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l.INrnonucrroN

L'6tude des rythmes de croissance des ammonites est un sujet qui a toujours
suscit6 l'int6r0t des pal6ontologues (OncHsr-E 1958, RmenR 1963, JoRpeN et
Srnru 1970, Kulrcru 1974, Bnysn 1977, DocuzHenvn 1982, LRxorrl.cx 1983,
Cusce 1981, DovruEncuns 1988).

Les stries pr6sentes sur les coquil les des mollusques marins sont bien
connues pour leur facult6 d'enregistrer certaines fluctuations des paramdtres
environnementaux (RHonns etLvtz 1980). Les variations de l'espacement de
ces str ies sont aussi  inf luenc6es par I 'Age des indiv idus et  t raduisent
6galement les variations de la vitesse de croissance au cours de I'ontogendse.

Les ammonites dont la coquille est bien pr6servde sont d'un int6r6t majeur
pour l'6tude de leurs rythmes de croissance. De nombreux groupes pr6sentent
la particularit6 de poss6der, en plus des stries de croissance 6l6mentaires, une
cat6gorie de stries 6paisses, bien distinctes, et dont les lignes paraboliques
classiques sont un cas particulier. Chez certains groupes d'6ge triasique
comme Monacanthites Tozer ou Keyserlingites Hyatt, la trajectoire de ces
stries est de type parabolique. Ces structures sont comparables d celles que
l'on observe chez certains groupes jurassiques et leur gendse est clairement
li6e d la r6sorption d'6pines ventrales (Gunx 1989).

Afin d'6viter toute confusion avec les stries de croissance 6l6mentaires ou
<<normales), ofl qualifiera de m6gastries I'ensemble de ces stries particulidres.

2,BuT DU TRAVAIL ET MATERIEL ETUDIE

La premibre partie du pr6sent travail est purement qualitative. Elle concerne
les points suivants:

-€tude des relations entre la trajectoire des m6gastries et l'omementation;
-€tude des relations g6om6triques entre m6gastries et stries de croissance;
-6tude des structures coquil l idres internes l i6es d la pr6sence d'une

m6gastrie.
La deuxidme partie de cette note est consacr6e h l'6tude quantitative des

variations de l 'espacement des m6gastries. Dans un premier temps, le
traitement individuel de nos 6chantillons servira e 6tablir les relations avec
I'espacement septal d'une part et avec le degr6 d'involution d'autre part. Dans
un deuxibme temps, les donn6es biom6triques 6tablies sur I'ensemble de nos
6chantillons nous permettra de mettre en 6vidence I'existence de variations
cycliques de la vitesse de croissance au cours du d6veloppement.

L'essentiel du mat6riel 6tudi6 ici concerne les genres Parafrechites
Silberling et Nichols et Gymnotoceras Hyatt. Ces deux genres appartiennent
aux Beyrichitinae Spath (une sous-famille des Ceratitidae Mojsisovics), dont
la distribution biochronologique va de I'Anisien moyen au Ladinien inf6rieur.
Dans le Trias moyen d'Am6rique du Nord (Nevada, Colombie britannique,
Arctique canadien), les coquilles externes sont g6n6ralement bien pr6serv6es.
Ceci permet de constater que tous les repr6sentants nord-am6ricains de cette
sous-famille possbdent ces m6gastries.
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Ce sch6ma montre que chez les formes d 6pines solitaires situ6es en
position siphonale (Monacanthites, Keyserlingites), ces m6gastries sont de
type parabolique. Elles sont engendr6es par une r6sorption de l'6pine (fig. 1
a). Chez les formes costul6es et d6pourvues d'6pines ou de tubercules, la
trajectoire des m6gastries est simplement sigmoide (fig. 1 e). La pr6sence de
sinus sur le trajet d'une m6gastrie de type subparabolique est induite par la
r6sorption de tubercules ou de bulles. L'intensit6 de la r6sorption d6pend donc
de la g6om6trie des 6l6ments ornementaux disparus.

Chez les beyrichitidds, toutes les m6gastries sont fortement projet6es sur
1'6paulement ventral et 6troitement arrondies sur l'aire ventrale. Par contre,
les m6gastries les plus sinueuses sont typiquement associ6es h la pr6sence de
tubercules marginaux ( f ig.  2) .  Anagymnotoceras,  Eogymnotoceras et
Frechites en sont g6n6ralement pourvus sur la plus grande partie de leurs
stades immatures respectifs. Chez Parafrechiles, seuls les variants les plus
robustes possbdent de tels tubercules (P1. I, fig. 1 et 2). Les m6gastries qui
leur sont associ6es d6crivent 6galement un sinus 6vas6 sur la moiti6 inf6rieure
du flanc. Elles suivent ainsi le bord apical des bulles ombilicales qui sont
allong6es radialement ou l6gbrement proverses. Sur la paroi ombilicale, toutes
les m6gastries sont invariablement crochet6es vers I'avant. En vue lat6rale, la
trajectoire des m6gastries associ6es d une g6om6trie d6prim6e et d une
ornementation forte est de type subparabolique.

