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Description: Distichoceras de taille relativement petite & moyenne, involute dés les tours
juvéniles ( (o) varie de 0,15 & 0,26 ), ( fig. 60c: plus de 50% des mesures sont inférieures & 0,20 ).
L involution est régulierement croissante ( fig. 57c et fig. 7 }. La hauteur de spire est trés rapidement
croissante ( fig. 57a ), ( fig. 60a: plus de 70% des mesures sont comprises entre 0,46 et 0,51). La
section du tour de spire tout d’abord comprimée, s’épaissit progressivement et les flancs deviennent
convexes sur le phragmocone, ( fig. 78/15 ). A'la fin de la loge d’habitation la section s’arrondit et
devient ovale vers le péristome. L'épaisseur est modérée ( intervalle 0,25 a 0,33, fig. 60b ) et
réguliérement croissante ( fig. 57b ). Lépaisseur maximaie est située au tiers interne du flanc. Aire
ventrale subtabulée sur les tours juvéniles tendant & devenir tabulée a concave en fin de croissance ou
I'ornementation est trés développée. Caréne médiane bien marquée sur le phragmocéne, ( pl.10,
fig.11 ), s'affaiblissant au début de la loge ol elle disparait. Dans les tours internes le mur ombilical est
plongeant vers 'ombilic; le rebord ombilical est arrondi, peu marqué. Puis, vers 30-35mm de diamétre, il
s'individualise en méme temps qu'il se redresse légérement. A la fin du phragmocdne et au début de la
loge d’habitation il est devenu subvertical mais reste toujours moins marqué que chez D. albus ou
pasdejevensis .

Jusqu'a 15mm de diamétre les tours internes sont lisses; par la suite I'ornementation ( cotes et
clavi ) apparaissent progressivement en méme temps que le bord ombilical s'individualise. Des cotes
proverses internes, fines mais bien marquées se développent ( de 15mm a 35-40mm de diamétre ).
Elles se divisent a mi-flanc pour donner une costulation externe légérement rétroverse de plus en plus
tortement marquée au cours de ia croissance. Les cotes externes s'unissent par paires ( beaucoup plus
rarement par trois ) a un clavus périphérique pointu, trés marqué, de direction radiale. Des cdtes
intercalaires simples, trés rares, existent sur le phragmocone. Par la suite ce stade a ornementation
accusée perdure jusqu'a environ 35-40mm de diamétre ou i fait place & un espacement et un
affaiblissement des cotes primaires puis de la costulation externe. En conséquence, au début de la
loge d’habitation, I'ornementation est trés atténuée et disparait dans la deuxieme moitié de la loge qui
devient lisse comme la plupart des Distichoceras, { pl. 10, fig. 1) . Chez les formes & ornementation
marquée il subsiste encore quelgques cdtes externes concaves isolées en fin de croissance, ( pl.10,
fig.8 ). Lévolution des clavi, depuis leur apparition vers 15mm de diamétre est lente: sur les tours
internes ils sont pointus et saillants { morphologie d’ Horioceras ). A la fin du phragmocéne les clavi
deviennent plus espacés et faibles comme la costulation en général, ils sont plus saillants gu’allongés.
lls peuvent dans certains cas étre trés saillants, sans jamais atteindre I’hypertrophie comme chez D.
albus Bal.& Car. La densité par demi-tour des clavi est peu variabie excepté chez de trés rares
individus ol elle peut étre trés élevée ( 26-30 contre 15-20 habituellement pour un diamétre de 35mm
environ) . Sur le flanc it existe un sillon spiral médio-latérat, souligné intérieurement par un fin bourrelet.
Le sillon, apparu vers 15mm de diamétre pérdure en moyenne jusqu'a 35mm environ. Les sutures sont
devenues trés simplifiées, peu incisées et caractéristiques, ( “Sutures” p. 193 et fig. 81a-c,e.g)

Si on se référe a F'ensemble des critéres morphologiques et des parameétres dimensionnels, la
variabilité intraspécifique de I'espéce bicostatum s'avere tres faible par rapport a celle d’autres
Distichoceras ( notamment ceux du groupe pasdejeuensis ). Elle ne concerne que I'épaisseur et la
force de ia costuiation. Les figurations de Zieten, d’ Orbigny et de Quenstedt donnent une bonne idée
de i'espéce. Palframan a également figuré des types moyens de D. bicostatum . Il serait possible dans
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l'avenir, avec du matériel trés bien repéré stratigraphiquement, de séparer plusieurs transiants a
I'intérieur de I'espéce. On pourrait ainsi individualiser, a titre de transiant, des formes affines de la partie
inférieure de 'horizon a Trezeense ( = horizon XVa a Pseudopelftoceras ) qui sont caractérisées par
une involution moins marquée et qui sont plus épaisses et d’assez grande taille. Les formes les plus
récentes de I'espéce bicostaturn (sous-zone a Poculum ) sont trés involutes et le plus souvent de taille
plus réduite.

Comparaison avec l'espéce D). bicostatum en provenance du Sud de I’ Allemagne:
On a comparé avec précision, comme pour l'espéce complanatoides , le matériel du Centre-Ouest de la
France avec celui de Souabe-Franconie qui a fourni I'holotype. Les courbes et mesures effectuées
servent de rétérence, ( fig. 58 a 60 ). Les comparaisons effectuées avec les formes du Poitou et de
I’Anjou montrent qu'il n'y a pas de différences fondamentales avec le matériel allemand.

On obtient une excellente corrélation pour le parameétre ( H ), ( fig. 60c ). Comme valeur de
Hion a (0,47 <H1 <0,49) = 40% et pour H2 on a { 0,48 < H2 < 0,50 ) = 53%. Dans les deux cas plus de
70% des mesures sont comprises entre 0,47 et 0,51. Les exemplaires de D bicostatum provenant de
I’horizon a Nodulosum sembient avoir des valeurs élevées pour ( H = 0,53 ). Pour le paramétre ( E ) la
concordance est moins bonne ( fig 60b ). L'histogramme de E1 est dispersé ( nombre de classes élévé
) et peu significatif. Toutefois il s'inscrit dans I’éventail des valeurs du matériel allemand. Ce dernier { E2)
est mieux classé: 62% des valeurs sont comprises entre 0,27 et 0,30 ce qui correspond a une forme
moyennement épaisse, un peu trapue. ( E/H est voisin de 0,60 ). Lhistogramme de distribution du
paramétre ( 0 ) des formes frangaises ( fig. 60c ) rentre parfaitement dans la variabilité intraspécifique de
D. bicostatum . Les formes du Centre-Ouest de la France sembient un peu plus involutes que ie
matériel allemand. Chez O1, 50% des mesures est compris entre 0,16 et 0,19. Dans O2 les valeurs
relevées ( 33% entre 0,21 et 0,23 ) correspoddent a un ombilic un peu moins fermé. Pour résumer les
exemplaires du Centre-Quest de la France s'accordent parfaitement avec les Distichoceras bicostatum
de Souabe-Franconie malgré de iégéres différences d'involution. Par comparaison, les exemplaires
anglais étudiés par Palframan ((H)=0,51,(E)=0,21et( O)=0,17 20,19 ) se rapprochent beaucoup
plus, par leurs caracteres dimensionnels, des Distichoceras bicostatum du Centre-Ouest de la France.

Affinités: Distichoceras bicostatum bicostatum est une espéce abondante qui englobe des
formes de tailte moyenne a ombilic plongeant et a clavi et & gémination toujours bien marqués. On ne
peut fe comparer qu'a D. bicostatum morphotype nodufosum Quenst., ( 1885 ) qui s'avere n'étre qu'un
variant de cette lignée spécifique possédant une ornementation latérale noduleuse. Cette derniére
forme a de nombreux points communs ( caractéres morphologiques et surtout dimensionneis ) mais
posséde en plus un stade final tricaréné. D. bicostatum s'écarte de toutes les autres espéces de
Distichoceras & bord ombilical surélevé ou a gémination discréte i.e., le groupe | pasdejeuensis - albus
et le groupe 1A ( complanatoides ) a ornementation multidivisée. Distichoceras primitivum , une espece
trouvée en Amérique du Sud par Groschke & Zeiss (1990 ), semble pouvoir étre rattachée
morphologiquement et par ses paramétres dimensionnels au groupe de Distichoceras bicostatum . Les
courbes de la figure 59 précisent la variabilité intraspécifique entre Distichoceras bicostatum
bicostatum et Distichoceras bicostatum morphotype nodulosum
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Age et répartition: dans I'Ouest de la France quelques rares spécimens de D. bicostatum ont
été récoltés dés la partie moyenne de l'horizon a Trezeense et sont des formes affines. Les
exemplaires typiques proviennent exclusivement de la sous-zone a Collotiformis ol ils sont
relativement abondants associés au microconque Horioceras baugieri (d’ Orbigny ). lls sont rares dans
I'horizon & Nodulosum ous ils accompagnent I'espéce-indice. Les échantillons de la région de Montreuil-
Bellay proviennent des bancs 1 & 8a, zone a Athleta, sous-zones a Trezeense et Collotiformis.
L'espéce est citée en France { Cote d'Or ) et dans I'Europe de I'Quest, ( Angleterre, Suisse, Allemagne
et Jura méridional ), depuis le sommet de la zone a Athleta jusque dans la zone a Lamberti (
principalement la sous-zone 3 Poculum ou son équivalent nordique la sous-zone a Henrici ). Le matériel
de Souabe-Franconie que nous avons étudié provient essentiellement du sommet de la zone a Athleta
( sous-zone a Spinosum , horizon a Punctulatum ) et de la base de la zone a Lamberti ( sous-zone a
Henrici, horizon & Flexispinatum ) fide Dietl ( 1993 ).

8 D. (Distichoceras ) bicostatum morphotype nodufosum ( Quenstedt, 1885 )

Le morphotype nodulosum se caractérise bar une ornementation particuliére faite de nodules
a mi-flanc au point de division des cotes primaires. La morphologie nodulosum est représentée par
deux formes stratigraphiquement différentes. La premiére Distichoceras bicostatum praenodulosum
Baloge & Cariou, 1999 est une sous espéce chronologique localisée dans la sous-zone a Trezeense.
La seconde qui correspond au morphotype nodulosum (Quenst.) sensu stricto , se situe a un niveau
stratigraphigue plus récent: horizon a Nodulosum, base de la sous-zone a Poculum, zone & Lamberti.

Distichoceras bicostatum morphotype nodulosum ( Quenstedt, 1885 )
(pl. 10, tig.11415)

- 1849 Ammonites bipartitus ( Zieten ), in Quenstedt, Cephalopoden, taf.10, fig. 8
- 1885 Ammonites bipartitus nodulosus ( Quenst. ), Ammoniten, taf. 85, figs. 9 et 10
- 1938. Distichoceras nodulosum ( Quenst.), Maire, pl.l1l, fig.20

- 1951 Bonarellia nodulosa ( Quenst. ), Jeannet, taf. 8, figs. 6 2 8, s. 37

- 1980 Distichoceras nodulosum ( Quenst.), Cariou p.24

- 1998 Distichoceras nodulosum ( Quenst.), Bonnot, p.4

Lectotype: désigné par Jeannet d’'aprés la figure de Quenstedt (Taf. 85, fig. 9). Cette forme,
localisée dans I'horizon a Flexiscostatum, sous-zone a Henrici ( zone 4 Lamberti du Callovien supérieur
de la Souabe selon Dietl (1991) ), est interprétée i¢i comme un morphotype noduleux de D.
bicostatum .

Matériel complémentaire: 25 exemplaires au total. Le spécimen GDC/10604 (Collection Cariou )
provient de la cote atlantique, Grouin-du-Cou ( Vendée ) ot est défini I'orizon -type a Nodulosum (in

Cariou, 1980 ). Les autres spécimens ont été récoltés exclusivement dans la région de Montreuil-
Bellay ( Maine et Loire ), ( cf. annexe.1).
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Description de Fholotype: Ammonite de taille moyenne, involute avec une section de tour
relativement épaisse. Les flancs plongent nettement vers 'ombilic a partir de la moitié de la hauteur du
tour. Aire ventrale tricarénée en fin d'ontogénése. Costulation dense avec un bourrelet spiral médian
bien marqué. Ce dernier se renforce dans la deuxiéme partie du phragmocéone et au début de la loge
d'habitation par lintermédiaire de nodules espacés et particuliérement saillants qui s'estompent a la fin
de la croissance. Gémination réguliére sur le phragmocone. Clavi latéro-ventraux proéminents et
pointus.

Tab. 14 . mesures de Distichoceras bicostatum morphotype nodulosum

D H h £ e 0] (o} EM Nec
Jeannet/1186 45 23 0,51 12 0,27 9 0,20 052 7
Lectotype 41,5 195 047 1.5 028 95 0,23 0,59 16
(Quenstedt) 29,5 14 0,47 7 0,24 16
GDC/ 10604 28,5 13 0,45 10 035 7 0,24 076 16
QZ/C 1-3/3 41 21,5 048 136 030 102 0,23 0,63 17

379 18 0,47 124 0,32 95 0,25 0,68

34 i56 045 108 031 838 0,25 0,69

Description:  Description: Macroconque platycone, semi-involute avec un ombilic d’abord
modérément croissant, ( fig.61b, (o) varie de 0,20 & 0,25 ) jusqu’a 35mm environ de diamétre. Puis i
devient franchement involute ( fig. 66¢, (0) < 0,20 ). La hauteur du tour est réguliérement croissanie (
fig. 613, fig. 66a: 68% des mesures sont supérieures a 0,49 ). La section du tour est assez épaisse ( fig.
78/14 ), pour le diamétre respectif ( E/H = 0,60 en moyenne ). L'étude du paramétre ( E ) montre une
évolution voisine de celle ( H ); ( E ) croit réguliérement ( fig. 61a, fig.66b: mode le plus fréquent 0,26 &
0,34 ). L.épaisseur maximum est située a mi-flanc. L'aire ventrale apparait assez large, subtabulée avec
une fine caréne médiane qui s'affaiblit a la fin de la loge d’habitation; elle devient tricarénée en fin de
croissance au début de la loge d'habitation. Le mur ombilical est incliné dans les tours internes et
devient rapidement vertical vers 15mm de diamétre; il posséde toujours un aspect arrondi, ( pl. 10,
fig.11 et 13).

Les premiers tours sont lisses jusqu'a 10-15mm de diamétre. L'apparition de la costulation se
fait , dés 10mm de diametre, par des cotes externes fines fortement rétroverses a partir de la moitié du
flanc au niveau du bourrelet spiral. Les cétes primaires sont proverses, régulierement espacées avec
une tendance a étre de plus en plus marquées sur la loge d’habitation. Elles se divisent en deux ou
trois cotes secondaires. Pendant la croissance le point de division évolue; il est tout d'abord souligné,
dés 20mm de diameétre, par un petit tubercule pointu, plus ou moins saillant qui se transforme peu a
peu en véritable nodule ( pl. 10, fig.14 ). Ces nodules latéraux sont souvent bien développés et
présentent une disposition réguliére. La costulation externe est fortement rétroverse. Les clavi
proéminents et pointus relient les cétes secondaires deux par deux; ils s'affaibliSsent en fin de
croissance dans la deuxiéme moitié de la loge d'habitation. L'aspect de la gémination est assez régulier
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FIG. 63 Variations comparées des paramétres H, E et O en fonction du diamétre chez lg morphotype
nodulosum ; matériel du Centre - Quest de la France et de Souabe - Franconie.
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durant toute 'ontogénése. Lornementation tout d'abord faible devient généralement plus forte durant
la croissance comme chez la sous-espéce praenodulosum . On peut rencontrer chez le type de la
forme nodulosumn une certaine variabilité dans la force de la costulation qui est parfois trés marquée, (
spécimen GDC/10604 ). Les clavi latéro-ventraux s’individualisent dés les tours juvéniles vers 15mm de
diamétre. lIs sont alors bien marqués, rapprochés et assez voisins morphologiquement de ceux des
Horioceras . lis sont élevés, pointus d'allure conique, trés fragiles a ce stade. Puis ils s'allongent dans le
sens d'enroulement avec une disposition alternante trés marquée. lls sont tres différents de ceux,
trapus ou allongés des especes du groupe de albus / pasdejeuensis . Le bourrelet spiral médian est
clairement marqué dés ies tours internes ( 10mm environ de diamétre ), lorsque la costulation se
développe, il s'estompe puis disparait vers 35-40mm de diameétre. Les sutures sont identiques a celles
de D. bicostatum bicostatum , ( "Sutures”, p. 193, fig.81h).

