 (the variability of C is
decreasing during the ontogenesis). Among the taxa
coming from a paedomorphosis, the first of these cor-
relationsislesshardly positive, even negative, whereas
the second correlation is less hardly negative, even
positive (Table ).

The study of the variabilities permitsto obtain other
interesting results for different populations of the
Tethys and the marine shelf of Gondwana. In the most
typical cases (for example, thevariability of V1andV2
among the Ptychophylloceratinae , the
curve of the variability presents an increasing stage,
followed by a decreasing stage, generaly for a long
time: the curve looks like A (or inverse V). When the
measures have been realized on popul ations distant of
the beginning taxon (subfamily or genus), the curve
presents only the decreasing stage. The family of Neo-
phylloceratidae, with the populations of the Tethys
dFig. §b and less clearly with those of the marine shelf
of Gondwana (Fig. 4), makes an exception. The curve
of thisfamily only presentstheincreasing stage. Inthe
first case, the taxa disappeared at the limit of Lower
Cretaceous-Upper Cretaceous, whereas the Neophyl-

loceratidae existed till the Late Cretaceous. It is sup-
posed that external causes made disappear the Neo-
phylloceratidae after a catastrophic event, this event
happening before the decreasing of the variahility.

Generally, the variability of the Phylloceratidae is
smaller in the marine shelf of Gondwana than in the
Tethys. It might confirm that the origin of the Phyllo-
ceratidae would be in the Tethys. It is less evident for
the Neophylloceratidae, because their variability has
the same importance and is increasing in marine shelf
of Gondwanaand inthe Tethys (except for V1, whichis
decreasing in the marine shelf of Gondwana).

The dimorphism is another cause of variability. It
has not been taken into account in this note. It is
necessary to specify that the ‘dimorphism’ indicated
about the Malagasy fauna[ 3 (p. 74, pl. 8)]isnot area
‘sexual dimorphism’. Actudly it is a simple conse-
quence of the variability of the shell thickness. The
less-thick shells have an elliptic section and the thic-
kest shellshave an oval section. A lot of intermediaries
exist between these types of section. This variability
has been cal culated with the variabilities of the dimen-
sional characters. Geczy and Meister, for example

(p. 91)]| give an example of this dimorphism.

To conclude, the study of the variability shows that
the decreasing often comes before the disappearance
of the taxa. The well-known evolutionary mechanism
has been named ‘natural selection’ by Darwin: ‘The
variability giving the materials on which the natural
selection operates’ according to Darwin. The disappea-
rance of the taxa at the Lower Cretaceous-Upper Cre-
taceous limit agrees with the Darwinism. On the
contrary, the Neophylloceratidae disappearance that
arrives when the variability is increasing might be
caused by a catastrophic event that might have stopped
the evolution of the group. So, the study of the variabi-
lities could give interesting indications about the cau-
ses of the disappearances.

1. Introduction

Darwi n consacre plusieurs chapitres ala varia-
tion. A propos des variations individuelles, il écrit :
« Ces différences individuelles ont pour nous la plus
haute importance car elles fournissent des matériaux
sur lesquels peut agir lasélection naturelle ». Lavaria
bilité &ait pour Darwin une incontestable propriété du
vivant, une caractéristique essentielle de I’ espéce, qui
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ne peut étre confondue avec lamutation. C'est apartir
delavariation que sefait lasélection ; elle rend possi-
ble le changement évolutif. Darwin pensait que de
simples variations individuelles étaient insuffisantes
pour créer des circonstances favorables a la sélection
naturelle. Selon lui, il fallait « lamultiplicité desindi-
vidus (pour offrir) plus de chances de variations avan-
tageuses ». |l m'a paru |égitime de tenter d'évaluer la
variabilité sur les caractéristiques dimensionnelles et
relatives et sur le tracé de la ligne cloisonnaire et de
Voir si cette étude pouvait étre susceptible d’ apporter
des informations originales sur les modalités de I'évo-
lution des Phyllocerataceae. Ce développement n'est
gu’'un pour évaluer la variabilité au cours du
temps, sur des caractéres connus et mesurables, et
tenter de constater si un lien existe entre diminution de
lavariabilité et extinction des taxons.