-
l m m

1  m m-

A
Figure 2.- M6gastries subparaboliques (M) chez ParaJ'rechites meeki. A: sp6cimen
23765. B: sp6cimen 23760. Le symbole F indique la zone oi la coquille ancienne est
6br6ch6e au voisinage de la m6gastrie, laissant apparaitre une forte discordance entre
les stries de croissance des segments pr6- et post-r6sorption.

Le cas oppos6 d celui qui vient d'6tre d6,crtt conespond aux m6gastries
assocides d une costulation fine et d une section comprim6e du tour. A
I'exception de l'aire ventrale et de la paroi ombilicale oi la trajectoire reste
inchang6e, les m6gastries de cette cat6gorie sont essentiellement droites et
l6gdrement proverses. Les m6gastries droites se succddent occasionellement



:ell
ecuonbgs el ep uorlrlgdgJ el cuop e^resqo uo 6sernleuur sepBls sJeruoJd
sep eruud epuBJS snld €l sue(I 'luetu8es xner^ np saJrelBcJelul selgo seJQruap
sel enb ouoJ snld tuetueleraug8 tse eutse8gw eun red egproq elgc elle^nou
e'I 'eluec9"r snld el atgc BI ep elecrde elltull e1 srnofnot eproq err1se39u
e1 enb enbreuer uo 'seenbrnJlq setgc ep errud eun sueq '(c g te q € 

'8lJ)

sennrnodgp luos ue seJlne xne seun sel solQllerud lueuerqrssor8 'serrelecrelur

1e seldurs solgJ se1 enb sJol? 'err1se89u eun red segredgs srnolno1
luos cueg np seq e1 srndep segnbrn;rq solgJ se1'sluenrns sepels sel sueq

'(u 
E 

'39) lueu8es un(p euerpau erued el suep JelecJelur.s lueuuerl
'eulse?gu oun u seercosse-uou 'seldurs solgc serqrue;d se1 enb luetuellpJel
snld ned un luotuolnes lse,J 'erJlseSgru eun R segrcosse lueuelceJrp
srnofnot luos seloJ se;gnuerd se'I 'solgc sap alecrde elru{ €l lueuelq€uelul
luelrns sau1se89u se1 enb elelsuoJ uo 'uorlelnlsoc eI ap uortuedde.I sQCl

'(e 
S 

'3U) erpuore uortres
Q sJnol sep lner.{ el Jns uoncefo-rd eileu eun lueJluoru 1e eldurrs errolcefer1 eun
sJole luo sellg 'sotgc se;qnuerd sep uorl€ruJoJ el lu€Ae uorq luessreredde sa11e
sreu (e11a1ruouue) erruuuofrquro apels np seluasqe luos serJlseSgut se1

'(E 'AU) Dleetu sauqca$nnd ep se)
ol suep o9llr€19p erQruu(u op so9Jtsnlll luos uortutueueuro.l ce^e suorleleJ sel
enb rsure seulseSgru sep senbrug8oluo suorleuuoJsuer sel le uorlnqr4slp e-I

asquqSoluo,l ap s-mor nD uounqr-ttstq'Z't

'errolceferl Jnel ep Jnelneq el elnol Jns luulsuoJ Jrl€leJ luetuecedsa un luo
lueu8es neelnou np seJrelueuglg secuessroJc ep sorJls se1 enbsrol eleqJ€.s
arrlseSgru e1 -red sguruJelgp snurs sep e8eleruloc e1 'lueu8es nuelnou
np uortgJcgs BI ep eJnseu R le JnJ nV 'luelJodtur sgrl JIteloJ ]ueuecedse
un luoJluoru luotu8es neennou np ecuusSroJc op serJls sel 'leur8ruru

snurs np sec el sueq 'snurs sel suep luessreredde elpnboc ep tuetu8es neennou
el Jns selqrsrl eJuessroJc ep serJls se;grue;d se1 '(uerurcgds np enbruecgru
uorleredgrd e1 luernp egqcgrqg uou) elcelur lse errse8qi.n eI enbsrol 'uercue