Comparaison entre D. bicostatum morphotype nodulosum et D_bicostatum bicostatum :

On reléve de nombreuses similitudes ( morphologiques et dimensionnelles ) entre ces deux
formes qui appartiennent manifestement a une seule espéce. Une étude comparative a été eflectuée
sur un matériel allemand isochrone et homogéne en vue de préciser la variabilité intraspécifique de
'espéce bicostatum . Les deux formes ( fig. 62a-b et 64a-c ) sont trés proches pour tous les paramétres
numériques. Les courbes comparées de I'involution ( fig. 64b ) montrent des valeurs un peu plus fortes
chez le morphotype nodulosum que chez D. bicostatum ( variabilité intraspécifique accentuée en fin
de lignée spécifique ? ). L'histogramme correspondant ( fig. 65¢ ) indigue une bonne concordance
entre les deux formes; le décalage des mesures vers un stade franchement involute correspond au
début de la croissance ou les deux courbes sont pratiquement confondues. La hauteur du tour ( fig.
64a ) a la méme allure dans les deux cas, elle semble trés légérement plus faible chez le morphotype
nodulosum ( cette valeur est auto-corrélée avec ( O ) ). L'histogramme de distribution correspondant (
fig. 65a ) confirme I'observation précédente sur le décalage minime des mesures: les valeurs
supérieures & 0,50 sont plus faiblement représentées chez le morphotype nodulosum . Le mode le
plus tréquent pour ( H1 ) est de 0,49 et pour la valeur correspondante ( H2 ) de D. bicostatum il est de
0,50 . L'épaisseur est aussi plus forte chez D. bicostatum morphotype nodulosum en raison de
I'acquisition des nodules latéraux caractéristiques de I'espéce ( fig. 64a ). Lhistogramme de distribution
des épaisseurs comparées ( fig. 65b ) montre également une bonne corrélation des mesures avec une
nette tendance a l'augmentation de { E ) chez le morphotype nodulosum ( 62% des valeurs sont
inférieures a 0,30 contre 80% pour I'espéce bicostatum ). :

Pour résumer Dijsfichoceras bicostatum morphotype nodufosum est un variant qui entre
parfaitement dans la variabilité intraspécifique de V'espéce D. bicostatum par I'ensemble de ses
parameétres dimensionnels mais qui peut se différencier par divers caractéres morphologiques {
nodules latéraux, tricarénation....) et surtout par son niveau stratigraphique bien précis. Ce morphotype
correspond a un grade d'évolution a l'intérieur de la lignée bicostatum.

Aftinités: Les échantillons rapportés au morphotype nodulosum ‘sensu stricto peuvent se
comparer trés facilement avec la sous-espéce praenodulosum pour les caractéres suivants: taille,
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Fig. 66 Histogrammes de distribution comparés des rapports (h), (e} et (o) chez le morphotype

nodulosum de Souabe-Franconie (h1, e1, 01 )et du Centre-Ouest de la France ( h2, €2, 02 )
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enroulement et présence de nodules au milieu du flanc. Mais dans cette derniere l'aire ventrale est
monocarénée donc différente du morphotype nodulosum qui est tricaréné en fin de croissance.
Distichoceras bicostatum praenodulosum se différencie également par des épines plus aigues,
espacées et surtout plus irréguliéres. Les deux formes ( nodulosum et praenodulosum ) sont
phylétiquement trés liées. Par leur rebord ombilical arrondi et plongeant elies s’ écartent des formes a
rebord ombilical élevé et abrupt du groupe | ( albus / pasdefjeuensis ) ou d'autres Distichoceras de
grande taille et épais de I'horizon a Trezeense. Par son type de costulation D. bicostatum morphotype
nodulosum s’éloigne aussi, mais a un degré moindre, de I'espéce Distichoceras complanatoides.
Distichoceras bicostatum morphotype nodulosum est inclus dans la variabilité intraspécifique du
groupe de Distichoceras bicostatum bicostatum ( Stahl ). Par l'acquisition de nodules latéraux cette
forme peut étre considérée comme un variant 3 l'intérieur de la lignée spécifique bicostatum , trés bien
localisée stratigraphiquement d’ou son intérét en biostratigraphie.

Age et répartition: Spécimens de Montreuil-Bellay: bancs 1-2 exclusivement ( pratiquement
95% des échantilions dans le banc 1) c'est a dire I’horizon XVIil & Nodulosum, sous-zone a Poculum.
L'échantillon de Vendée provient de I'horizon-type a Nodulosum ( Cariou, 1980 ). Lectotype de
Souabe et matériel allemand de comparaison: méme niveau, horizon a Flexispinatum, sous-zone a
Henrici, base de la zone a4 Lamberti. Le morphotype nodulosum est également signalé en Céte d’Or (
Louesme ) associé a Distichoceras bicostatum ala base de la sous-zone a Henrici ( horizon & Messiaeni
équivalent de I'horizon & Nodulosum )

9 D. ( Distichoceras } bicostatum praenodulosum Baloge & Cariou, 2000.
(Pl 10, fig. 4-5 et 7-8 ; holotype, fig. 16 )

- 2000 Distichoceras bicostatum praenodulosum Baloge & Cariou, sous presse

Holotype: Spécimen MN/1850 ( collection Baloge ), recueilli & Montreuil-Bellay ( Maine et Loire
); moule interne en calcaire a oolithes ferrugineuses partiellement recouvert par un “pseudo test”
calcitique

Matériel supplémentaire: quatre échantillons provenant de la méme localité et du méme niveau
stratigraphique: CHR/47253B et CHR/47253 ( Collection Charreau ), MN/503 et RC/89,. moules
internes en calcaire a oolithes ferrugineuses. Echantillon BIZ/302 en provenance de Montreuil-Bellay,
de niveaux identiques aux précédents. )

Diagnose: Ammonite de taille petite 2 moyenne, relativement involute avec une section de tour
épaisse et des flancs plongeant nettement vers Fombilic. Aire ventrale unicarénée. Au milieu du flanc
un bourrelet spiral médian est plus ou moins marqué sur le phragmocéne. Ce bourrelet est souligné par
de petits nodules plus ou moins proéminents et irréguliérement espacés. Costulation marquée en fin
d'ontogéneése. Gémination irréguliére sur la loge d’habitation; clavi latéro-ventraux proéminents d'allure
pointiliée.

Tab. 15 : mesures de Distichoceras bicostatum praenodulosum Baloge & Cariou
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D H h E e (] o] EM Nec
MN/1850 33 16,3 049 11,3 0,34 7.8 0.23 0,69
Holotype 29,7 141 0,47 10,7 0,36 7,2 0,24 0,75

26 12 046 95 0,36 6,7 0,25 0,79

CHR/ 47253 389 186 047 128 033 8,7 0,22 0,69
285 132 046 10 035 7.4 0,26 0,75

CHR/ 47253B 41,9 20 0,47 126 030 9 0,21 0,63

Description: Macroconque platycone, involute ( fig.63b ),{ (o) varie de 0,21 4 0,26 ) avec une
section de tour relativement épaisse (fig.63a-b ). La hauteur de tour, ( (h) varie de 0,46 4 0,49 ) a une
croissance rapide comparable & celle de D. bicostatum morphotype nodulosum (fig. 63a). L'épaisseur
est relativement forte ( (e) varie de 0,30 a 0,36 ) pour des échantillons dont Ia taille se situe autour de
30-40mm de diameétre. L'épaisseur maximum est située a mi-flanc. Aire ventrale assez large, tabulée
avec une fine caréne médiane s'estompant a la fin de la loge d’habitation. Le mur ombilical est incliné
dans les premiers tours et devient rapidement vertical & 15mm de diamétre. Cependant le rebord
ombilical est toujours arrondi. Les tours internes sont lisses jusque vers 20mm de diamétre. L’apparition
de la costulation se fait par des cotes fines fortement rétroverses a partir de la moitié du flanc au niveau
du bourrelet spiral vestigial. Les cOtes internes sont proverses, irréguligrement espacées avec une
tendance a étre de plus en plus marquées sur la loge d’habitation. Elles se divisent en deux ou trois
cOtes secondaires. Le point de division est souligné tout d’abord par un petit tubercule pointu, plus ou
moins saillant qui n’évolue pas en véritable nodule au cours de la croissance ( pl. 10, fig.16 ). Ces
pseudo-nodules latéraux ont une disposition. irréguliere et sont variablement développés. La
costulation externe est fortement rétroverse; les clavi saillants et le plus souvent punctiformes, relient
les cotes externes deux par deux. La gémination est d'allure assez réguliere sauf sur la loge
d’habitation. L'ornementation initialement faible devient plus marquée au cours de l'ontogénése
comme chez le morphotype nodulosum de Distichoceras bicostatum . On peut rencontrer chez
praenodulosum , ( spécimen 47253B ), une certaine variabilité dans la vigueur de la costulation. La
disposition des clavi latéro-ventraux est acquise dés les tours juvéniles vers 15mm de diametre. lis sont
alors bien individualisés, trés proches morphologiquement de ceux des Horioceras , i.e. élevés,
pointus et, d’aprés leur base, coniques. Par conséquence les clavi sont fragiles et souvent brisés & ce
stade. Par la suite ils ont une tendance a s’allonger un peu dans le sens d’enroulement avec une
disposition alternante plus prononcée; ils n'ont pas la forme trés allongée des espéces du groupe de
pasdejeuensis . Le bourrelet latéral médian est faiblement marqué dans les tours internes qui sont
masqués par le “pseudotest” calcitique. Dés que Ja costulation apparait, le bourrelet médian s'estompe
et disparait 2 30mm de diametre.

Comparaison entre ). bicgstatum praenodulosum _et les morphotypes nodulosym
d'Allemagne et du Centre-Ouest de la France:
On a effectué une comparaison du matériel du Centre-Quest de la France avec celui de

Souabe-Franconie en vue de préciser, outre leur identité morphologique, leur identité stratigraphique
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pour une éventuelle corrétation a haute résolution. La hauteur du tour est semblable dans les deux
types de matériel ( fig. 66a ) avec toutefois de légeres différences. Les modes les pius fréquents ( 0,45
< H1 < 0,50 ) du morphotype nodulosum de Souabe sont de 75% contre 68% pour le matériel
frangais. Une partie de ce dernier matériel posséde 21% de valeurs supérieures a 0,51. La sous-
espéce praenodulosum posséde un intervalle de valeurs bien classé: 56% des mesures sont
comprises entre 0,48 et 0,49. L'épaisseur concorde tres bien avec des valeurs de formes
moyennement comprimées. Dans I'histogramme de distribution de E, ( fig. 66b ), le matériel frangais
semble un peu moins bien homogéne que le matériel allemand ( on note que 56% des mesures sont
comprises entre 0,29 et 0,30 ). L'épaisseur de la sous-espece praencdulosum rentre parfaitement
dans P'histogramme de distribution de ( E ) du morphotype nodulosum . La distribution des valeurs de
rombilic du matériel du Centre-Ouest de 1a France est également corrélable avec le matériel de
référence allemand . Dans I'histogramme de distribution comparatif de O, ( fig. 66¢ } il y a un léger
décafage des valeurs vers une involution plus forte pour le matériel frangais ( 40% des valeurs sont
inférieures a 0,21 ). D.bicostatum praenodulosum entre dans la variabilité intraspécifique ( O ) du
morphotype nodulosum et ne montre pas de caractére particulier dans la distribution des valeurs.

Maigré de légéres différences des paramétres dimensionnels dues peut étre a des conditions
variables de Fenvironnement sédimentaire, on peut noter une grande homogénéité dans les diverses
populations du morphotype nodulosum ainsi que de trés nombreux caractéres communs (
morphologiques et numériques ) avec D. bicostatum qui seront analysés ultérieurement, ( p. 216,
chapitres Ontogénése et Phyfogénese ).

Affinités: les spécimens étudiés ne peuvent étre comparés qu'a Distichoceras bicostatum
morphotype nodulosum (Quenst.) par leur taiite, leur enroulement et la présence de nodules épineux
au milieu du flanc. Mais leur coté ventral unicaréné est diftérent du morphotype noduiosum qui est
tricaréné en fin de croissance. Distichoceras bicostatum morphotype nodulosum se différencie en
eftet par ses nodules moins espacés et plus réguliers. Par leur rebord ombilical arrondi et plongeant les
deux formes praenodulosum et nodulosum s'éloignent d'espéces a bord ombilical élevé et abrupt
comme Distichoceras albus et D. pasdejeuensis . Lalivrée nodulosum se confond par ses parameétres
dimensionnels, au groupe de Distichoceras bicostatum bicostatum ( Stahl ). Distichoceras bicostatum
praenodulosum peut étre considéré comme le représentant ancestral d’'une liviée a nodules latéro-
médians marqués que 'on rencontre épisodiquement dans la lignée bicostatum .

Age et répartition: L'holotype MN/1850 et les spécimens 472538 et 47253 proviennent tous
du banc 8 des coupes de Montreuil-Bellay: sous-zone a Trezeense, zone a Athleta ( Cariou, 1980 ). Un

exemplaire de {a coltection Bizien, ( Biz/302 ).
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Groupe HIA

Dans le groupe lll, on a regroupé diverses formes a ombilic différencié dont les relations
phylétiques ne sont pas totalement évidentes en raison principalement du manque de matériel. Les
hypothéses concernant leur origine et leurs refations ontogéniques ou phylétiques seront évoquées
plus loin ( chapitres Ontogenése et Phylogenése )

10 D. ( Distichoceras ) aff. theobaldi ( Bourquin & Contini, 1973 )
(Pl.8, fig.3et7-8)

-1973 Bonareliites theobaldi Bourquin & Contini, pl. i, fig. 3a-b et 4
-1973 Bonarellites aff. theobaldi Bourquin & Contini, pt. |, fig. 5

Holotype: figuré par Bourquin & Contini, ( pl. |, fig. 3a-b, text-fig. 2-3 ), I'holotype provient du
Callovien supérieur de Blye ( département du Jura, Est de la France ).

Matériel complémentaire: spécimen HV/7 provenant de I'ancienne carriére du Chalet prés de
Montreuil-Bellay ( Maine et Loire ): il s'agit d'un moule interne assez complet avec sa loge d’habitation
en calcaire a oolithes ferrugineuses. Echantillons MN/1038 ( spécimen fragmentaire ) et MN/1085 qui
possédent leur loge et qui proviennent de la méme localité et du méme niveau stratigraphique.