2. Méthode d’ étude de la variabilité
2.1. Caractéres dimensionnels et relatifs

Remarquons qu’une population, en paléontologie,
est un échantillon d'individus, le plus souvent non
strictement contemporains, méme s'ils proviennent
d’une seule assise sédimentaire dans un méme gise-
ment. Toutefois, |’ expérience montre que, pour le cal-
cul de la variabilité, au moins chez les Phyllocerata-
ceae, on peut rester dans les limites d’ un étage. Cette
remarque est liée au fait que I’ espéece est stable sur une
longue durée|[4 (p. 715)]| La variabilité a é&é évauée
sur les caracteres dimensionnels (D, diamétre maxi-
mal ; H, hauteur du dernier tour ; E, épaisseur du
dernier tour ; O, largeur de I’ombilic) et les indices,
calculés de maniererelative (h=H/D ; e=E/D ; 0=
O/D et | = E/H). Laconnaissance de ces variables pour
un échantillon permet de calculer la moyenne M, la
variancev, I'écart type c et le coefficient de variation V
(%), qui sont les parameétres de cette population. Il est
utile de rappeler la définition du coefficient de varia-
tion de Karl Pearson (coefficient sans dimension) :

V( coefficient de variation ou indice de dispersion) =
100 x o/M
Lavariation graphique du diaméetremoyen D, (sym-
bole choisi arbitrairement pour le distinguer de D,
diamétre maximal) des diverses populations a été é&u-

diée (Figs. 1 et 2) et elle a éé comparée alavariation
des paramétres statistiques (Figs. 3 et 4).

——Ph +Ne
—&—Ca
——Pp
——Pt

diameétres moyens D1
0338888388

L D M Cinf
époques

Fig. 1. Variations du diametre moyen D, chez les Phylloceratidae de
laTéthys. L : Lias; D : Dogger ; M : Mam ; Be-Ba: Berriasien—
Barrémien ; Ap-Al : Aptien-Albien ; Ba-Ap : Barrémien-Aptien ;
Al-Ce : Albien-Cénomanien ; Tu—-Co : Turonien—Coniacien ;
Sa—Ca: Santonien—Campanien ; Cinf. : Crétacé inférieur ; C sup. :
Crétacé supérieur. C : complexité de la ligne cloisonnaire ; V :
coefficient de variation ou indice de Pearson ; V, : moyenne des
coefficients V des paramétres dimensionnels ; V, : moyenne des
coefficients V des paramétresrelatifs; D, : diamétremoyen ; h, + h,
. hauteur de la selle S, + hauteur de la selle S, ; Ph + Ne :
Phylloceratinae + Neocalliphylloceratinae ; Ca : Calliphyllocerati-
nae; Pp : Phyllopachyceras; Pt : Ptychophylloceras.

Fig. 1. Variations of mean diameter D1 in Phylloceratidae of the
Tethys. L: Lias; D: Dogger; M: Malm; Be-Ba: Berriasian-Barre-
mian; Ap-Al: Aptian-Albian; Ba-Ap: Barremian-Aptian; Al-Ce:
Albian—Cenomanian; Tu-Co: Turonian—Coniacian; Sa—Ca: Santo-
nian—-Campanian; C inf.: Lower Cretaceous; C sup.: Upper Creta-
ceous. C: complexity of the suture line; V: coefficient of variation or
index of Pearson; VV1: mean of the coefficientsV of the dimensional
parameters; V2: mean of the coefficients V of the relative parame-
ters, D1: middle diameter; h1 + h2: height of the saddle S1 + height
of the saddle S2. Ph + Ne: Phylloceratinae + Neocalliphyllocerati-
nae; Ca: Cadliphylloceratinag; Pp: Phyllopachyceras; Pt: Ptycho-
phylloceras.