elpnboc ep lueru8es np ecuessrorc ep serrs sel lueuenblqo ednoc eu1se39u
e1 enb srole oletsuor uO'(Z '3u'l'IdiZ '8ry) snurs un lrrcgp err1se39u
e1 enbsrol tunturx€u el8ue un lueu8relle le senbrloqe-redqns seu1se89u
sep sec el suep souoJ lueueJQrlncrl;ed luos secuepJocsrp soJ 'ocuessroJc

ep serrls xne godde.r ;ed selueprocsrp lueruepryug? luos serrlseSgru se1

uDSSlotJ ap sauls sal JalD suouDpa'z'I'E

'uorlelndod erugur eun6p sluerJel se1 red le nprlrpur etugtu un,p senbrugSoluo
suorleuuoJuer sel red sro; BI R gJlsnlll lse rceJ 'uort€lueueruo.l ep glrsuolu.l
le Jnol np erJl9ruo98 e1 JeAe enurluoJ lueuureredde eJQrueu ep erJeAoO
e;rolceferl ep ed,(1 aT 'selroJp serrlseSgu sol 1e senbrloqe:ed serrlsuSgru
sel eJlue luelsrxe selqrssod suorlrsueJl sal selnol enb enb-rerueJ uO

'lleo.l q elqe-rgder
luetuelrcey e8edocselgl un rsure JueruJoJ 6lrnpgJ sQJl lueruecedse un JeA?

s6rSEJINOI^IhIV Sg-I ZEHJ AJNVSSIOUJ lIC SSI^IHJAU



196 H. BUCHER. J. GUE,X

-bifurcation de 2 c6tes, s6par6es par une m6gastrie longeant le bord apical
de la c6te la plus r6cente;

-0 a 3 c6tes intercalaires simples et approximativement parallbles, sans
m6gastries intercal6es. Le relief de ces c6tes est plus faible que celui des c6tes
associ6es d une m6gastrie;

-nouvelle bifurcation de 2 c6tes avec pr6sence d'une m6gastrie.
Dans les stades immatures plus tardifs, on observe souvent plusieurs

m6gastries (jusqu'h 4 ou 5) sur une m6me <<c6te>> d'allure 6mouss6e. Dans un
tel cas, on a alors affaire non plus h une seule c6te mais d une ondulation
costiforme composite (fractions de cdtes juxtapos6es).

Les loges d'habitation adultes ne montrent plus de m6gastries. Celles-ci
semblent se fondre dans les str ies de croissances. La dispar i t ion des
m6gastries au cours du dernier stade de croissance est accompagn6e d'un
changement remarquable de I 'ornementat ion.  A la place de c6tes bien
d6finies, l 'ornementation se r6duit, dans la plupart des cas, h de vagues
ondulations qui divergent d partir des replis ombilicaux.

Figure 3.- Sch6ma montrant la relation entre costulation et distribution des mdgastries
dans le stade juv6nrle de Parafrechites meeki.

3.3. Structure interne des couches coquilliDres

La recristallisation importante qui affecte notre mat6riel ne permet pas de
reconnaitre I'ultrastructure des diff6rentes couches coquillidres. On utilisera
par cons6quent une nomenclature des couches coquillidres sans connotation
avec leur ultrastructure originelle. Tous nos sp6cimens montrent deux couches
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4. ErunB eUANTITATIVE DE L'nspACEvtENT DES l,tpcRsrRrns

4.L Mdthode d'6tude

4.I . I .  Mesures

Chaque sp6cimen est d'abord dessin6 d I'aide d'une chambre claire en vue
latlrale, puis sci6 et poli suivant sa section 6quatoriale. Une fois la section
6quatoriale dessin6e, l'6chantillon est progressivement d6mont6 par segment
d'un quart de tour environ dans le but d'atteindre un diamdtre le plus petit
possible.

L'espacement des m6gastries est mesur6 sur les dessins (vues externes),
atx 213 de la hauteur du tour. A chaque mesure de l'espacement entre deux
m6gastries correspond un diambtre (D) passant par le milieu de 1'espacement
mesur6.  L 'espacement septal  est  mesur6 sur les dessins des sect ions
6quatoriales, entre 2 rayons intersectant 2 septes cons6cutifs, aux 213 de leur
hauteur respective. A chaque mesure d'un espacement septal correspond
6galement un diamdtre D passant par le milieu de la distance interseptale. La
largeur de I'ombilic est mesur6e pour chaque valeur de D.