Description de I'holotype: Macrocongque de taille moyenne a grande, involute avec une section
de tour ogivale. Cété ventral caréné, plutot étroit sur le phragmocdne devenant par la suite large et
subtabulé sur la loge d'habitation. Costulation multidivisée. Sur le phragmocéne, les cdtes internes ont
une forte tendance a étre reliées par paires; les cotes externes sont fines et denses. Sur la chambre
d’habitation, la costulation interne devient trés forte a4 cause de l'individualisation de bourrelets
cependant que les cotes externes bien marquées s'estompent. Deux types de clavi latéro-ventraux
peuvent étre définis: tout d’'abord ils sont faibles sur une grande partie du phragmocéne, puis
apparaissent un ou plusieurs petits clavi. Ils deviennent proéminentis et se développent rapidement en
fin de croissance.

Tab. 16 : mesures de Distichoceras theobaldi ( Bourguin & Contini )

D H h E e 0] o} EMH Nc

Holotype 118  45° 0,38* 33 0.28 34 0,29 0,73
100 43 0,43 31 0,31 29 0,29 0,72
88 38 0,43 26 0,30 22 0,25 0,68

Hw 7 67 30 0,44 31 0,31 14 0,21 0,70
57 28 0,49 17 0,28 12 0,2t 0,60
50 25 0,50 15 0,30 11 0.22 0,60

MN/ 1085 57 27 0,47 19 0,36 13 022 0,72
46 22 0,47 16 0,34 11 0,24 0,72
41 18 0.44 14 0,35 10 0,24 0,77
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Description: Distichoceras de taille moyenne 3 grande, involute jusqu'a 70mm de diamétre puis
semi-involute, ( fig. 67b, fig.69¢: (0) varie de 0,21 a 0,29 ), comparable par I'évolution de I'ombilic &
Distichoceras pasdejeuensis ou D. albus . La hauteur du tour est trés croissante jusqu'a 60mm de
diametre puis elle devient reiativement modérée, ( fig.67a ), inférieure & 0,50 en général, ( fig.69a). La
section de tour est subrectangulaire puis ogivale en fin de croissance. L'espéce theobaldi est assez
épaisse, régulierement croissante, ( fig.69b: les valgurs de (e) dépassent couramment 0,30 );
I'épaisseur maximum est située au tiers de la hauteur du tour. Aire ventrale tabulée et assez large sur la
loge d’habitation avec une faible caréne médiane continue qui s’atténue en fin de croissance. Le mur
ombilical plonge légérement vers Fombilic; son rebord est arrondi chez les tours juvéniles. Par ta suite le
mur ombilical se redresse, devient vertical et son rebord est alors subanguleux. ’'ensemble de la
costulation est fine, dense et multidivisée. La partie ombilicale des tours internes est lisse jusque vers
22mm de diametre. Sur le phragmocdne les cotes internes proverses se divisent au milieu du flanc.
Cing a six cotes secondaires nettement rétroverses reliées en faisceaux en forme d’éventail partent de
chaque primaire. Les cotes primaires ont une tendance a se joindre par paires; elles sont bien
marquées depuis le bord ombilical qui est finement granuleux mais non perié. Cette granulation
ombilicale est causée par ia costulation primaire qui est dense, fine et surtout bien exprimée sur le bord
ombilical;, cette derniére s’affaiblit soudainement a partir du tiers interne du flanc. A la fin du
phragmocone les cotes externes sont Iégerement rétroverses et moins flexueuses. Dans ta deuxiéme
moitié de la loge d’habitation, la costulation primaire devient brusquement plus espacée et se
transforme en larges bourrelets aplatis séparés par des dépressions; la costulation externe a disparu.
Sur une grande partie du phragmocone fe stade géminé est plutot discret: il se caractérise par de petits
clavi latéro-ventraux peu visibles en pointillé. Le stade a clavi persiste plus ou moins selon les individus;
il débute avant la mise en place de la costulation polyfurquée au sens strict. L'originalité de cette
espéce vient de I'émergence d'un ou de quelqijes clavi latéro-ventraux saillants et bien développés qui
apparaissent soudainement & la fin de 1a croissance ( pl. 8, fig. 7-8 ). Le bourrelet spiral médian est
souvent vestigial. La suture, modérément incisée, est de type pasdejeuensis . Bourquin & Contini (
1973, p.140 ), notent que la costulation de D. theobaldi est plus évoluée que celle de I'espéce

pasdejeuensis .

Affinités: Cette espéce originale se sépare des autres Distichoceras par son mode de
costulation externe trés multidivisée. On peut la comparer avec le groupe complanatoides si on se
réfere & la finesse de la costutation externe; mais cette derniére espéce est beaucoup plus comprimée
et montre une aire ventrale étroite et tricarénée. De plus sa costulation externe de cette derniére
espéce n’'est pas aussi multidivisée et ne montre pas de disposition en éventail. L'espéce est
Iégérement diftérente des autres espéces du groupe | ( albus ou pasdejeuensis) qui sont des formes
contemporaines de grande taille mais qui possédent toutes les deux un bord ombilical trés marqué,
surélevé et d’aspect perlé. Le stade géminé de ces derniéres espéces est mieux exprimé, plus long
avec de nombreux clavi saillants. L'espéce Distichoceras zeissi ( Théobald ) est une forme de
dimensions comparables fortement tuberculée sur les flancs. Les échantillons de I’Anjou bien qu'ils
différent un peu de I'holotype par leurs dimensions plus réduites, peuvent néanmoins étre rapportés a
'espéce theobaldi ( Bourquin & Contini ). Lespéce-type monire un ¢6té ventral étroit sur le
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phragmocdne et I'apparition tardive et brusque de quelques clavi saillants sur la loge d’habitation. i
s'agit d’'une forme de Distichoceras trésrare.

Age et distribution: Le spécimen HV/7 du Chaigt, pres de la ville de Montreuil-Bellay provient
des calcaires a oolithes ferrugineuses du niveau “g” (voir Couffon, 1919) i.e. la sous-zone a Trezeense,
zone a Athleta. Les exemplaires MN/1038 et MN/1085 ont été recueillis dans les environs de cette
localité: banc 8a-b, méme sous-zone. L’holotype provient de la zone & athleta ( base ?) de Blye, sans
autre précision stratigraphique.

Groupe HIB

11. D. (Distichoceras ) aft. zeissi Theobald , 1958
(pl. 8. fig.4a6)

- 1958 Distichoceras zeissi , Theobald, text-fig. 1, p!. I, fig. 1 a 4, holotype
- 1973 Bonarellites zeissi , Bourquin & Contini, p. 135

Holotype: L'holotype vient de la zone a Athleta, du Callovien supérieur de Palente, prés de
Besancon { département du Doubs, Est de la France).

Matériel: un échantillon bien repéré stratigraphiquement ( RY/1.9/4 ) provenant de La Folie (
Montreuil-Bellay, Maine et Loire ). Spécimen BIZ/301, macroconque adulte recueiili dans les environs
de la méme localité. Moules internes en calcaire a oolithes ferruginetises.

Description de I'holotype: Espéce de tdille moyenne & grande, initialement comprimée puis
devenant rapidement épaisse avec une section de tour trapézoidale. Aire ventrale monocarénée.

Costulation grossiére et espacée. Cotes radiales simples, épaisses renforcées au tiers interne du flanc
par un tubercule proéminent allongé radialement. Une cote externe tres élargie et aplatie se forme a

partir du tubercule précédent. Clavi crétés a la périphérie de la costulation externe.

Tab. 16 . mesures de Distichoceras aff. zeissi ( Théobald )

D H h E e O o] E/MH Nc

Holotype 92 33 0,36 25 0,27 832 0,35 0,76
72 29 0,40 20 0,28 21 0,29 0,70

BIZ/ 301 83 33 0,39 27 0,32 27 0,32 080 8
72 29 0,40 23 0,32 24 033 079 8
61 26 0,42 21 0,34 20 0,32 080 8

RY/.9/4 80 32 0,40 227 0,28 26,1 033 082 10
732 289 039 233 032 237 032 082 12
68,1 283 042 216 032 205 030 0,72 13
635 275 043 204 032 189 03 0,69 14-15




10 -

N Ao

168

Hachuré : Distichoceras zeissi .

D. zeissi : h1, el, ot
D. theobaldi - h2, e2, 02

0.38< h1 <0,41 = 556%

Classes a

_ N —

\

036 037 038 039 040 041 042 043 044 045 046 047 048 049 050  (h)

0,31 < et <033 = 55% b

Classes

027 028 029 030 31 032 033 034 035 036 (e)

01> 0,31 =64%

Classes

O D

Fig. 69

021 022 023 024 025 026 027 028 029 030 031 032 033 034 (o)

Histogrammes de distribution comparés des rapports (h), (e) et (0) chez D. theobaldi et
D. gr. zeissi
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*Nota: il faut lire 32mm au lieu de 22mm po’ur la valeur de O de I'holotype a 92mm de diamétre
d'aprés la figuration originale.

Description: Forme macroconque de grande taille ( le spécimen RY/1.9/4 est cloisonné jusqu’a
68,1mm de diametre ), semi-involute ( fig.70b, fig.69c¢: (o) varie de 0,24 4 0,32 ), devenant trés évolute
en fin de croissance ( subserpenticone, fig.70b }. Croissance de la hauteur du tour relativement
modérée au stade terminal par rapport au début de croissance, ( fig.70a ). Forme initialement assez
comprimée pour sa taille ( 1ig.669b: () varie de 0,27 a 0,34 ) devenant par la suite rapidement plus
épaisse, ( les valeurs de E/H passent de 0,69 & 0,82 et sont toujours supérieures & 0,70 ). En fin de
croissance la section est de forme sub-trapezoidale, ( fig. 78/8 ). Le tiers interne des flancs plonge
fortement vers I'ombilic et se redresse en fin de croissance. L'épaisseur maximum est située au tiers
interne du flanc au niveau du tubercule iatéral. Aire ventrale tabulée, large au niveau de la chambre
d’habitation bordée des deux cotés par des clavi latéro-ventraux proéminents. Caréne médiane
continue légérement crénelée, s'affaiblissant prés du péristome vers 80mm de diamétre. L’évolution du
mur ombilical est la méme que chez Distichoceras albus Bal. & Car. et Distichoceras pasdejeuensis (
Gér. & Cont.). A la fin du phragmocone, vers 60mm de diamétre, le mur ombilicat devient vertical avec un
bord ombilical anguleux et saillant qui forme un bourrelet ombilical. Ce dernier est formé de builae
irrégulieremnt espacées ce qui donne un aspect un peu différent de celui, perlé, des espéces
pasdejeuensis et zieteni , (pl.8, fig. 4 ).

Le caractére majeur et original chez Distichoceras zeissi est son flanc trés fortement tuberculé
orné de cotes externes simples, larges et aplaties, ( pl.8, tig. 7). Les tours les plus internes ne sont pas
conservés sur les échantillons étudiés. Dans la zone ombilicale, [a partie visible de I'enroulement
montre, vers 35mm de diamétre, une costulation primaire grossiére et légerement proverse, nettement
marquée dés le bord ombilical. Ces cotes primaires simples sont trés saillantes dans la premiére moitié
de la loge d’habitation puis elles s'affaiblissent doucement. Les cotes sont ornées, au tiers interne du
flanc, par des tubercules épais et mousses qui s'individualisent a partir de 40mm de diamétre: ces
derniers sont allongés radialement. Dans la deuxiéme partie de la loge d’habitation, ils deviennent de
plus apiatis et larges. Sur 1a partie externe du ftanc chaque céte a tendance a s’élargir en donnant un
aspect subtriangulaire caractéristique. La partie distale de la cote est bordée par un fort clavus latéro-
ventral dont la longueur équivaut a largeur de la cote. Les clavi alternants sont, & ce moment, pointus,
proéminents et surplombent i’aire ventrale monocarénée. lls deviennent de plus en plus élevés au
cours de la croissance; ils sont alors tout a fait comparables aux morphotypes “¢" de Distichoceras
albus a ctavi hypertrophiés. La ligne de suture de I'échantillon de La Folie est incisée mais
superficiellement: elle montre un jobe latéral ( LL ) remarquablement large . Elle est identique a celle de
I'holotype ( fig. 80a ) telle qu'elle est figurée par Theobald (1958, text-fig. 1), ( “Sutures”, p. 193 ).

Atfinités. L’espéce Distichoceras aff. zeissi différe de toutes les autres espéces par son coté
fortement tuberculé et sa costulation spéciale ( radiale et tendue, faite de larges cétes épaisses,
aplaties d’allure triangulaire en éventail ). L'enroulement, a taille et la section du tour ia rapprochent des
Distichoceras épais avec un mur ombilical vertical et des clavi bien développés comme les formes du
groupe | ( albus et pasdejeuensis. ). Distichoceras theobaldi est une forme assez voisine par ses
paramétres dimensionnels mais non par ses caratéres morphologiques qui sont trés différents. Cette
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espéce est plus croissante en hauteur et son omi)i!ic est plus involute ( fig. 69¢ ). L'épaisseur chez ces
deux especes est forte. Les courbes de régression comparée ( fig. 68a-¢ ) montrent bien les rapports
dimensionnels, notamment F'épaisseur qui est identique. D'autre part Distichoceras theobaldi n'est pas
une forme tuberculée. Les exemplaires du Centre-Ouest de la France peuvent aussi étre comparés,
d'aprés le style de costulation & Geminites charreaui qui posséde outre une costulation trés forte des
tubercules latéraux. Cependant ce dernier montre une aire ventrale tectiforme et tricarénée; son rebord
ombilical est plongeant et non vertical.

Age et répartition stratigraphique : Le spécimen RY/1.9/4 est daté avec précision; it provient de
la zone 4 Coronatum ( banc 9, horizon & Rota ), de la coupe de la Folie. BIZf301 a été recueilli dans le
banc 8 des coupes de la région de Montreuil-Bellay sans plus de précision, i.e. la sous-zone a
Trezeense s.I. . Cariou ( 1980 ) a montré que la base de ce banc pouvait également appartenir &
I'horizon & Rota ( fig. 20, configuration F ). Théobald ( 1958 ) ne situe pas le niveau stratigraphique exact
de l'holotype ( zone a Athleta s./. ). Bourgui & Contini ( 1973 ) ont fourni une précision supplémentaire:
zone a Coronatum, sous-zone a Grossouvrei.

11. Distichoceras sp. A
(pt 8, fig. 1-2)

Matériet: Un exemplaire unique ( FSP/101 ), mal préservé qui a été retrouvé dans la collection
Welsch ( Faculté des Sciences de Poitiers ). Il correspond & une grande partie de la loge d’habitation.
Le spécimen, recueilli dans une localité inconnue, provient trés probablement, d’aprés sa matrice, du
Callovien supérieur du Nord des Deux-Sévres ou de la Vienne, peut-étre la région de Montreuil-Bellay.

Diagnose: Forme évolute de grande taille avec une section du tour subrectangulaire; aire
ventrale tabulée. Mur ombilical trés élevé et vertical. Sur la loge d'habitation, 'ornementation est
espacée; elle est formée de cétes simples, épaisses et aplaties. Les flancs ne sont pas tuberculés
latéralement. Présence de clavi hypertrophiés obligues en fin de croissance.