Le coefficient de variation V des caractéristiques
dimensionnelles (V;) dépasse souvent 30%, ce coeffi-
cient est sensiblement plus faible pour les caractéristi-
ques relatives (V,), généralement en dessous de 10%.
L’intérét de ce coefficient V est de permettre lacompa-
raison des dispersions de diverses distributions : on
peut ainsi comparer les variabilités relatives de diver-
ses populations. Les[Figs. 1, 3, 5 et 6 résument les

diamétres moyens D1
c258888838

D M Cinf C sup
époques

Fig. 2. Variations du diametre moyen D, chez les Phylloceratidae de
|a bordure marine du Gondwana.

Fig. 2. Variations of the mean diameter D1 in the Phylloceratidae of
the marine shelf of Gondwana
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Fig. 3. Variationsde V,, V, et D, chez les Neophylloceratidae de la
Téthys.
Fig. 3. Variations of V1, V2 and D1 in Neophylloceratidae of the
Tethys.

résultats des mesures de V,, V, et D, pour des popula-
tions de la Téhys et de la plate-forme au nord de la
Téthys, au Jurassique et au Crétacé. LesFigs. 2, 4, 7 €f
concernent |la bordure marine du Gondwana. Toutes
ces figures ont été éablies a partir de différents résul-
tats[[3]] auxquels s gjoutent des calculs de variabilité
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Fig. 4. Variationsde V,, V,, et D, chez les Neophylloceratidae de la
bordure marine du Gondwana.

Fig. 4. Variations of V1, V2 and D1 in the Neophylloceratidae of the
marine shelf of Gondwana.
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Fig. 5. Variations de V, chez les Phylloceratidae de la Téthys.
Fig. 5. Variations of V1 in Phylloceratidae of the Tethys.
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Fig. 6. Variations de V,, chez les Phylloceratidae de la Téthys.
Fig. 6. Variations of V2 in Phylloceratidae of the Tethys.
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Fig. 7. Variations de V; chez les Phylloceratidae de la bordure
marine du Gondwana.

Fig. 7. Variations of V1 in the Phylloceratidae of the marine shelf of
Gondwana.

de diverses populations de Madagascar et de France,
qui N’ avaient pas encore été publiés.

Detous les paramétres, V, est le plus significatif et
celui qui rend le mieux compte de la variahilité de
I"échantillon, parce que moins soumis aux aléas des
récoltes. Les résultats obtenus sous forme de tableaux
ne pouvaient pas étre tous publiés. Une présentation
plus globale a été préférée et I'on acalculé les valeurs
moyennes de lavariabilité par épogques géol ogiques ou
par étages. Les calculs ont tous été réalisés sur des
populations d espéces strictement récoltées dans les
limites d’un étage. Le plus souvent, les taxons choisis
pour la présentation des résultats ont été les sous-
famillesou lesgenres, plusrarement |’ espéce. Dansun
cas, celui desNeophylloceratidae, ¢’ est lafamillequi a
étéchoisie. Ceschoix, étonnantsapriori, sejustifient si
I’on veut suivre I'évolution de la variabilité des carac-
teres sur une longue durée, plus longue que celle des
especes. Mais, quel que soit le choix du mode de
présentation des résultats, les mesures ont toutes été
effectuées sur des espéces prises séparément et en
aucun cas sur un mélange d’ espéces au sein du genre,
de la sous-famille ou de la famille. La présente note
n’est donc encore qu’ une ébauche d'étude de la varia-
bilité au cours du temps. Il faudrait étudier aussi la
variabilité au coursdelaviedel’ espece. Ce qui n'était

g
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3':3 10 ——Ph + Ne
£ 8 —a—Ca
g6 - Fo
g 4 ——Pi
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T; 0+ T T
D M Cinf Csup
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Fig. 8. Variations de V, chez les Phylloceratidae de la bordure
marine du Gondwana.