Une demibre s6rie de mesures est effectu6e sur la section 6quatoriale pour
r6aliser la conversion des diambtres en nombre de tour. Pour cela, nous avons
mesur6le diambtre des coquilles tous les 1/8 de tour.

Toutes les mesures sont donn6es en mm. Un mOme sp6cimen dessin6 et
mesur6 deux fois permet d'estimer que I'incertitude sur les mesures est de *
0.1 mm.

4.1.2. Prdsentation des mesures

Pour  chaque ind iv idu  6 tud i6 ,  nous  avons  6 tab l i  une mOme s6r ie  de
diagrammes successifs. Le sp6cimen 45582 (Gymnotoceras rotelliformis)
servira ici d'exemple pour illustrer la conversion des diambtres en nombre de
tours et la construction des principaux diagrammes uti l is6s dans notre
discussion. La d6marche suivie est donn6e dans la figure 5:

-Le premier diagramme (fig. 5 a) montre la variation des espacements des
m6gastries (M) et des espacements septaux (S) en fonction du diambtre (D).

-La variation du nombre de tours (N) en fonction du diamdtre de la
coquille est illustr6e dans la figure 5 b (courbe N). Il est int6ressant de noter
que cette courbe est irr6gulidre: elle consiste en une s6quence de <fragments>>
d'exponentielles juxtapos6es. La d6riv6e de cette courbe (dN/dD) illustre
clairement les variations du taux d'allongement de la coquille au cours de
l'ontogendse. Les cycles de croissance d6limit6s par ces fluctuations seront
discut6s dans la section 5.

-Le diagramme de la figure 5 c est identique au pr6c6dent mais l'6chelle y
est semi-logarithmique. Les valeurs de N s'alignent approximativement sur
une droite dont 1'6quation est utilis6e pour convertir les valeurs de D en
nombres de tour.

-Le diagramme suivant (fig. 5 d) montre la variation des espacements des
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4.2. Corrdlation entre espacement des migastries et espacement septal

A diamdtre comparable, la simple observation des variants d'une m6me
espdce ou d'une m6me population montre les diff6rences importantes qui
affectent la densit6 des m6gastries et la densit6 septale (fig. 6). Un variant
comprim6, d forte densit6 de m6gastries, possdde 6galement une densit6
septale 616v6e. Corr6lativement, un variant robuste, d faible densit6 de
m6gastries, se distingue par une densit6 septale faible.

I  es  t6 lescopages de  m6gast r ies  e t  les  resser rements  septaux  sont
facilement rep6rables chez les variants comprim6s (fig. 6 a et 6 b). Chez les
variants robustes, les resserrements relatifs des m6gastries et des septes sont
plus difficilement d6celables visuellement.

Figure 6.- Vues lat6rales et sections 6quatoriales de Gymnotoceras rotelliformis
(phragmoc6nes). A: spdcimen 45582, (Fossil Hill, banc 18). B: sp6cimen 45663 (Fossil
Hill, banc 22). Le variant comprim6 (A), d forte densit6 de mtgastries possdde une
densit6 septale plus 6lev6e que le variant d6prim6 (B), d faible densit6 de m6gastrie. Les
arcs de cerc le  no i rs  ind iquent  les  resserrements  de m6gast r ies  assoc i6s aux
resserements septaux.
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La distance selon laquelle la courbe S/D est translat6e vers la droite est
choisie empiriquement de manidre d faire coincider I'allure g6n6rate des deux
courbes ainsi que le plus grand nombre de minima et maxima locaux. Cette
distance, exprim6e en nombre de tour, coffespond d la longueur <<moyenne>>
de la loge d'habitation. La corr6lation entre certains pics montrent des 6carts
relatifs de faible valeur, traduisant ainsi des fluctuations minimes de la
longueur de la loge au cours des stades immatures succesifs. Les diagrammes
mettent toutefois en 6vidence la constance du nombre de tour repr6sentant la
loge d'habitation pour chaque sp6cimen. Il est aussi remarquable que la
gamme de longueurs de loges ainsi obtenues varie de 0.50 d 0.66 tour sur
l'ensemble des sp6cimens de Gymnotoceras rotelliformis et Parafrechites
meeki. Ces valeurs concordent avec celles que l'on observe sur les sp6cimens
complets.