Tab. 17 : mesuresde Distichoceras sp. A

) H h E e O o] E/H ' Nc

FSP/ 101 101 42 0,41 26 0,25 39 0.38 062 8

Description: ce macroconque de grande taille ( le diamétre conservé atteint 101mm ) et évolute
( le rapport (0) est de 0,38 ) est de conservation médiocre, ( pl.8, fig. 1 ). La hauteur du tour est
faiblement croissante en fin d'ontogénése ( ( h } = 0,41 ). Les tours internes ne sont que trés
partiellement conservés; la forme de la section du tour est trapue, sub-rectangulaire ( E/H = 0,62 ), ( fig.
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s
19 ). L'échantillon FSP/101 est comprimé, ( {€) = 0,25 ). il s'agit d'une forme moyennement épaisse
pour un diamétre dépassant ies 100mm. L'aire ventrale est large avec une quille médiane discréte et
sinueuse bordée par des clavi oblique, trés saillants et hypertrophiés. Dés les tours juvéniles (vers
25mm environ de diameétre } le mur ombilical est redressé et vertical; il est souligné par un rebord
ombilical abrupt et anguleux. La costulation des tours internes n’est pas visible. Sur la loge d’habitation,
chaque clavus correspond a une céte large, aplatie et radiale qui s’individualise au 2/5 de la hauteur du
tour. Sur le bord latéro-ventral, les clavi alternants sont allongés et coupants. Leur disposition oblique
donne une allure sinueuse a la faible caréne médiane., (pl. 8, fig. 2).

Affinités: Ce Distichoceras trés évolute est différent de toutes les autres espéces par ses clavi
hypertrophiés et sa section de tour sub-rectangulaire. Bien qu'it s'agisse d’'une forme incompléte { nous
ne possédons que le stade terminal de croissance qui n'est pas tuberculé ) on peut le comparer a
'espéce zeissi . En effet il a en commun avec elle, la taille, la section du tour et la méme ornementation
latérale a I'exception des tubercules latéraux. Cependant sur ce dernier point, on ne peut affirmer leur
absence compte-tenu de l'usure du spécimen. L’échantillon FSP/101 s’éloigne des autres espéces
contemporaines qui sont de taille plus petite ( aucune espéece de Distichoceras de la sous-zone a
Collotiformis ne dépasse 100mm ). D'autre part ces espéces possedent généralement un mur ombilical
incliné en début de croissance. H posséde une grande importance sur le plan phylétique; il pourrait étre
le représentant ultime de la lignée pasdejeuensis ou bien faire partie d'une lignée indépendante
zeissi ( cf. Phylogenése, p. 244 ).

Age et répartition stratigraphique: Le spécimen étudié provient vraisemblablement de localités
du Nord des Deux-Sévres et de la Vienne, ou bien de la région méme de Montreuil-Bellay. La matrice
est faite d’un calcaire gris-clair a rares grains glauconieux qui caractérise parfaitement la sous-zone a
Collotiformis dans ce dernier secteur. Si on se référe a l'involution et la costulation de D. ct. zeissi par
rapport a celle de I'holotype qui est beaucoup plus involute, la forme du Centre-Ouest de la France
serait donc plus évoluée et plus récente que ce premier.
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Conclusions générales sur les Distichoceras s.s.

Les caractéres morphologiques discriminants des diverses espéces de Dislichoceras ont été
précisés précédemment. lls permettent de mettre en évidence trois groupes bien distincts:

- groupe |: D. pasdgjeuensis, D. albus, D. cf. zieteni, D. quereithaci
-groupe llA et |l B: D. gr. bicostatum, D. gr. complanatoides
-groupe lllAet I B: D. theobaldi, D. zeissi

Dans le dernier groupe on a insisté sur le mangue de matériel qui n'a pas permis de trancher
définitivement slur 'appartenance des deux espéces theobaldi et zeissi a I'un des deux groupes
précédents ( gr. { ou It ). Une analyse globale des paramétres numériques dans le genre Dislichoceras
s.s, ( fig. 71 ) donne cependant quelques indications a ce sujet, notamment on a pu individualiser
I'espéce zeissi comme groupe spécifique. D. theobaldi serait a rapprocher du groupe | ( D. albus )
D'autre part la similarité de la costulation chez les espéces charreauj et zeissi a conduit & une
comparaison intéressante des courbes de régression, ( fig. 72).

- Analyse globale des variables chez Distichoceras s.s. :

La figure 71 regroupe les différentes courbes de régression des diverses espéces pour les parameétres
H, E et O depuis 8mm jusqu’a 118mm de diameétre, c'est a dire durant toute I'ontogénése.

VarigbleH:

Les courbes se répartissent selon un éventail de valeurs englobant deux termes

extrémes. Tout d’'abord les groupes A et |IB { D. bicostatum et D. complanatoides ) pour les valeurs
des plus croissantes. Le point d'inflexion ( correspondant & une disharmonie de croissance ) se situe
vers 70mm de diamétre, ( fin du phragmocdne ). Puis les formes les moins croissantes en hauteur de
tour avec D. zeissi (gr. llIB ), espéce a laquelle on a ajouté Geminites charreaui pour montrer la bonne
correspondance des droites de croissance respectives. Le point d'inflexion dans ce cas, se situe vers
50mm de diamétre c’est a dire la fin du phragmocone.
Entre ces deux extrémes on observe les courbes des espéces du groupe | ( D. pasdejeuensis , D.
albus )y compris D. theobaldi dont la courbe de régression de H est en tout point comparable & celles
des diverses espéces du groupe et, ce, pour des valeurs de 42 a 118mm de diamétre. L'analyse des
courbes du paramétre H montre que les Distichoceras se répartissent différemment ‘au cours de
I'ontogénése aprés un stade juvénile commun ( jusqu'a 50-60mm de diamétre ). Au stade mature la
répartition devient variable, ( tab. 18 ).

Variabie E : toutes les espéces de Distichoceras sont groupées dans un ensemble de droites
régulierement croissantes durant toute 'ontogénése qui ne montrent aucune originalité. On peut
séparer des formes épaisses, minces et moyennement épaisses dont la répartition est présentée dans
ie tableau 18.

Variable O : ce paramétre, comme le parametre H, montre la méme répartition des droites de
croissance mais les valeurs sont i¢i mieux différenciées; il nous semble hautement significatif durant
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toute la croissance dans les différentes especes. Distichoceras zeissi se singularise par des valeurs
treés élevées durant I'ontogenése. C'est une forme trés évolute qui se situe a pant, formant un terme
extréme évolute. Au contraire D. bicostatum et D. complanatoides ( groupe Il ), constituent le pdle le
plus involute..On notera que le point d'inflexion du stade mature chez ces derniéres espéces est
commun avec celui de D. zeissi , vers 70-75mm de diamétre, au contraire du paramétre H. Le groupe 1 (
D. pasdejeuensis , etc..) est localisé entre les termes extrémes ainsi que D. theobaldi { groupe lllA). La
répartition de I'enroulement des divers groupes est résumée dans le tableau 69.

- Comparaison des droites de croissance chez Geminites charreaui et Distichoceras zeissi

Distichoceras zeissi est une espéce fortement tuberculée qui semble assez originale; son type de
costulation est comparable a celui de Geminites charreaui . LLes droites de croissance de ces deux
espéces sont regroupées dans la figure 72.

Parametre H: on observe une bonne continuité des courbes ( fig. 70a ) bien que nous ne
disposons d’aucune valeur inférieure a 55mm de diamétre chez D. zeissi . La courbe de Geminites
charreaui montre un point d'inflexion a S0mm de diaméire. Il est intéressant de constater que ces deux
espéces sont celles qui possédent la plus faible croissance en hauteur de tous les Distichoceras en
dehors de leur costulation similaire.

Paramétre E: les courbes de régression des deux espéces sont réguliérement croissantes et
en parfaite continuité, ( fig. 72b ).

Paramétre O: on voit la bonne correspondance des courbes des deux espéces. Les courbes (
fig. 72¢ ), indiquent qu'il s’agit de formes trés évolutes ( les plus évolules des Distichoceras s.1)
comparables en cela & Horioceras semseyi . Le point d'inflexion de la courbe de D. zeissi se situe vers
75mm de diamétre comme chez les espéces du groupe | et chez D. theobaldi .

Pour résumer le matériel actuel né permet pas d’étre plus affirmatif sur une liaison phylétique
probable entre Geminites charreaui et Distichoceras zeissi Néanmoins on dispose de quelques
éléments de comparaison tant morphologiques que dimensionnels.

Tab. 18: Tableau récapitulatif des paramétres ( H, Eet O ) chez DISTICHOCERAS s.l.

Paramétre H Parametre E Paramétre O

élevé moyen faible | épais moyen mince | faible moyen élevé

GROUPESIIA, IB + + +

GROUPE | et lIIA + + +

GROUPE|IIB + + +
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C. Genre HORIOCERAS  Munier-Chalmas, 1892
Egspeéce-type: Horioceras baugieri ( d’Orbigny, 1847 )

Diagnose: microconque de petite taille, a involution variable. Aire ventrale arrondie s’aplatissant
en fin de croissance. Absence de caréne médiane trés marquée. Section comprimée a flancs
biconvexes, ovalaire sur la loge d’habitation. Ornementation lisse avec un sillon spiral médian peu
marqué. Clavi proéminents a la fin du phragmocdone et au début de la loge. Apophyses spatulées sur le
péristome.

La présence du genre microconque Horioceras a généralement été mentionnée dans les
niveaux du Callovien supérieur ( horizons divers des zones a Athleta et a Lamberti ) depuis que Munier-
Chalmas ( 1892 ) a, parmi les premiers ammonitologues, abordé le probléme du dimorphisme sexuel
chez les ammonites en citant , entre autres, le “couple” Distichoceras bicostatum (M) et Horioceras
baugieri (m). Palframan ( 1967 ) a longuement argumenté sur ce sujet a partir de spécimens de ces
deux espeéces recueillis en Grande-Bretagne dans le Callovien supérieur. Cependant quelques
citations d’ Horioceras plus anciennes mais souvent peu utilisables, (descriptions insuffisantes ou bien
absence plus ou moins totale de localisation stratigraphique ) ont été faites pour des niveaux du
Callovien moyen ( Loczy, 1915, Roman, 1924 et Lemoine, 1932 ). Des espéces d ‘Horioceras créées
par divers auteurs et trés mal définies ( H. costulatum Gérard & Contaut et H. concinnum Lemoine } se
sont avérées étre des tours juvéniles ou des fragments de Distichoceras . La présence du genre
Horioceras s'est avérée constante dans le secteur d'éiude depuis la limite Callovien intérieur et moyen
( Baloge & Cariou, 1997a ) jusqu'au dernier horizon étudié a Schroederi ( XX ). En particulier une faune
d'Horioceras entiérement inédite et relativement abondante par rapport au pourcentage de
Distichoceratinae microconques habituellement recueillis dans la région d’étude, a été trouvée dans le
Callovien moyen ( horizon XlI ) au Sud de Poitiers. Cependant, de par leur trés petite taille en général et
des aléas de la fossilisation, la fréquence des Horioceras reste assez faible et cette relative pauvreté en
matériel nuit beaucoup & I'appréciation de la variabilité intraspécifique.

L'étude systématique des Horioceras montre que la différenciation spécifique a Vintérieur du
genre est trés peu marquée. 1l est possible d'individualiser deux ensembles morphologigues, !'un basé
sur la morphologie “ baugieri “ et I'autre correspondant a une forme de grande 1taille assez différente du
groupe précédent, le groupe semseyi .

groupe semseyi : Horioceras semseyi ( Loczy, 1915 ), horizon XlI
groupe baugieri : Horioceras c¢f. baugieri (Orb.d’), horizon VIII;

Horioceras aff. baugieri ( Orb. d’), horizon XlII
Horioceras baugieri ( Orb. d'), espéce type, horizons XV a XiX
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FIG. 73 Variations des parameétres H, E et O en fonction du diameétre chez Horioceras semseyi (Loczy)
du Centre - Quest de la France.
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1 Horioceras semseyi ( Loczy, 1915)
(PlL4,fig.1a14)

-1915 Oppelia ( Bonarellia ) Semseyi Loczy, p.336-337, ., figs 10-11.
- 1932 Horioceras depereti Lemoine, p.482, pl. XXIV, fig.1-8

Matériel de référence: spécimen SAALGB/20A recueilli au Grand Breuil ( Vienne ); moule
interne en calcaire micritique ( collection Baloge ).

Matériel compiémentaire: 18 exemplaires souvent fragmentaires ou déformeés ( SALGB/ 22,
24, 25, 83, 55, 59, 61A, 63, 70 et SA/10b/11, 16, 18, 19; SA/11/1 et SA/NR/3 tous de la collection
Baloge ), dont certains ( SA/LGB/30 , collection Baloge ) sont complets avec leurs apophyses jugales.

Description de I'holotype: Horioceras de grande taille, évolute avec une section de tour tres
comprimée. Aire ventrale lisse sur I'ensemble de la coquille sauf au stade terminal ou une trés faible
caréne peut s'individualiser. Flanc lisse avec un sillon évanescent au milieu du flanc en fin de
croissance. Clavi minces et allongés, trés proéminents ( certains atteignent e quart de la hauteur du
tour ), surtout bien développés au stade moyen de croissance. Apophyses spatulées chez les
individus complets.

Tab. 19 : mesures de Horioceras semseyi (Loczy)

D H h E e 0o o} E/H  Nc
Holotype 43 15 0,35 10 0,23 155 0,36 0,66
SA/NLGB/20A 38 13,7 036 . 7 0,18 14 0,37 0,51 10

35 125 0,35 13,4 0,38 10
SA/LGB/30 295 1" 037 6,1 0,20 105 035 055 9
SA/LGB/22 254 10 03 59 023 88 034 059
Lemoine n°3 34 12,5 0,36 12 0,35
Lemoine n°4 435 155 0,35 15 0.34

Description: Microconque d’assez grande taille, ( le spécimen SA/11/1 dépasse 45mm de
diamétre et pourrait atteindre 48,5mm }; la taille moyenne est comprise entre 30 et 40mm de diamétre.
Enroulement trés évolute dés les tours juvéniles se fermant légérement par la suite, ( “0” varie de 0,27
& 0,38, avec un mode frégquent & 0,35 ), ( fig. 73c¢, 74c¢ et 76 ); 70% des valeurs de “0” sont supérieures
& 0,31. La hauteur du tour posséde une croissance faible et réguliére, ( fig.73a ); elle ne s’accroit
fortement qu'au niveau du stade a clavi développés avant de retrouver une valeur plus modérée . La
section est particulierement comprimée, méme en tenant compte d'un aplatissement fréquent des
coquilles ( 1ig.78/18 ), ( le rapport £/H varie de 0,45 a 0,63 ). A la fin de la loge d’habijtation la section
devient un peu plus épaisse, ovalaire, ( pl.4, tig. 12 a 14 ), { E/H atteint 0,63 }. L'épaissevur, trés
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FIG. 75 Droites de croissance comparées des paramétres H, E et O par rapport au diameétre chez
Horioceras semseyi (Loczy) et Horioceras baugieri (d’ Orb. ).
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modérément croissante, ( fig.73b ) atteint son maximum au quart interne du flanc. Aire ventrale étroite,
variable selon la croissance, légérement arrondie jusqu'a 15mm de diamétre ( stade lisse ), puis
devenant subtatulée avec apparition de clavi. Au stade a clavi marqués, vers 25mm, l'aire ventrale est
sinueuse et un peu concave. Elle devient plus aplatie par la suite, vers 30mm de diamétre, ce qui
correspond a {a deuxiéme partie de la loge d'habitation et montre parfois une fine caréne médiane. Le
bord ombilical est toujours arrondi comme chez H. baugieri , (pl. 4, fig. 1 et 6 ) et le mur devient abrupt
en fin de croissance. Ornementation lisse sur les flancs, ( pl.4, fig. 8).