Fig. 8. Variations of V2 in the Phylloceratidae of the marine shelf of
Gondwana.
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Fig. 9. Variations de h, + h, et du coefficient de variation de la
complexité chez T. ibex.

Fig. 9. Variations of hl + h2 and of the complexity variation coeffi-
cientin T. ibex.

pas possible dans |e cadre de la présente étude, a cause
de I'insuffisance des récoltes.

2.2. Variabilité de la complexité

Aprés avoir étudié la variabilité des variables di-
mensionnelles et relatives chez les Phyllocerataceae, il
aparu utile d exploiter e trés grand nombre de mesu-
res effectuées sur les lignes cloisonnaires de beaucoup
d’ especes jurassiques et crétacées, dans le cadre de
I'étude de la complexité telle qu’ elle a été définie dans
un récent mémoi re La méthode de mesure
de la complexité de la ligne cloisonnaire nécessite la
mesure de la longueur des selles S; et S,, que I’on
divise par h, + h, (h; = hauteur de S;, h, = hauteur de
S)).

On peut ainsi calculer V, la variabilité de la com-
plexité, et lavariabilitédeh, + h, al’ aide du coefficient
devariation V donné plus haut, en précisant le stade de
développement mesuré, en pratique h, + h,[[5 (p. 14)]
Une premiére tentative pour évaluer lavariabilité dela
complexitédu tracé deslignes cloisonnaires s est révé-
lée sans issue. Les mesures isolées, ¢ est-a-dire celles
effectuées sur une seule ligne cloisonnaire par spéci-
men, sont inexploitables pour le calcul delavariahilité,
la complexité variant trop fortement au cours de la
croissance . Une autre méthode a donc
été préférée et seules ont été utilisées les mesures
effectuées sur trois lignes cloisonnaires consécutives.
Cette méthode permet de mieux appréhender la varia-
bilité de la complexité et I'influence de la croissance
sur cette variabilité. Les résultats n’ont de sens que si
I”on précise, pour chague mesure, | e stade de dévelop-
pement (c’est-a-dire, en pratique, h, + h,). Tous les
résultats concernent le dernier tour conserve de I'am-
monite, qui est le plus souvent (mais pas obligatoire-
ment) le dernier tour du phragmocdne de I’ adulte. En
procédant de la sorte, on minimise la variabilité qui

120 ¢ 12,00%
‘ 10,00%
100 s
80 1800% S8
2 coo% BE |TEMdemsh2
+ 60 TR 22 —e—MdeVdeC
< 40+ 400% B
g

20 + 2,00%
0+ + + + . £ 0,00%
1 2 3 4 5 6
stades de développement

Fig. 10. Variations de h, + h, et du coefficient de variation de la
complexité chez P. heterophyllum.

Fig. 10. Variations of hl + h2 and of the complexity variation
coefficient in P. heterophyllum.

serait trop élevée et trop fluctuante pour des valeurs de
h, + h, trop différentes. Des mesures é oignéeslesunes
des autres accentueraient anormalement la variabilité
et la rendraient difficile a interpréter. L'étude de la
variabilité de la complexité a été complétée par le
calcul des coefficients de corrélation entre moyenne de
la complexité et moyenne de h; + h,, entre V de C et
moyenne de h, + h, (Tableau ).

3. Résultats

Les résultats les plus significatifs, pour les parame-
tres dimensionnels et relatifs, ont évidemment été ob-
tenus avec les especes les plus courantes, a nombre
important d'individus ; des exemples en sont donnés

dans Ie.