4.3. Espacement des m6gastries et degrd d'involution

La mesure du degr6 d'involution est donnde par le rapport ombilic/diamdtre
(U/D). Celui-ci d6croit quand I' involution augmente. Les diagrammes
illustr6s dans la figure 8 montrent la tendance d6croissante de ce rappofi au
cours de la croissance des formes 6tudi6es. Le fait remarquable est que le
rapport U/D ne d6croit pas de manidre continue. I l subit de brusques
remont6es dont l'amplitude et la longueur en nombre de tour sont d'autant
plus importantes que le diamdtre est petit. Tous les sp6cimens il lustr6s
montrent que les minima locaux du rapport U/D se corrblent avec les minima
les plus importants du rapport M/D avec un l6ger d6calage.

5. Cvclss DE cRoISSANCE

5.1. Variations du taux d' allongement des coquilles

Nous avons vu plus haut (section 4.1.2) que les courbes exprimant la relation
entre l'accroissement du nombre de tours (N) et celui du diamdtre (D) ne sont
pas des exponentielles simples. Pour analyser de faEon pr6cise les fluctuations
observ6es sur ces courbes, il est ndcessaire d'6tudier les variations de leur
d6riv6e, dN/dD. Les variations de ce rapport correspondent d des variations
du taux d'allongement de la coquille au cours de I'ontogenbse: les secteurs de
coquille associ6s d des phases plates ou ascendantes de la courbe dN/dD
montrent simultan6ment un allongement spiral important et un accroissement
trds faible du diamdtre.

La figure 9 montre le d6tail des relations 6tudi6es ici pour le sp6cimen
45 582 (Gymnoto c e ras rot e llifu rmi s) :

-Les secteurs caract6ris6s par un fort taux d'accroissement spiral sont
indiqu6s par des barres de rappel noires dans la figure 9 a.

-La position de ces secteurs sur la section 6quatoriale de l'ammonite est
illustr6e dans la figure 9 b (secteurs I a VIII). Sur la m6me section, nous
avons 6galement projet6 la position des m6gastries observ6es sur la coquille.
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5.2. Espacements des mdgastries et taux d'accroissement spiral

La dernibre question que nous aborderons ici concerne la recherche d'une
6ventuelle relation entre les fluctuations p6riodiques du taux d'accroissement
spiral et celles des espacements des m6gastries.

Les diagrammes qui permettent d'analyser ce probldme sont illustr6s dans
les figures 9c et 11. Ces diagrammes montrent que les m6gastries ont
tendance d s'espacer au d6but des 6pisodes d fort taux d'accroissement spiral.
Cette tendance n'est toutefois pas g6n6rale (sp6cimen 23718 par exemple).

M 23718 dN/dD

t4

dN/do

M dN/dD

dN/dD

M dN/dD
23747 L

dN/dD

1 5

1 . 0

0 5

0.0

M dN/dD

dN/dD

23732

t\,,1

M M dN/dD

dN/dD

45670

flgu." rr.- CyA", O: ..";r*"" ,.o*0", dN/dD) ., uunurron l"r'"rpu..-"nr, in,".-
prfgastries (courbes M) chez Parafrechites meeki (sp6cimens 23718 d 23747) et
Gymnotoceras rotelliformis (spdcimens 45570 et 45670). D6tails: voir texte.
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Ldgende de la planche I

Illustration des m6gastries chez Parafrechites meeki (localit6 HB 231, zone h Meeki,
Anisien sup6rieur, Tobin Range, Pershing County, Nevada).

Figure 1 . -Vue lat6rale d'une m6gastrie subparabolique: sp6cim en 231 63.
Figure 2.-Vue obl ique d'une m6gastr ie subparabolique: sp6cimen 23760 (voir

6galement texte -fig.2b).

Figure 3.-Section 6quatoriale montrant le contact entre les couches coquillidres des
segments construits avant et aprbs la r6sorption (sp6cimen 23764).

Figure 4.-D6tatl de la figure 2 montrant la discordance entre les stries de croissance des
segments de coquille construits avant et aprbs la rdsorption (sp6cimen 23160).

Figure 5.-M6gastrie sigmoide chez un individu comprim6 (sp6cimen 23161).
Figure 6.-Variations de l'espacement des mdgastries chez le sp6cimen 23161: les stries

sont espac6es sur l'avant demier tour et resserr6es sur le demier tour.
Figure 7.-Ddtarl de la morphologie des m6gastries et des stries de croissance chez le

sp6cimen 23762 (vue latdrale; enroulement vers la gauche).
F igure 8 . -T616scopage des m6gast r ies  chez le  sp6c imen 23762 (vue la t6ra le ;

enroulement vers la gauche).




	Bucher, Guex, 1990
	Bucher, Guex, 1990 pl