Les clavi latéro-ventraux alternants apparaissent chez 'espéce semseyi vers 15mm de
diametre; ils s’accroissent régulierement jusqu’a 20mm ou ils font place a des clavi minces, coupants et
trés allongés, parfois de grande taille. Les clavi atteignent facilement 20 & 25% de la hauteur du tour, (
pl. 4, fig. 1-2 ). Les clavi de ce type sont globalement radiaux sauf les plus proéminents qui peuvent
étre légérement rétroverses, ( pl.4, fig. 7 ). L'évolution des clavi est voisine de celle des Distichoceras
macroconques a clavi saillants comme Distichoceras albus ou bien D. pasdejeuensis . Le stade a clavi
se termine brutalement vers 30-35mm de diamétre. Un silion faible souvent peu marqué peut exister
dans la deuxiéme moitié de la loge d’habitation, ( pl.4, fig. 11 ). L'ouverture, lorsqu’elie est compléte (
pl.4 , fig. 5 ), montre des oreillettes spatulées rattachées au péristome par un pédoncule mince & sillon
trés marqué ( Elmi, 1967, p.517 ), ( text-fig. 69 ). La variabilité intraspécifique de cette espéce est
extrémement faible et ne porte, semble-t-il, que sur l'involution: certains individus atteignent en effet
un rapport “0” élevé, jusqu'a 0,38. Les autres paramétres dimensionnels ( H et E ) sont par ailleurs
homogénes ( fig.73a-b ). Une reconstruction morphologique @’ H. semseyi est présentée figure 76.

Aftinites: les Horioceras recueillis dans le Caliovien moyen du Grand-Breuil, ( horizon Xli ),
correspondent & la fois aux groupes morphologiques semseyi et baugieri . Horioceras semseyi se
caractérise immédiatement par sa grande taille’( certains individus sont proches de 50mm de diamétre )
et par son involution nettement plus forte que celle de H. baugieri , ( 1ig.75¢ ). Ses autres parameétres
dimensionnels sont également différents, ( fig.75a -b ). La hauteur du tour croit plus lentement chez H.
semseyi que chez H. baugieri atous les stades de croissance. L'épaisseur est également significative:
H. semseyi est globalement moins épais que H. baugieri, ( modes les plus fréquents pour “e"= 0,18-
0,21, fig.74b ). Le maximum d'épaisseur est situé chez cette nouvelle espéce au quart de la hauteur du
tour. La distribution des clavi est également différente; pour des Horioceras de taille inférieure & 15mm
de diametre, on peut considérer que chez I'espéce baugieri on dispose déja d’'un stade i clavi bien net
( iIs apparaissent chez cette espéce vers 10mm de diametre ). Chez H. semseyi on observe encore un
stade lisse & ce diamétre. La forme des clavi est également différente: ils sont plus gréles et pointus
dans I'espéce baugieri alors qu'ils sont plus allongés, minces et coupants chez H. semseyi . La
disposition alternante est plus affirmée chez cette derniére espéce.

Les spécimens décrits par Lemoine sous le nom d’espéce depereti (n°1a8 non9ait)
entrent parfaitement dans la variation intraspécifique d' Horioceras semseyi telle qu'on peut la définir
avec les mensurations données par Loczy et celles du matériel du Poitou, ( fig. 73a et 73c ). La
rétérence de Loczy n'est d"ailleurs pas méme pas citée dans la bibliographie de Lemoire.
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Age et distribution : Horioceras semseyi est relativement abondant et provient de I'horizon Xil a
Baylei, ( banc 10b ). Cette espéce est accompagnée de Distichoceratinae macroconques (
Distichoceras quereilhaci nov.sp. et Distichoceras sp.(?cf. D. concinnum ( Lemoine, 1932) ).
Lespéce depereti de cet auteur, en provenance de Chanaz, est datée du Callovien moyen et pour
I'essentiel de la zone & Anceps. Un des spécimens ( n°4 ) est associé a un Kosmoceras jason ce qui
dans notre secteur d’étude correspondrait a I'horizon X. La citation de I’ espéce depereti par Gérard &
Contaut ( 1936, p.33 ) dans la zone A Athleta est douteuse d’autant que Lemoine lui-méme ( op.cit.,
p.487 ) émet des réserves sur les échantillons recueillis par lui dans des niveaux équivalents.

2 Horioceras baugieri { d'Orbigny, 1847 )
(pl.4,1ig.16)

- 1847 Ammonites baugieri (Orb.d’), p. 445, pl. 158,fig. 5a7

- 1849 Ammonites dentatus ( Quenstedt ), pl.9, fig. 6

- 1852 Ammonites bidentatus ( Quenstedt), p. 367, pl. 28, fig. 8

- 1858 Ammonites bidentatus ( Quenstedt ), p.531, pl.70, fig. 10

- 1885-1887 Ammonites bidentatus ( Quenstedt ), p. 736, pl. 85, fig. 22
- 1914 Oppelia ( Horioceras ) baugieri Douville R., p.16, text-fig.10, pl. V, fig.17, 21a-b et 22
- 1924 ? Distichoceras bipartitum Roman, p. 54, pl. M, fig. 9-9a

- 1927-1933 Horioceras baugieri Spath, p.668, pl. 125, figs. 13-14

- 1957 Horioceras baugieri Arkelt, p. L279, fig. 327

- 1963 Horioceras baugieri Callomon, p.42, fig.9m

- 1963 Horioceras baugieri Schindlewélt, p.406, figs.229-230

- 1967 Horioceras baugieri Palframan, p.76, pl. 10, fig. 4 et pl.11, fig. 6
- 1990 Horioceras aff. bidentatum Groschke & Zeiss, p. 278, text-pl. 3a
- 1993 Horioceras baugieri Dietl, tab. 2, fig. 14

- 1894 Horioceras baugieri Révison critique.., p. 145, fig.4a-c, 5a-b

C'est I'espéce-type fréquemment citée associée & Distichoceras bicostatum ( Stahl, 1824 )
dans le Callovien supérieur. Elle a été peu détaillée sur le plan morphologique si on excepte les travaux
de Palframan ( 1967 ) qui en a décrit I'ontogénése. Le matériel restreint dont nous disposons ne
permet cenrtes pas une étude précise de la variabilité intraspécifique mais reste suffisant pour préciser
certains caractéres morphologiques. Une comparaison sera effectuée avec des échantillons allemands
de Souabe-Franconie et de Normandie. Horioceras dentatum ( Quenst.) est un synonyme plus récent
de H. baugieri ( d’Orbigny ).

Matériel: 9 spécimens provenant des environs de Montreuil-Bellay, { MN/ 261 et 1931;
QZ/D8a/111, QZ/D4/300, QZ/D6/207, RAF2/99 ( collection Baloge );.F.S.P./1153 { collection Faculté
des Sciences ); CHR/47880A et B ( collection Charreau ). Tous les exemplaires sont des moules
internes en calcaire & oolithes ferrugineuses ou en calcaire bioclastique.10 échantillons pyriteux de
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Souabe-Franconie ( Museum de Stuttgart ). PUNC/8, 9, 10, 12; ENT/1, 2a, 2b; FLE/25a, 25b. 9
exemplaires pyriteux de Normandie: D/31090, 71090, 21088, 15985, 32686, 14985, 5486, 37986,
1489. Un spécimen de Dijon { G/113/4 ), collection Courville.

Description de I'holotype: Horioceras de petite taille moyennement évolute avec une section
de tour aplatie & flancs légérement convexes. Aire ventrale étroite globalement lisse ou présentant une
caréne trés fine au début du stade a clavi. Flancs lisse avec un sillon plus ou moins net prés de
Pouverture. Clavi petits et pointus, radiaux bien développés a la fin du phragmocdne et au début de la
loge. Apophyses spatulées chez les individus complets.

Tab. 20 . mesures de MHoriocers baugieri

D H h E e o o EH  Ne

Holotype, fig.4a.c 155 7 045 5 032 42 027 071 16

fig.5a.b 95 4 042 3 031 25 026 075
QZ/D8I111 245 101 041 55 022 6 024 0,55
Poitou 222 99 044 52 023 10
MN/1931 253 103 040 65 025 7.5 029 063 3
Poitou 194 81 041 54 027 52 027 066 8ou9
PUN/8 Souabe 274 107 0,39 82 0,29
PUN/S Souabe 215 8 037 55 025 63 029 068
PUN/12 Souabe 142 63 044 38 026 34 024 060
ENT/1 Souabe 113 56 049 33 029 3 026 056
D/37986 Normandie | 162 7.5 046 46 028 10
D/5486 Normandie | 13.8 6.4 046 3.4 024 10
D/31090 Normandie | 7.8 34 043 25 032 21 027

Description: microconque de petite taille, 1a taille varie de 15 a4 34mimn de diameétre avec un mode
fréquent & 25mm. La coquille est cloisonnée jusgu'a 15-20mm de diameétre. On note que I'enroulement
est moyennement évolute, “0" varie de 0,23 2 0,29, ( fig.77¢ ). La hauteur du tour est plus élevée chez
les tours juvéniles puis dans le stade a clavi proéminents elle devient modérément croissante, ( fig.77a )
en fin de croissance. La section du tour est moyennement comprimée avec des flancs légérement
convexes dans les tours jeunes ( fig. 78/19 ), ( E/H varie de 0,62 & 0,75 ). La section, modérément
croissante, ( fig.77b ), est un peu plus épaisse et ovalaire prés du péristome. L'épaisseur maximum se
situe au tiers interne du flanc. Aire ventrate étroite variant selon la croissance et pouvant montrer une
fine caréne au début du stade a clavi ( Révision critique, 1994, p.149 ). L'aire ventrale est lisse et
arrondie jusque vers 10mm de diamétre, puis elle prend une allure subtabulée avec 'apparition des
clavi. Elle redevient arrondie en fin de croissance dans la deuxiéme moitié de la loge d’habitation et prés
du péristome. Mur ombilical arrondi bien marqué. Ornementation lisse sur les flancs. Les clavi
apparaissent en général vers 8-10mm de diametre, puis se renforcent réguliérement jusqu’a 15mm; ils
disparaissent rapidement au début de ta loge vers 17-20mm de diameétre ( 2 ou 3 clavi seulement en
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début de loge ). Les clavi ont une forme différente de ceux de H. semseyi ; ils sont de petite taille,
radiaux et pointus. L'évolution des clavi suit !a méme ontogénése que chez cette derniére espéce.

Un sillon spiral & mi-flanc, trés faible, apparait dés 9mm de diamétre mais reste trés faiblement
marqué en général; il peut étre souligné prés du péristome par une dépression latéro-distale ( Elmi,
1967, p.517). Louverture, lorsqu'elle est compléte, montre des oreillettes spatulées rattachées a la
coquille par un gréle pédoncule; sur nos échantillons les spatules n'ont pas été observées, ( pl.4, fig.
16).

La variabilité intraspécifique est extrément faible si on s'en tient strictement aux parameétres
dimensionnels, ( fig.77a-¢ ); dans les figures 14-16 les trois courbes sont trés gaussiennes. Le
paraméire le plus variable reste la hauteur du tour. L'épaisseur et surtout I'ombilic sont remarquablement
homogénes. On a comparé les Horioceras baugieri de 'Ouest de la France a un matériel allemand de
Souabe-Franconie, puis au matériel cité par Palframan en Grande-Bretagne ainsi qu'a du matériel
originaire de Normandie.

Matériel allemand: il n'y a pas de différences morphologiques entre les deux matériel frangais et
allemand. Les clavi des Horioceras baugieri de Souabe-Franconie sont assez petits et pointus. Chez
les formes frangaises ils sont un peu plus gros, allongés et Iégérement arqués vers l'arriére a la fin du
phragmocdne. Bien que correspondant a un environnement sédimentaire différent, peut étre un peu
plus profond, ce matériel s'intégre parfaitement aux parameétres dimensionnels frangais, ( fig. 74a-c ), (
fig.77a-b ).Les courbes de régression de H et E sont tout & fait comparables; tout au plus on pourrait
considérer les formes allemandes comme un peu plus minces. La courbe de régression de 'ombilic
coincide parfaitement. Ces différentes mesures illustrent bien la stabilité morphologique de 'espéce (
phénoméne de stase ).

Matériel anglais et normand : aucune différence morphologique, méme minime n’'a pu étre mise
en évidence chez ces formes. Les paramétres H et O sont quasiment identiques aux formes de I'Ouest
de la France. Comme pour les formes allemandes ce dernier matériel reste un peu plus mince par
rapport aux formes frangaises.

Pour résumer on ne peut pas envisager une différenciation géographique de I'espéce dans
I'ensemble du matériel étudié. L'étude attentive des paramétres dimensionnels confirme la faiblesse de
la variabilité intraspécifique chez Horioceras baugieri comme c'est le cas souvent chez les formes
microconques.

Affinités: Horioceras baugieri se différencie facilement de H. semseyi ( Loczy )par sa taille
beaucoup plus petite et son involution un peu plus faible. ( mode le plus fréquent 0,27 contre 0,35
pour H. semseyi , fig. 74c ). Les clavi sont aussi différents entre les deux espéces: ceux de H. semseyi
sont plus allongés et plus épais que chez H. baugieri , { fig. 76 ). Laforme type baugieri est trés proche
des formes affines comme H. cf. baugieri et H. aff. baugieri qui ne s'en séparent que par de trés
légéres différences. H. cf. baugieri est un peu plus évolute et son nombre de clavi est peu élevé. H.
aff. baugieri est moyennement évolute ( fig. 74¢ ) avec un nombre de clavi un peu plus élevé.

Age et distribution stratigraphique: la livrée baugieri apparait a la limite Callovien inférieur-
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moyen et se poursuit jusqu’'au Callovien supérieur ( zone & Lamberti ). On a distingué dans le groupe
morphologique baugieri trois ensembles: Horioceras cf. baugieri ( d'Orb. ) qui provient de I' horizon
Vili, & Bannense ( base du Callovien moyen ) des Maisons Blanches au Sud de Poitiers et Horioceras
aff. baugieri ( d’Orb. ) qui vient de ’horizon Xil, & Baylei du Grand Breuil au Sud de Poitiers. Dans le
secteur d'étude, fa forme-type sembie localisée dans le Callovien supérieur ( zone a Athleta et base de
la zone a Lamberti ). Elle se montre relativement abondante dans Fhorizon & Collotiformis dans le

Centre-Ouest de la France. En Allemagne, Suisse et en Angleterre, Normandie, I'espéce est
généralement citée dans la partie inférieure de la zone a Lamberti, ( sous-zone a Henrici ). Gérard &

Contaut la signale dans leur sous-zone “B”, i.e. ia sous-zone & Collotiformis.

3 Horioceras aff. baugieri {d’'Orb.)

Matériel: 3 exemplaires { SALGB/54 et 70, collection Baloge ) provenant du niveau repére a
Distichoceratinae de la carriére du Grand Breuil, prés de Lusignan. Moules internes en calcite micritique

souvent déformés.

Tab. 21 . mesures de Horioceras alff. baugieri (d'Orb.)

D H h E e O o EMH Nc
SA/LGB/7B/2 25,8 9,6 0,37 7.4 0,28 8
179 7.5 0.42 4.6 0,25 10

Description et affinités: 'état de conservation est médiocre; la morphologie de ces formes est
trés proche de celle des Horioceras baugieri du Callovien supérieur. C’est un transiant moyennement
évolute ( fig.74c ) & nombreux clavi {( une dizaine vers 18mm de diameétre) qui occupe une position
intermédiaire entre Horioceras baugieri , Ia forme-type, et la forme affine ancestrale H. cf. baugieri. Ces
exemplaires sont de toute fagon difiérents de Horioceras semseyi qui est une forme contemporaine.