3.1. Famille des Juraphyllitidae

3.1.1. Genres Tragophylloceras (Pliensbachien)
et Juraphyllites (Snémurien—Toarcien inférieur
Lerésultat leplusintéressant est donné sur lalFig. 9:
chez les Tragophylloceras, les fluctuations de lavaria-
bilité sont irréguliéres ; or, les Tragophylloceras sont
pour la plupart issus d une paedomorphose comme
d’autres Phyllocerataceae|[4 (p. 713)]} Nous verrons
plus loin d’ autres exemples d influences de la paedo-
morphose sur la variabilité. Difficile a expliquer, cette
relation est pourtant bien réelle, elle est perceptible sur
Ia (& comparer avec Ia pour une espéce
non issue d’ une paedomorphose). Les calculs des cor-
rélations montrent auss un lien avec la
paedomorphose. Ainsi, avec |’ espece Tragophylloce-
ras undulatum, on constate une inversion dans les
résultats des corrélations, inversion interprétée ici
comme |'indice d'une forte paedomorphose @
. En effet, lacorrélation entre moyenne de C et
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Tableau 1

Valeurs des corrélationsentreM deh, + h, et VdeCetentreVdeCet M deh, + h,.

Table1

Values of the correlation between of the mean M of C and mean of hl + h2, correlation between V of C and mean of hl + h2

Familles, sous-familles et espéces issues ou non d’une paedomor phose

CorrélationentreM  Corrélation entre V
deCetMdeh,+h, deCetMdeh,+h,

Tragophylloceras ibex* +0,86 -0,39
Tragophylloceras undulatum* -035 +0,24
Moyenne des Juraphyllitidae, issus d’ une paedomorphose* +0,47 -0,01
Sower byceras tortisul catum* -0,24 +0,48
Moyenne des Calliphylloceratinae jurassiques issus d’ une paedomorphose* +0,26 -0,13
Phylloceras (Goretophylloceras) fortunei* +0,98 -0,41
Phylloceras (Goretophylloceras) subal pinum* +0,29 -0,09
Moyenne des Phylloceratinae et Neocalliphylloceratinae crétacés issus d’ une paedomorphose* +0,52 -0,39
Phylloceras heterophyllum +0,90 -0,91
Moyenne des Phylloceratinae et Calliphylloceratinae jurassiques non issus d' une paedomorphose  +0,92 -0,85
Phylloceras (Hypophylloceras) tethys +0,97 -0,84
Moyenne des Phylloceratinae crétacés non issus d’ une paedomorphose +0,94 -0,49
Neophylloceratidae (H. seresitensis), taxons non issus d’ une paedomorphose +0,66 -0,95

* Taxons du premier groupe issus d’ une paedomorphose ; autres : taxons du deuxiéme groupe non issus d’ une paedomorphose.

h, + h, devient négative (alorsqu’ elle est positive chez
lestaxons non issus d’ une paedomorphose) et lacorré-
lation entre V de C et moyenne de h; + h, devient
positive (alors qu’ elle est négative chez les taxons non
issus d’ une paedomorphose).

3.2. Famille des Phylloceratidae

3.2.1. Sous-familles des Phylloceratinae
et des Neocalliphylloceratinae

3.2.1.1. Genres Phylloceras et Phylloceras (Hypo-
phylloceras) (Hettangien—Cénomanien), Phylloceras
(Goretophylloceras) (Valanginien?—Albien) et Salfel-
diella (Barrémien—-Albien). Chez les Phylloceratinae
et Neocalliphylloceratinae de la Téthys, V;, V, et D,
décroissent réguliérement, surtout a partir du Dogger
ou du Malm, jusqu’ au Crétacé inférieur terminal
|1, 5et (-Sb I1 en est de méme dans la bordure marine du
Gondwana (IFigs 2, 7¢t gb.

En ce qui concerne le résultat le plus significatif, la
variabilité de C, on constate que celle-ci s accroit régu-
lierement du Lias au Dogger, mais qu'’ elle décroit au
Mam, avant de retrouver des valeurs plus élevées au
début du Crétacé. On peut voir [aun signe de renouvel-
lement des Phylloceratidae avec |’ apparition, au Titho-
nien, des Phylloceras (Hypophylloceras) qui succé-
dent au genre Phylloceras (Phylloceras) avec | espece
P (H) serum . La variabilité de C, dans la
durée, descend ades valeurs voisines de 5% alafin du