Age et répartition stratigraphique: Callovien moyen, sous-zone a Baylei, horizon XIl 4 Baylei, (
banc 10b ) associé 4 H. semseyi et D. quereilhaci .

4 Horioceras ct. baugieri {d'Orb.)
(P14, 1ig.17-18)

- 1997 Horioceras aft. baugieri (d’Orb.), Baloge & Cariou, fig.13-14

Matériel: VIL/1, spécimen unique ( collection Villier )} provenant des Maisons Blanches, ( Deux-
Sévres ) sur la bordure nord du Bassin aquitain; moule interne en calcaire micritique du sommet du

Callovien inférieur.

Tab. 22 . mesures de Horioceras cf. baugieri (d’Orb.)
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(3] H h E e 0] o} EMH Nc
ViL/ 19.8 7.7 0,38 6 0,30 4-5
18 7.7 0.42 51 0,28 6
15,8 6,9 0,43 4.8 0,30 7
149 6,9 0,46 45 030 43 0,28 0,65 8

Description: Microconque de petite taille { le diamétre conservé est de 19,8mm, le diamétre
maximum excede de peu 20mm ) avec la loge d’habitation. Léchantillon est cloisonné jusqu’a 17mm de
diameétre. Section du tour comprimé avec des flancs biconvexes. Le spécimen est moyennement
évolute { (0) varie de 0,28 2 0,30 ), ( fig. 77c ), comparable a I'espéce baugieri La hauteur du tour est
faiblement croissante et diminue en fin de croissance ( fig. 77a ). L'épaisseur est assez forte pour le
diamétre considéré ( fig. 77b ), ( (e) = 0,30 ); le maximum d’épaisseur est situé au tiers interne du flanc.
Laire ventrale est sous-cavée. Le mur ombilical n'est pas trés élevé et plonge doucement vers 'ombilic.
Tours internes lisses jusqu’a 10mm de diamétre; le stade & clavi apparait au méme diamétre, ( pl.4, fig.
17 ). Les clavi sont tout d’abord petits, pointus et paralléles au plan de symétrie; vers 11,5mm de
diameétre ils croissent en targeur et en taille. Sur le phragmocdne et au début de la loge ils sont toujours
pointus, d’aspect sub-triangulaire mais avec une disposition oblique. Dans la deuxieme partie de la loge
d’habitation, ils disparaissent vers 18mm de diamétre et I'aire ventrale, de forme arrondie, est devenue
complétement lisse. Ouverture montrant partielement la constriction péristoméale.

Affinités: le spécimen VIL/1 fait partieprobablement du genre Horioceras qui est la forme
microconque des Distichoceras. On note que ses caractéres morphologiques et ses parameétres
dimensionnels sont trés voisins de ceux d' Horioceras baugieri ( d Orb.), ( fig. 77a-c ). Parmi les
paramétres la hauteur de tour est modérément croissante et I'épaisseur est un peu plus forte que chez
H. semseyi . C'est la valeur de l'ombilic qui apparait élevée chez H. cf. baugieri, moins toutefois que
chez Horioceras semseyi ( Loczy ), ( fig.74c ). Le spécimen étant unigue il convient d’émetire des
réserves sur une appartenance indubitable au genre Horioceras en cas d'une possible convergence.

Age et distribution: cet Horioceras a été trouvé associé a Hecticoceras ( Hecticoceras )
posterium Zeiss, 1959 et Indosphinctes sp.. En conséquence il appartient aux horizons a Kiliani et a
Bannense i.e. le sommet du Callovien inférieur ou la base du Callovien moyen ( Cariou, 1980 ). C'est le
plus ancien Horioceras connu actuellement et la découverte d'un tel échantillon revét.une grande
importance sur le plan phylétique. L'émergence de la sous-famille des Distichoceratinae est ainsi
confirmée a la limite du Callovien inférieur et moyen avec les deux formes macroconque et micrconque.
Les Distichoceras les plus anciens actuellement connus ont été trouvés dans ’horizon a Baylei ( Xit )
¢’est a dire dans le Callovien moyen. De fait cet Horioceras ne pourrait correspondre, dans I'état actuel
des connaissances, qu'a une forme microconque de Geminites ( Distichoceratinae macrocongue).
Rappelons qu'a la limite du Callovien inférieur et moyen, I'espéce Geminites janus primus est déja
présente.
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nclusions & létude des microcon Horioceras et le probléme du dimorphisme:

Les Distichoceratinae ont été choisis depuis longtemps pour illustrer la notion de dimorphisme
sexuel, ( Munier-Chalmas, 1892 ; Makowski, 1962 et Callomon, 1963 ). Le dimorphisme de I'espéce
bicostatum a été détaillé par Palframan ( 1967 } qui a pu bénéficier d’'un matériel favorable pour ce
genre d’étude. Cet auteur a défini de maniére précise un couple standard Distichoceras bicostatum (M)
et (m) d'age Callovien supérieur. Or les données actuelles fournies par le matériel de I'Ouest de le
France montrent que la morphologie microconque baugieri est déja réalisée a la limite Callovien
inférieur - moyen et qu'on ne peut apparier les deux dimorphes sur le seul critere morphologique. Des
études a venir basées sur un nouveau matériel, préciseront la morphologie et les paramétres
dimensionnels du genre Horioceras . On pourra également montrer que ce dernier genre est
pratiquement en état de stase durant le Callovien moyen et supérieur et que I'un des problémes &
résoudre sera surtout de définir 'appartenance respective des deux espéces d’ Horioceras aux sous-
genres Geminites et Distichoceras . Les données les plus précises obtenues dans ce travail
concernemt la coexistence de deux dimorphes sexuels dans le banc 10b de 1a coupe du Grand Breuil (
SA ). On y reléve la présence simuftanée de Distichoceras quereithaci nov.sp. et de Horioceras
semseyi en échantilions suffisamment nombreux pour étre assimilés a une véritable population. Les
caractéres dimensionnels montrent ia différenciation en deux groupes distincts , ( tig. 76 ) notamment
'épaisseur mais aussi les autres parameétres autocorrélés H et O. Leur attribution sexuelle respective ne
semble faire aucun doute. Le rapport de taille est assez inhabituel entre les deux formes ( R= 1,3 ), par
rapport a celui constaté chez le “couple” D. gr. bicostatum/ H. baugieri qui est beaucoup plus éleveé, (
R= 3,5 ). La présence éventuelle d’'un possible autre macroconque ( Distichoceras sp. ( cf. D.
concinnum ? ) ne permet pas une assimilation totale comme paire dimorphique.
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IV-3 Allure de la section chez les Distichoceratinae

L'alture de la section a été définie au fur et 3 mesure de la description des espéces de
Distichoceratinae. Nous donnons un tableau récapitulatif et Vilustration des diverses sections, ( figure

78).
Espéce forme variable forme trapézoidale forme biconvexe
Chanasia hartmanni comprimée
G. janus primus comprimée
G. janus intermedius convexe, aplatie
G. janus janus ogivale élancée
G. janus maximus ogivale épaisse
G. charreaui incurvée et ogivale
D. quereithaci subtrapézoidale

D. zeissi
D. ct pasdejeuensis
D. pasdejeuensis
{ +D. zieteni)
D. albus
(+ D. theobaldi }

trapézoidale épaisse
trapézoidale épaisse
trapézoidale aplatie

trapézoidale ovale

D. bicostatum
Livrée nodulosum
D. complanaltoides

biconvexe, aplatie
biconvexe, épaisse
discoidale tronquée

H. baugier;
H. semseyi

convexe aplatie
convexe aplatie

Les sections correspondent a des individus avec loge et sont prises a la fin du phragmocdne

Légende de la figure 78:

D=64mm, holotype )

GEMINITES:
1: G.janus primus ( D=55mm, holotype ); 2: G.janus intermedius ( D= 82mm, holotype ); 3:
G janus janus ( D=100mm, LM/15 }; 4: G.janus maximus ( D=102mm, holotype }; 5: G. charreaui (

DISTICHOCERAS:
6. D. aft. pasdejeuensis ( D=43mm, RL/2}; 7: D. quereithaci ( D=51mm, SA/50); 8: D. zeissi (

D=79mm, RY/I/P94/1); 9: D. pasdejeuensis (' D=71mm, CHR/47698 ); 10: D. pasdefeuensis (

D=90mm, MN/589 ); 11. D. albus ( D=91mm, holotype ); 12: D. complanaioides 3 ( D=89mm, SX/9);
13: D. complanatoides 1 { D=71mm, RM/1);14: D. bicostatum nodutosum ( D=48mm, MN/500); 15:
D. bicostatum bicostatum (D=76mm, RY/234); 16: D. ci. zeissi { FSP/101)

HORIOCERAS:
17 Horioceras sp. ( in Jeannet, fig. 90 ); 18: Horioceras semseyi ( D=47mm, SA/40); 19:

Horioceras baugieri ( D=25mm, SA/40)
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Geminites . fiq. 1a5; Distichoceras : tig.6a16 ; Horioceras : fig. 17 419
Grossissement x 0,66

Fig. 78 Allure de la section chez les Distichoceratinae
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IV/i3 ETUDE DES SUTURES CHEZ LES DISTICHOCERATINAE

Généralités:

Les sutures des Distichoceratinae ont été décrites depuis longtemps; les premieres
illustrations ( d’Orbigny, 1842-1851 ; Quenstedt, 1885-1887 et Douvillé, 1914 ) traitent du
macroconque de F'espéce bicostatum et de la forme microconque associée baugieri . D'autres
descriptions relatives a des formes nouvelles de Distichoceratinae ont été faites par la suite { Gérard &
Contaut, 1936 ; Théobald, 1958 ). Dans le travail trés complet sur l'ontogénése et le dimorphisme
sexuel de Palframan ( 1967 ) une analyse poussée des lignes de sutures cloisonnaires cloisonnaires (
en particulier depuis le stade népionique ) a été faite sur le “couple * dimorphique bicastatum / baugieri
. Pour résumer I'analyse des auteurs précités a été avant tout descriptive ou relative a I'ontogenése du
groupe le plus récent des Distichoceratinae { D. bicostatum ); aucune approche de I'évolution des
sutures n'avait été effectuée.

Le matériel de 'Ouest de la France se préte assez mal & I'étude des lignes de sutures
cloisonnaires pour deux raisons principales. Tout d’abord il provient de calcaires plus ou moins
compacts ol 'extraction des fossiles n'est pas aisée ( la gangue est parfois plus dure que les fossiles ),
ensuite ces derniers peuvent étre recouverts d'un pseudotest en calcite sparitique, { cas des
échantillons de la sous-zone & Trezeense ). En raison d’'une préservation souvent médiocre des lignes
cloisonnaires sur nos échantillons ( diagenése importante ) nous avons largement utilisé les figurations
des auteurs. Le matériel anglais, normand et allemand provient principalement de marnes bleues
pyriteuses, milieu nettement plus favorable ou les sutures sont généralement bien conservées . La
nomenclature adoptée est celle des auteurs ayant travaillé soit sur des groupes voisins (
Hecticoceratinae Elmi, 1967 ) soit autres ( Tintant, 1963; Cariou, 1980; Marchand, 1986 & Bonnot,
1995 ) avec quelques modifications mineures dues a la spécificité des Distichoceratinae ( grande
importance du lobe tatéral ). Elle correspond aux définitions de Schindewolf ( 1963, 1966 ). On
distingue du bord externe a la suture ombilicale ( Figures 6 et 79-81 ), les éléments de la ligne
cloisonnaire qui est globalement radiale:

- Lobe externe ( ventral ) ou E - Premiere selle latérale ( S1)
- Lobe latéral (Lt You (L) - Deuxiéme selle latérale ( S2 )
- Lobe ombilical (U 1) - Selles auxiliaires { SA )

avec les lobes auxiliaires U2 et U3

Les sutures des Distichoceras sont relativement uniformes mais sont assez différentes de celles des
Geminites . En raison de la diversité des lignes cloisonnaires dans la sous-famille ( 3 types différents ont
été recensés ), les descriptions de ces derniers seront donnés au fur et a mesure dans |'ordre
chronologique d’apparition. Les sutures du groupe 1l ( D. bicostatum ) sont trés bien connues (
Douvitté, 1914 et Palframan, 1967 ) et notre matériel n’apporte aucune précision supplémentaire sur la
guestion. L'évolution du lobe latéral ( LL ) est hautement significative ( notamment du point de vue
évolutif ) et une grande attention a été accordée a cet élément sutural.
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— —— sillon spiral

— {OBELATERAL (LL) -~ BORD OMBILICAL

(a) (b) () (d) (e)
x1 X6 X3 X2 x2
CHANASIA BONARELLITES GEMINITES JANUS JANUS G. CHARRE/}UI

a: Chanasia hartmanni (d'Orb.) in Roman, 1938 ; b: Bonarellites maillardi Eimi, X6 a D=50-55mm

(in Elmi, 1967 };, ¢: Geminites janus ( Zeiss ), holotype, X3, ( = Hect. bipartitum , in Tsytovitch, 1911);
d: Geminites janus janus, LM/15, 3 D=58mm ; e: Geminites charreaui , CHR/101, X2 a D=57mm

Fig.79 Lignes cloisonnaires chez GEMINITES , CHANASIA et BONARELLITES

(b) (© (d)

X213 X1,5 x2 x 2
D. ZEISSI D. PASDEJEUENSIS  D. PASDEJEUENSIS D. ALBUS
(Holotype) (Holotype)

a: Distichoceras zeissi Theo . holotype X2.3 . D=70-75mm, ( in Théobald, 1958 ). b:
Distichoceras pasdejeuensis holotype, X1,5, D= 60mm ( in Gér. & Cont., 1936 }; ¢ Distichoceras
pasdejeuensis MN/S89, X2, D=66mm ; d. Distichoceras albus holotype, X2, D=56mm

Fig. 80 Lignes cloisonnaires chez les Distichoceras gr. | ( O pasdejeuensis )
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Les lignes de suture chez le spus-genre Geminites :

L'allure des sutures est illustrée sur la figure 79; on y a ajouté pour comparaison une ligne
cloisonnaire de Bonarellites ( B. maillardi ), ( 79b ) & une suture de Chanasia ( C. hartmanni ), (79a) .
Ces Hecticoceratinae présentent des différences sur le plan sutural mais montrent toujours un lobe
latéral pincé a la base et une forte trifurcation a son extrémité. Les lobules accessoires des selles SL1 et
SL2 sont profonds et partagent ces derniéres en sattules d'inégale largeur. Ces divers caractéres se
trouvent sur I'holotype de G.janus ( ¢ ). Chez cette espéce on constate que LL est trés symétrique,
assez peu pincé a la base; I'extrémité du lobe a tendance a s'élargir et a perdre Ia trifurcation. L'incision
est profonde sur tous les éléments suturaux, donnant une aliure polydigitée a la suture. Cette
disposition est évidemment trés différente de celle des derniers Distichoceratinae comme D.
bicostatum . La suture de ['échantilion de I'Quest de la France ( d ) est trés voisine de celle de Pholotype
de G. janus janus mais en différe par de faibles détails, nptamment I'incision qui est plus faible. On
poutrait envisager un léger décalage chronologique entre les deux matériels dans la mesure ou Vage
de I'holotype n’est pas connu avec précision. Par son incision un peu plus faible et son lobe latéral plus
massif Geminites charreaui se distingue de G. janus sur le plan sutural . Chez les Geminites SL2 gst
légérement plus élevé par rapport & SL1 ; Douvillé note ( op.cit., p.24 ) que cette disposition est
caractéristique des Oppeliinae. L'espece “Oppelia “ superba ( Waagen, 1869 ) du Callovien inférieur a
éte parfois comparée aux Distichoceras en raison de ses cotes externes géminées ( Tsytovitch, 1911;
Spath, 1928 et Baloge & Cariou, 1993 ). Sa suture trés incisée et I'allure prédominante de SL2
I'éloigne de ce dernier genre et le rapproche des Oppelliidae.

Les lignes de suture chez Distichoceras gr. | ( D.pasdejeuensis )

Les sutures chez ce groupe se caractérisent ( Fig. 80 ) par un lobe latéral massif non pincé a sa
base mais avec une incision des éléments suturaux encore forte ( mais leur nombre diminue ). Il s’agit
d'un groupe intermédiaire entre les Geminites et les Distichoceras du groupe bicostatum sur ie plan
sutural . La figuration de Théobald (80a ) a propos de D. zeissi est trés significative; le lobe latéral de
cette espece est incisé et la trifurcation terminale est encore bien marquée a la différence de D.
bicostatum . On notera I'importance des lobules accessoires de SL1 et de SL2, { encore présents
chez D. zeissi ) , mais qui vont se réduire chez les espéces plus récentes comme D. pasdejeuensis ou
D. albus , ( 80b-d ). Chez ces deux derniéres espéces on note un affaiblissement de Yincision et de la
trifurcation ( 80a-d ) du lobe latéral. La suture de I'holotype de D. pasdejeuensis ( in Gérard & Contaut,
1936 ) n'est pas satisfaisante. La ligne cloisonnaire du groupe pasdejeuensis évolue vers la ligne de
suture simplifiée du groupe bicostatum ; morphologiquement elle est intermédiaire entre celle des
Geminites et de D. gr. bicostatum .

Les lignes de suture chez Dijstichoceras ar. || { D. bicostatum ).

Ce sont les sutures les mieux connues dans la sous-famille, ( Fig. 81, a-c ). Les premiers
auteurs ont noté que les selles sont hautes, étroites et symétriques, d'allure carrée a leur extrémité (
Douvillé, 1914 ). La base du lobe latéral n'est pas pincée et |a trifurcation terminale n’est qu'esquissée
par rapport & celle de Geminites . Lincision est toujours présente mais superficielle. Tous les eléments
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HORIOCERAS BAUGIERI
(a) (b) (&)
x29 x3 x1,7 X8
DISTICHOCERAS BICOSTATUM
\

a:Distichoceras bicostatum X2,9 a D= 26,5mm, ( Fig.8W in Palframan, 1967 ); b: Distichoceras
bicostatum , X3 ( ?) a D= 20-25mm, ( Fig. 148 in Roman, 1938 ); c¢: Distichoceras bicostatum X1,7
juvénile , ( Fig.22 in Douvillé, 1914 ); d: Horioceras baugieri X8 & D= 10-15mm ( Fig.21 in Douvillé,
1914 ); e: Distichoceras bicostatum X2,5 a D=38,2mm, ( Fig.9B in Palframan, 1967 ); {. Horioceras
baugieri X10a D=9,2mm, { Fig.10A in Palframan, 1967 ); g: Distichoceras bicostatum X4, ( Fig. 82
in Jeannet, 1951}, h: Dislichoceras nodulosum X4, ( Fig. 84 in Jeannet, 1951 ), i: Distichoceras

complanatoides X3 a D= 32mm ( =B. peneaui , fig. 4 in Gér. & Cont., 1936 ). |J: Distichoceras
complanatoides MN/928, X3 a D=38mm

e Distichoceras bicostatum X2,5a D=38,2mm,
( Fig.9B in Palframan, 1967 )
t: Horioceras baugieri X10 & D=9,2mm,

( Fig.10A in Palframan, 1967) - DETAIL DU
—D
----- SILLON SPIRAL LOBE LATERAL {(LL)
e)x2,5 ) x 10
D. BICOSTATUM HORIOCERAS
BAUGIERI
sv
SL1
ste .
SA
@x4a (h)x 4 SA
D. BICOSTATUM D. BICOSTATUM
BICOSTATUM NODULOSUM .
) x3 () x3
DISTICHOCERAS COMPLANATOIDES
Fig. 81 Lignes cloisonnaires chez les Distichoceras gr. 11 ( D. bicostatum ) et les Horioceras
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suturaux ( lobes et selles ) montrent une allure trapue et simplifiée trés typique; ona fréquemment cité
D. bicostatum comme espéce a “cloisons simplifiées” typiques. SL1 et SL2 sont divisées par un
lobule accessoire peu profond. Les figures ( 81g-h ) correspondent respectivement a I’espéece
bicostatum et son morphotype nodulosum dont on peut voir la quasi identité sur le plan sutural. Cette
similitude confirme leur attribution au rang de sous-espéce que nous avons adoptée dans la partie
systématique. Les figures ( 81e-f ) permettent une comparaison entre la paire dimorphique bicostatum
/ baugieri ; malgré la ditférence de taille, on constate que I'aliure du lobe latéral est beaucoup plus
simplifiée ( et plus arrondie ) chez Horioceras que chez Distichoceras . La ligne cloisonnaire de D.
complanaloides morphotypet, ( 81 i), montre une incision encore forte car il s’agit d'une forme plus
ancienne que D. bicostatum au sens strict. Par contre la suture correspondant au morphotype 3 (
morphotype le plus récent de 'espéce complanatoides ), ( 81j ), se rapproche de celle des D.
bicostatum typiques; cependant les lobules accessoires de SL1 et SL2 sont plus profonds. L'espéce
complanatoides  présente donc une évolution vers la simplification de la ligne cloisonnaire (
principalement pour le degré d'incision du lobe latéral ). Pour résumer cette espéce est Iégérem?nt
différente, sur le plan sutural, de I'espéce bicostatum : sa ligne cloisonnaire est donc un peu moins
simplifiée.

- Les lighes de suture chez Horioceras { H. baugieri )

La ligne cloisonnaire de ce genre microconque est trés voisine de celle de Distichoceras dans
sa disposition générale. Par contre l'incision est extrémement faible sur tous les éléments. Le lobe
latéral est étroit et rectiligne d'allure carrée a son extrémité. Douvillé ( op. cit. ) et Palframan ( op. cit. )
ont donné de bonnes figurations de la suture. Nous n’avons pas pu étudier la ligne cloisonnaire sur
nos échantillons pour des raisons de conservation. Toutefois les éléments occasionnellement visibles
sont identiques a ceux d’ H. baugieri . On peut'en déduire que le genre Horioceras a probablement
trés peu évolué sur le plan sutural.

- Implications phylétiques et paléobiogéographiques:

La plupart des auteurs ont souligné la faiblesse de l'incision et I'allure simplifiée de la suture de

D. bicostatum et du microconque H. baugieri . lls ont opposé ces "sutures simplifiées” & celles, trés
incisées, des Oppeliinae. Les sutures trés simplifiées du groupe bicostatum sont en fait
I'aboutissement d'une évolution et ne peuvent donc représenter a elles seules toute la sous-famille
des Distichoceratinae. L'évolution du lobe latéral dont nous avons souligné I'importance et, de maniére
plus générale, de la ligne cloisonnaire des Distichoceratinae semble régie & la fois par un double
contréle biologique et environnemental. Sur le plan biologique on pourrait avoir une diminution de ia
force de Vincision des éléments suturaux au cours du temps ( du Callovien inférieur au Callovien
supérieur ). Dans le groupe bicostatum qui se situe en fin de lignée on aurait ainsi l'incision la plus faible
( Fig.81). L'ouverture et I'épaississement du lobe latéral ( contrainte bio- mécanique ) serait plus liés a
un phénoméne d’ordre environnemental ( d’'ordre bathymétrique ( ? ) probable ). Il y aurait adaptation a
des milieux peu profonds, ( Tintant & al , 1982 ). Le schéma classique de la répartition morpho-
fonctionnelle des ammonites ( in Enay, 1990, fig. 105 ) serait particulierement bien adapté aux
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Distichoceratinae ( et de fagon plus générale aux Hecticoceratinae du Callovien ).

Cependant une restriction s'impose, a savoir, d'une part, la coexistence réelle des
Distichoceratinae avec des formes 3 cloisons moins simplifiées ( il s'agit de taphocoencses ). D'autre
part I'existence des formes de Distichoceratinae a cloisons simplifiées de Souabe-Franconie qui
semblent de milieux un peu plus profonds. On voit bien les difficultés d’interprétation des schémas qui
restent encore beaucoup trop restrictifs. Sur le plan morpho-fonctionnel on a remarqué depuis
longtemps que la forme de la coquille peut varier chez les ammonites a “cloisons simplifiées” du type
suboxycdne a platycone, ( Marchand, 1992 ). Les cloisons simplifiées des Distichoceratinae sont
comparables 3 celles des Bouleiceratinae du Toarcien moyen et aussi des Clydoniceratidae du
Bathonien supérieur. Les Proplanulitidae montrent également cette disposition suturale. Selon les
auteurs ( Marchand, 1985 ) les ammonites de ce type accompagnent les grands mouvements
fauniques liés aux transgressions et, de ce fait, 4 I'extension des plateformes carbonatées. Les
ammonites a cloisons simplifiées pourraient, a cette occasion, coloniser des niches écologigues plus
contraignantes que celtles occupées par les groupes majoritaires ol la compétition inter-groupes serait
minimale. Par rapport a la faune ammonitique totale les formes a “cloisons simplifiées” sont soifdes
groupes a effectif réduit ( cas des Distichoceratinae } soit des groupes secondaires ( ¢f. définition p.57 }
comme les Bouleiceratinae ou Clydoniceratidae, ( ces derniers sont toutefois majoritaires en Arabie par
absence d'autres groupes ). Il conviendrait aussi de rechercher si I'acquisition de “sutures simplifiées”
ne correspondrait pas a un phénomeéne évolutif ( fin de phylum ), ( Oloriz & al.. , 1997 ). Une
spécialisation trop poussée de la ligne cloisonnaire a pu empécher toute future adaptation a un
changement rapide de I'environnement ( approfondissement du milieu ). La suture trés spécialisée de
D. bicostatum serait une des causes de la disparition trés brutale des Distichoceratinae au sommet du

Callovien, ( zone a Lamberti ).
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iv-4 Allure de la Gémination chez les DISTICHOCERATINAE

L'étude de la gémination dans la sous-famille a montré trois types particuliers qui différent soit
par la structure soit par la force de la gémination. La gémination est la réunion de deux ( ou plus ) de
cotes externes a un clavus ou tubercule ventro-latéral plus ou moins exprimé selon les sous-genres ou
espéces. Sur le plan ontogénique on montrera que, dans les stades immédiats qui suivent le stade
népionique, la costulation ( faite de stries ) précéde légérement |'apparition des clavi au sens strict et par
la méme de la gémination. Par ailleurs en fin de croissance les clavi peuvent subsister méme en
I'absence de costulation latérale { délétion de I'ornementation ).

Les trois types de gémination correspondent d’'une part au sous-genre Geminites d'autre part a
Distichoceras s.s. avec deux morphologies tres différentes, celle de la lignée spécifique
pasdejeuensis et celle du groupe D. bicostatum , représentant le plus récent de [a sous-familie. On
appellera stade éogéminé le stade précédant la gémination réguliére proprement dite. Ce stade se
caractérise chéz les trois types par la réunion de quelques faisceaux de cotes externes ( 2 ou plus )
selon un mode irrégulier. Ce stade éogéminé sera précisé dans 'ontogénése des ditférentes espéces
ol il est trés variablement développé. On nommera stade géminé le stade ol la gémination est la
plus réguliére possible compte tenu des différentes morphologies. La Iégende des cartouches
ontogénigues ( Fig. 84 ) tient compte des deux stades géminé précédents. L'indice de gémination
(1DG ) est la longueur du stade géminé total rapporté au diameétre; cet indice a été largement utilisé
dans I'étude de I'ontogénése et a une signification phylétique.

- La gémination chez GEMINITES:

Le stade géminé est trés bien développé dés l'individualisation du sous-genre. La
gémination apparait dés 20-25mm de diameétre et peut se poursuivre chez certaines especes de
grande taille jusque vers 75mm. Elle est toujours liée a un tubercule claviforme. L'IDG est trés fort chez
les formes les plus anciennes ( 60 pour G. janus primus ) et décroit régulierement chez les formes les
plus récentes, 40 pour G. janusjanus et 30 chez la sous espéce maximus ). La gémination est formée
par la réunion de la cote secondaire postérieure d'un faisceau et de la cote antérieure du faisceau
précédent a un clavus plus ou moins individualisé, ( Fig. 82a-b ). La forme du clavus ( a I'exception de
ceuxde G.charreaui )résulte d’un pincement de la périphérie de la cote externe comme on le voit trés
bien chez la figure 82¢. Selon le stade de croissance les clavi des Geminites seront soit aigus ( mais
beaucoup moins que chez I'espéce bicostatum ) soit subrectilignes, ( Fig. 82d ). Un stade éogéminé
est figuré, ( fig. 82f ). La disposition standard de la gémination est bien visible chez G. janus janus (
spécimen LM/15, figure 82d ). On notera que cette disposition trés réguliére n'est pas toujours
réalisée en raison de la longueur inégale fréquente des deux cotes géminées, donnant une allure non
symétrique, ( Fig. 82e ). Les clavi des Geminites janus seront toujours marqués et en relief mais moins
projetés ( saillants ) que ceux de I'espéce charreaui et surtout des Distichoceras gr. pasdejeuensis . A
la différence de G. charreaui la force des cotes externes est le plus souvent la méme. Dans cette
derniére espéce il y a une disymétrie trés forte de la gémination ( gémination télescopée )} difficile a
expliquer. Iy a tendance a la réunion d’une fine et petite c6te externe postérieure avec la cote externe
antérieure subtriangulaire du faisceau précédent, ( Fig. 82g ). En conséquence ce style de gémination
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c Gémination classique
régulicre
Stade éogéminé

Stade C2

Clavi subrectilignes Gémination réguliére

réguliers Stade C1

A AN “»'

Evolution de ia gémination chez Geminites janus janus

Gémination disymétrique

a: G. janus janus , CHR/47503 x1; b: G. janus janus , CHR/47502 x1, D= 30mm; ¢: G. janus
janus, sans échelle; d: . G janusjanus , LM/15 x0.6 ; e: G. janus intermedius , LGO/3 x1- D= 53mm; {:
G janus fanus , CHR/47505 x1, d= 42mm: g: G. charreaui , holotype x1, D= 40mm; h: torme des clavi
au cours de la croissance.

Fig. 82 La gémination chez les Geminites ( grossissement x1)
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est trés original, accentué par la présence d’un tubercule latéral trés marqué au niveau du sillon spiral.
On peut envisager une coalescence des deux cotes ( I'une se développant au dépens de l'autre ). Sur
le plan phylétique ce phénoméne conduit au passage vers des formes non géminées par délétion du
caractére. Le matériel actuel, trop insuffisant, ne permet pas encore d’étayer une telle hypothése. La
gémination est trés réduite chez G. charreaui (1DG=10% ). L'allure générale des cdtes géminées au
cours de la croissance est figurée Fig. 82h .

- La gémination chez DISTICHOCERAS gr. pasdejeuensis.