Crétacé inférieur, avec Salfeldiella. Cette diminution
précede de peu ladisparition totale des Phylloceratinae
et des Neocaliphylloceratinae au Cénomanien. La
complexité C, dans cet ensemble, s accroit avec le
diameétre. En revanche, lavariabilité de C est fortement
corrélée ah, + h,, maisnégativement (avec desvaleurs
souvent proches de —1,00, [Tableau 1f). Toutefois, chez
les Goretophylloceras et les Salfeldiella, les corréla
tions sont moins fortement positives et/ou moinsforte-
ment négatives. Surtout chez P(G) subal pinum, espéce
plus récente issue de P(G) fortunei, on peut en déduire
que la paedomorphose est &’ origine des Goretophyl-
loceras et des Salfeldiella [[5 (p. 183, fig. 413)]| et
gu'€elle est plus marquée chez P(G) subalpinum @
. Avec les Salfeldiella, les corrélations sont
également faiblement positives ou négatives ; or, chez
les Salfeldiella, la paedomorphose avait d§ja éé mise
en évidence par d’ autres critéres.
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Fig. 11. Variations de C chez les Phylloceratidae.
Fig. 11. Variations of C in Phylloceratidae.
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Fig. 12. Variations de h, + h, chez les Phylloceratidae.
Fig. 12. Variations of h1 + h2 in Phylloceratidae.

3.2.2. Sous-famille des Phyllopachyceratinae

3221. Genre Phyllopachyceras (Bajocien—
Maastrichtien). Pour au moins un paramétre, V,, le
genre Phyllopachyceras se distingue des sous-familles
précédentes . Lavariabilité de V, croit du Dog-
ger au Crétacé inférieur, mais la décroissance de la
variabilité de V,, plus significative, est bien marquée
ainsi que celle de D, (Fig. 7).

On constate une sensible croissance de lavariabilité
de C du Dogger alabase du Crétacé inférieur, ensuite
cette variabilité décroit régulierement jusgu’a lalimite
supérieure du Crétacéinférieur . Unevariation
identique a été mise en évidence pour la variabilité du
paramétreh, + h, . Lemanque de matériel n'a
pas permis d’ effectuer des mesures au Crétacé supé-
rieur. Quand les mesures sont possibles, on retrouve la
corrélation habituelle fortement positive entre
moyenne de C et h, + h, et une forte corrélation
négative entre variabilité de C et h; + h,. Il n’y adonc
aucun indice de paedomorphose dans ces résultats. Il
est probable, mais non certain, quelavariabilitéede C a
dG décroitre au Crétacé supérieur. Remarquons toute-
foisqueladécroissancedelavariabilitéde Ceth, +h,
débute plus tardivement que chez la plupart des autres
Phylloceratidae , et Phyllopachyceras
est le seul Phylloceratidae a avoir atteint le Crétacé
Supérieur.

3.2.3. Sous-famille des Calliphylloceratinae

3.2.3.1. Genres Calliphylloceras (Hettangien—Berria-
sien), Holcophylloceras (Pliensbachien—\Valanginien)
et Sowerbyceras (Bathonien-Valanginien). On re-
trouve, danslaTéthys, ladécroissance de lavariabilité
de V, et V, chez Calliphylloceras (Figs. 5 et ). D,
décroit également (Fig. 1). Lavariabilité de C s accroit
légerement du Lias au Dogger et decroit

ensuite jusqu’ au Berriasien—Valanginien. Cesrésultats
sont en parfait accord avec I’ alure de la variahilité de
h, +h, (Fig. 19).

Sowerbyceras est le genre jurassique le plus forte-
ment marqué par la paedomorphose. Le [Tableau 1|
donne, pour S. tortisulcatum, des corrélations inver-

sees, comme chez les Tragophylloceras les plus mar-
qués par la paedomorphose (voir précédemment).

3.2.4. Sous-famille des Ptychophylloceratinae

3.24.1. Genre Ptychophylloceras (Toarcien—Aptien
supérieur—Cénomanien inférieur ?). Dans la Téthys,
la variahilité de V; croit jusqu’'au Mam, celle de V,
croit jusgu'au Dogger, ensuite toutes les variabilités
décroissent fortement du Malm au Crétacé
. Dans la bordure marine du Gondwana, la varia-
bilité de V, et de D, décroit du Dogger au Crétacé
inférieur. Curieusement, celle de V,, s accroit
7 et g), ce qui signifie peut-étre que le genre avait
trouvé des conditions de vie favorables hors de la
Téthys...

En ce qui concerne lavariabilité de C (Fig. 11), les
données pour le genre Ptychophylloceras et les deux
sous-genres Tatrophylloceras et Semisul catoceras sont
trésfragmentaires, aucune mesure n’ apu étre effectuée
au Dogger. Lavariabilité de C sembledécroitredu Lias
au Malm et s accroitre ensuite jusqu’ au Crétacé infé-
rieur. Peut-étre est-celala conséguence de |’ apparition
du sous-genre Semisulcatoceras au Mam ? Celareste
a confirmer. La forte positivité de la corrélation entre
moyennesde C et h, + h, estI'indice quelegenren’ est
pasissu d’ une paedomorphose, ou alorsque celle-ci est
trés discrete, des indices de paedomorphose existant
sur la ligne cloisonnaire et la coquille de ce genre@
(p. 714), 5 (p. 181)]}

3.3. Famille des Neophylloceratidae
3.3.1. Sous-famille des Hyporbulitinae

3.3.1.1. Genre Hyporbulites (Hauterivien—Campa-
nien inférieur). DanslaTéthyset labordure marine du
Gondwana, les variabilités de V;, V, et les valeurs de
D, s accroissent ou restent pratiquement stables, sauf
pour V, danslabordure marine du Gondwana, mais ce
résultat est moins significatif que pour V, .
Il semble que la variabilité de C diminue de I’ Aptien-
Albien au Campanien inférieur, ¢’ est-a-dire jusqu’'a la
disparition du genre. Toutefois, on ne sait rien sur la
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variabilité de C de|’ Hauterivien al’ Aptien. Les corré-
lations sont du méme ordre que celles des Phyllocera
tidae non issus d’ une paedomorphose ([Tableau 1)).
3.3.2. Sous-famille des Neophylloceratinae

33.21. Genres Neophylloceras (Campanien—
Maastrichtien) et Epiphylloceras (Campanien—
Maastrichtien). Aucune donnée précise n'a pu étre
collectée sur cesgenres, si cen’est quelesvaleursde C
sont nettement plus éevées que chez les Phyllocerati-
dae, a |'exception notable des Zetoceras au LiasE

[te- 7))

4. Conclusions

La variabilité des différentes variables étudiées
fluctue au cours du temps. Bien que les résultats soient
partiels, il semble que, pour chaque genre, lavariabilité
globale ait été assez faible avec les premiers taxons du
genre. Ultérieurement, cette variabilité s accroit, puis
diminue plus ou moins rapidement, jusqu'a I’ extinc-
tion du genre, la courbe la plus typique étant en forme
de lambda (A) ouvert. Quand la branche montante du
A est absente, on peut |égitimement penser que les
mesures des variabilités ont été effectuéesloin del’ ori-
gine du groupe. La décroissance de la variabilité dé-
butelongtemps avant I’ extinction destaxons, ceci pou-
vant se mettre en pardléle avec |'extinction
progressive des Phyllocerataceae|[5 (p. 166, fig. 396)]}

Si, le plus souvent, aucune différence n’apparait
entre les Phylloceratidae téthysiens et gondwaniens
dans|’alure des courbes delavariahilité, lavariabilité
est généralement inférieure chez les taxons gondwa-
niens par rapport aux taxons téthysiens
; un tri adonc pu intervenir entre la Téthys et la
bordure marine du Gondwana, qui aurait éliminé les
formes extrémes (?), d’ou la variabilité plus faible des
faunes gondwaniennes, si I’on admet que I’aire d ori-
gine des Phyllocerataceae est la Téthys|[5 (p. 176)]

Chez les Phylloceratidae, le diamétre moyen D,
diminue réguliérement, aussi bien dansla
Téthys que danslabordure marine du Gondwana, alors
que D, saccroit chez les Neophylloceratidae, aussi
bien dans la Téthys que dans la bordure marine du
Gondwana . Uneremarque similaire peut-
étrefaite & propos desvariabilités V, et V,, qui tendent
a décroitre chez les Phylloceratidae et a croitre
jusqu’au Crétacé supérieur chez les Neophyllocerati-

dae. Cesrésultats soulignent I’ originalité des Neophyl-
loceratidae par rapport aux Phylloceratidae.

La complexité s accroit réguliérement au cours de
la croissance, mais cette croissance ralentit
[fig. 73, par exemple)]} un peu avant lamort del’ animal
(ou lorsque I'état adulte est atteint) ; cette observation
s applique d'ailleurs aussi atoutes les autres ammoni-
tes. Enrevanche, lesfaits concernant lavariabilité de C
sont plus complexes. La variabilité de C a été plus
grande avec des fluctuations, indices de perturbations
dans le développement (?), surtout perceptibles chez
les Juraphyllitidae (Fig. 9) et les taxons des Phylloce-
ratidae, chez lesquels ont été mises en évidence des
altérations de la croissance. Il existe donc deux grou-
pes chez les Phyllocerataceae Un premier groupe se
caractérise par une variation de la complexité assez
irréguliére (Fig. 9. Chez Iautre groupe (Fig. 10), la
variation de la complexité diminue régulierement. Les
deux groupes se distinguent par des valeurs particulié-
res des deux corréations étudiées (Tableau 1). Les
deux groupes sont issus ou non d' une paedomorphose.

Une expression particuliere de la variabilité est le
dimorphisme. Aingi, il existe, chez les Phyllocerata-
ceae, deux types de section, interprétés d'abord
comme un « dimorphisme », lesformes les plus épais-
ses ayant une section ovale, lesformes|es plus minces
ayant une section elliptique [3 (Ch. 111, p. 28)]} En
réalité, il existe desintermédiaires entre les deux types
de section, qui sont désormais interprétés comme les
termes extrémes de la variabilité des sections. Il ne
S agit pasd’ un véritable dimorphisme, maisd’' unesim-
plemodalité delavariabilité delasection du tour. Ona
souvent donné des noms spécifiques différents aux
formes a section extréme, par exemple P. hebertinum
et P. frondosum au Domérien([2 (p. 91)]|

Laplupart desrésultats obtenus s inscrivent dansun
schémadarwinien classique, les groupes dont lavaria-
bilité avait tendance a décroitre ayant disparu plusvite
gue les groupes dont la variahilité restait élevée. Un
autre fait intéressant mérite d’étre souligné : lafamille
des Neophylloceratidae, surtout, et la sous-famille des
Phyllopachyceratinae, qui atteignirent le Crétacé ter-
minal, présentaient encore une forte variabilité au mo-
ment de leur extinction. Les Neophylloceratidae ont
donc un comportement trés différent de la plupart des
Phylloceratidae, puisqu’ils ont disparu alors que leur
variabilité &ait encore grande. L'événement « catastro-
phique » de lalimite CT pourrait étre la cause de leur
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disparition, et non un affaiblissement de leur variabi-
lité. Enfin, les taxons issus d’une paedomorphose ont
uneduréedevieplushréve quelesautres. Le Tableau 2
[4 (p. 715, Tableau 2)]| Le Tableau 2 en donne un
exemple : Tragophylloceras ibex et Salfeldiella guet-
tardi eurent une durée de vierelativement courte et ces
especes sont issues d’ une paedomorphose.
Voir références plus complétes in Joly[4, 5]
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