Le stade géminé est moins développé dans cette lignée spécifique ( ainsi que chez
D. zeissi ). La gémination apparait dés 30mm de diamétre ( chez D. quereilhaéi ) et peut se poursuivre
chez certaines espéces de grande taille jusque vers 60mm, ( D. albus ). Cependant dans ¢e groupe la
gémination est trés réduite ( le rapport IDG donne des valeurs inférieures & 15 ). L'IDG est plus fort chez
les formes les plus anciennes et décroit brusquement chez les formes les plus récentes, Loriginalité de
ce groupe réside dans |'extension d'un stade éogéminé particulier avant la gémination réguliére.
L'espéce quereithaci montre trés bien l'importance du stade géminé irrégutier, { Fig.83a-b ) qui occupe
une grande partie du phragmocéne, ( de 25mm a 55mm de diameétre ). On note ia présence d'une
costulation externe faite de tres fines cotes fortement rétroverses dont certaines sont géminées. La
gémination est assez aléatoire; le clavus est petit et punctiforme. La cote primaire initiale est relayée au
faisceau géminé par une fine granulation située sur le sillon spiral. Cette disposition trés primitive de la
gémination est due a une profonde réorganisation de 'ontogénése; elle correspond 2 l'individualisation
du genre Dijstichoceras s.s. . Chez les autres espéces la gémination réguliére est toujours précédée
d’'un court stade éogéminé, ( Fig. 83c ); elle est souvent difficile & observer en raison du recouvrement
des tours internes ( il s’agit de grande formes dont la taille dépasse souvent 100mm de diamétre ). Elle
montre des cOtes géminées aplaties assez voisines de celles des Geminites . Ce stade géminé
précéde le stade a clavi bien développés ( allongés et saillants ) ou hypertrophiés, respectivement des
espéces pasdejeuensis et albus . La figuration de I'espéce D. zieteni, si le diamétre indiqué est exact,
montre une stade géminé régulier particutiérement précoce, ( Fig. 83d ).

- La gémination chez DISTICHOCERAS gr. complanatoides:

Elle est voisine de celle de D. quereilhaci c’est a dire assez discréte et formée
uniquement de petits clavi pointus et ponctiformes. Le stade & clavi est extrémement réduit chez les
morphotypes les plus anciens ( types 1 et 1A ) et est fréguemment masqué par le retour de spire ( au
niveau de la fin du phragmocéne et du début de laloge ). La figure de Quenstedt ( 1885 ), ( taf. 75, fig.
25), illustre bien cette disposition. .

- La gémination chez DISTICHOCERAS gr. bicostatum:

Dans ce groupe ultime de Distichoceratinae le stade géminé est de nouveau bien
développé apres l'individualisation du sous-genre Distichoceras ( par réorganisation de la séquence
ontogénétique ). La gémination apparait toujours plus nettement marquée surtout par rapport & D.
complanatoides et également par rapport au groupe pasdejeuensis . Elle apparait dés 20-25mm de
diameétre et peut se poursuivre chez les espéces les plus grandes du groupe jusque vers 50mm. La
gémination est toujours réguliere & stade éogéminé trés réduit ( contrairement au groupe précédent ).
Quenstedt ( 1885-1887, taf.85, fig.11-12 ) figure un stade éogéminé dans la lignée bicostatum ;
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Stade éogéminé

a: D. quereilhaci , SA/50 x1; b: D. quereilhaci , SA/10b/24 x1; ¢. D. pasdejeuensis ,
Q2Z/D8/182 x1;d: D. zieteni , holotype x1i; e: D bicostatum , in Douvillé, pl.V, 1ig.20 x1.t D
bicostatum |, RY/3 x1;¢g: D. nodulosum , in Jeannet, tat 8, tig.7 x1; h: D. bicostatum , GRUND/2 x2

Fig. 83 La gémination chez les Distichoceras ( grossissement x1)
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Douvillé ( 1914, p.18 ) mentionne également cette disposition . L'IDG est plus élevé, croissant
régulierement chez les formes les plus récentes de la lignée spécifique bicostatum .( de 25 pour la
sous espéce praenodulosum jusqu'a 45 chez le morphotype nodulosum ). Par contre D.
complanatoides posséde un IDG trés réduit ( 15 ) comparable a celvi de G. charreaui . La gémination
est réalisée par la jonction de deux fines cotes externes & un clavus punctiforme, ( Fig. 83e-g ). La taille
du clavus est généralement petite mais certains individus présentent des clavi assez grands.
Cependant ces clavi sont toujours pointus et souvent proéminents. La disposition est beaucoup plus
réguliére dans I'ensemble que celle des groupes précédents, ( Fig.83h ).

Pour résumer, la gémination des Distichoceratinae présente trois morphologies qui se
retrouveront dans la structure phylétique de la sous-famille. Le sous-genre Geminites se caractérise
par une gémination bien exprimée ( 30 < IDG < 60 ) avec stades éogéminé et régulier variablement
exprimés. Une phase de réorganisation de l'ontogénése conduit a l'individualisation du genre

Distichoceras s.s. . Iy aura extension d’'un stade éogéminé avant la gémination réguliére devenue trés
réduite, ( IDG avoisine 15 ). La gémination éogéminée sera particulierement bien exprimée chez\le
premier Distichoceras ( D. quereilhaci ). Enfin I'évolution des Distichoceratinae montrera chez les
formes les plus récentes 1'apparition d'une gémination trés régquliére de nouveau bien exprimée, ( 25 <
IDG < 45). L'espéce D. gr. bicostatum posséde la disposition la plus réguliére concernant la

gémination.
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Chapitre V. LA DYNAMIQUE EVOLUTIVE CHEZ
LES DISTICHOCERATINAE

V/1 L’ONTOGENESE CHEZ LES DISTICHOCERATINAE

V/1a Introduction:

Les études paléontologiques sur les ammonites nécessitent une analyse précise des
stades ontogénétiques, ( Tintant, 1963; Cariou, 1980; Dommergues & al. , 1986; Marchand, 1986; Bonnot,
1995 ). Ces derniers permettent en effet de comparer avec précision les modalités de croissances
respectives des différentes espéces et d’établir le plus souvent les rapports phylétiques entre les taxons
avec une plus grande justification. On évite ainsi des regroupements artificiels de formes basées sur des
convergences morphologiques. L'étude de la sous-famille des Distichoceratinae, groupe a effectif réduit
assez méconnu jusqu’a une époque récente ( Baloge & Cariou, 1993, 1997 ), est trés significative a ce
sujet. On y trouvait encore groupés ensembie divers genres appartenant a plusieurs sous-tamitles
présentant, bien évidemment, des ontogénéses trés différentes. Douvillé ( 1915 ) a, le premier, décrit
sommairement 'ontogénése de I'espéce Distichoceras bicostatum . Palframan ( 1967 ) a éffectué une etude
intéressante du dimorphisme sexue! chez le couple dimorphique * Distichoceras bicostatum- Horioceras
baugieri *; cet auteur a décrit en particulier I'ontogénése des deux dimorphes a partir d’'une population
d'individus recueillis essentiellement dans des marnes a ammonites pyriteuses du Callovien supérieur, (
Grande-Bretagne, Allemagne ) ol tes tours les plus internes sont conservés. Nous nous reférons a cette
étude ontogénique en complétant certaines données, d'une part avec le matériel normand et allemand que
nous avons pu étudier et d'autre part avec le matériel de I'Ouest de la France qui a livré des spécimens
souvent complets. Les conclusions phylétiques de cet auteur seront analysées dans le paragraphe
Phylogénése et Dynamique évolutive, ( p. 247 ).

Dans notre étude de l'ontogénése des.diverses espéces de Distichoceralinae nous avons
sélectionné les caractéres morphologiques significatifs sur le plan évolutif. Ces caractéres portent & la fois
sur la taille, I'aire ventrale, l'ornementation des flancs et sur I'allure du bord ombilical. On a aussi évalué
systématiquement la longueur des stades ornementaux des taxons en essayant, dans la mesure du
possible, de déterminer les mesures moyennes ainsi que les minima et maxima pour mieux situer les limites
des stades ontogéniques des divers taxons. Les sutures et les modaiités de la gémination sont détaillées
respectivement dans les paragraphes Sutures , ( p.193 ) et Gémination, ( p. 199 ). Le matériel n’a pas permis
une étude de l'ontogénése de la ligne de suture cloisonnaire.

V/1b Validité et signification des caractéres morphologiques
en termes d’ontogénése

Différents caractéres morphologiques sont utilisés pour comparer les ontogénéses entre taxons
différents. Ce sont:

- taille et diamétre conservé: il est indispensable de connaitre la taille maximum de chague espéce
en vue d’une étude ontogénétique: cela suppose de disposer d'individus adultes et complets. Pour les
formes macroconques qui sont les plus fréguentes nous avons généralement une bonne connaissance des
diameétres des individus adultes; dans certains cas une estimation du diametre maximum des coquilles a été
taite, ( cette valeur est mentionnée sur les cartouches ontogéniques ). Pour les formes microconques il a été
possible, grace a 'ensemble du matériel recueilli ou consulté, d'étudier des individus complets d' Horioceras
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,( H. baugreri et H. semseyi ). Paliraman, (1967, p.63 ) a indiqué par exemple dans son étude ne disposer
que de trés peu d’échantillons adultes ce qui ne permet pas de situer la variabilité de taille des
phragmocdnes. Ainst de nombreuses figurations anciennes d’espéces de Distichoceratinae font référence
a des phragmocdnes plus ou moins complets gui ne donnent qu'une idée trés imparfaite de la morphologie
de la loge et, par suite, de I' ontogénése de I'espéce concernée ( par exemple les espéces Geminites janus
janus , Distichoceras bicostatum, Distichoceras pasdejeuensis et D. complanatoides ). Dans tous les cas on
a précisé lorsque possible les diamétres maxima de la variabilité; pour certaines espéces rares ou de
conservation médiocre nous avons utilisé une estimation. En dehors de ces cas exirémes 'assimilation de la
taille reste généralement peu précise si on a affaire a des formes a stades involutes ( H croissant rapidement
). Or chez les Distichoceratinae, comme chez les autres ammonites, les modifications de V'enroulement
portent surtout sur le stade gérontique ce qui rend malgré tout Iassimilation précédente assez fiable (
Bonnot, 1995 ). Divers auteurs ( Gould, 1977; Alberch & al., 1979, Dommergues & a. 1986, Dommergues,
1988 ) ont montré que I’ assimilation de I'age biologique en fonction de la taille n’est cependant pas absolue
en général méme exceptions faites des cas particuliers du nanisme ou du gigantisme. D’autre part, selon le
dernier auteur, { 1988 ), les ages biologiques déduits de I'étude des stries de croissance et des cloisons
lorsqu'eltes sont possibles ( ce qui n'est pas le cas ici ) he sont pas, dans une certaine mesure, toujours en
accord avec le critére taille selon les groupes d'ammonites. l

-_sutures: lallure trés simplifiée des sutures cloisonnaires indique des formes juvéniles et
I'approximation de ces derniéres permet en général de reconnaitre un age adulte; on peut préciser de cette
maniére les différents stades de croissance. Lorsqu’on ne voit pas les sutures d’autres critéres ( ouverture
de Fombilic, inclinaison du rebord ombilical, etc... } permettent de reconnaitre le stade adulte. L’age des
coquilles sera assimilé & la valeur du diametre qui en donne une idée approchée.

- aire ventrale: l'aire ventrale est toujours tricarénée chez le sous-genre Geminites , ce caractére
peut réapparaitre par itération chez certaines espéces de Distichoceras comme D. bicostatum morphotype
nodulosum . La tricarénation est liée au stade costé. Chez Geminites on a précisé, dans la mesure du
possible, I'apparition / disparition de la crénulation de la quille médiane qui correspond a la fin du
phragmocone et a la loge ( caractére mature ). Chez le sous-genre Distichoceras I'aire ventrale est
généralement monocarénée; chez certaines espéces, ( D. compianatoides par exemple ) la région latéro-
ventrale est soulignée par deux fausses carénes ( par coalescence des clavi ), ce qui donne au stade adulte
une allure tricarénée avec la caréne médiane originelle. Le genre microconque Horioceras est généralement
dépourvu de caréne; cependant un trés fin filet médio-ventral est parfois individualisé chez certains
individus. La section de l'aire ventrale est variable dans les deux sous-genres macroconques; éelle est
tectiforme chez Geminites ( on notera que laire ventrale s'éléve rapidement a la fin du phragmocéne ) et
subtabulée plus ou moins aplatie ( voire concave ) chez Distichoceras . Le microconque Horioceras possede
une aire ventrale arrondie s’aplatissant légérement en fin de croissance. Les caractéristiques de l'aire
ventrale ont une grande signification sur le plan évolutif.

- ornementation des flancs: on distingue d’'une part & un stade costé ( costulation interne et externe )
suivi d'un stade géminé d'allure trés variable, plus ou moins développé ( une estimation de la longueur de ce
stade a été faite par rapport au diamétre de la coquille ). Le stade adulte de croissance est également variable
avec présence de taeniola chez Geminites , de renforcement ( ou atténuation ) de I'ornementation externe
notamment chez le sous-genre Dijstichoceras . L’atténuation de la costulation ( délétion ) peut étre assimilée
a un état de caractére qui indique une signification particuliére sur le plan évolutit ( voir analyse cladistique ).
Les Horioceras montrent toujours des flancs lisses durant leur croissance. D’autre part, le flanc des
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Distichoceratinae peut étre tuberculé; ce renforcement du point de division est généralement situé a la fin
du phragmocoéne. La tuberculation correspond soit a des nodules ( morphotype nodulosum ) soit a des
tubercules mousses de forme variable ( espéces charreaui et zeissi ). La tuberculation latérale n'a pas de
valeur phylétique car elle se manifeste dans les diverses lignées spécifiques ( itération ) de méme gue la
présence d'un sillon spiral médian plus ou moins marqué qui se retrouve chez différents Oppeliidae. Les
ornementations latérales et la gémination des cétes seront détaillées dans les ontogenéses des différentes
espéces.

- bord ombilical : il est intéressant de préciser V'apparition du redressement du mur ombilical qui est
initialement incliné et qui devient vertical au cours de la croissance. Chez les Distichoceras il y a parfois une
différenciation du bord ombilical avec I'apparition de bullae ombilicales ( rebord perlé chez la lignée
pasdejeuensis ), ce caractere posséde indiscutablement une valeur évolutive.

-gémination: I'apparition et {'extension de la gémination dont nous avons souligné I'importance pour

'ontogénése des Distichoceratinae est considérée ici comme un excellent repére pour la comparaison des
ontogenéses entre espéces et I'étude des relations ontogenése-phylogenése en général. On a éga‘ement
sytématiquement estimé Iimportance du stade géminé ( IDG ) par rapport au diameétre maximum des
différentes espéces. Ce caractére, s'il n'est pas a priori rigoureux, donne néanmoins une bonne
appréciation de la réelle importance de la gémination Les caractéres délétion ou les processus
hypermorphiques seront soulignés selon les cas considérés.

Pour résumer l'ontogénése générate des Distichoceras ( séguences ontogéniques standard ) peut
se diviser en quatre stades: lisse ( stade A}, costé ( stade B ), costé et géminé (stades C1 et C2 )etun
stade adulte terminal ( stade D ). Le stade A est également trés développé chez les Chanasia . Les slades
C1et C2 constituent le_stade géminé sensu lato . Dans le stade C 1 la gémination peut comprendre un
stade éogéminé (C1a) a gémination irréguliére et le stade géminé régulier proprement dit (C1b ). Le stade
C 2 correspond a une costulation non géminée dérivée du stade précédent, postérieure a la gémination
proprement dite et située principalement sur la loge. Par exemple, la costulation falciforme ou subtriangulaire
est interprétée comme résultant d’'une coalescence de cotes géminées ou multidivisées. On appellera stade
G, tout stade adulte ( D ), portant des caractéres gérontiques ( par exemple des cotes cupuliformes ). Ces
caractéres gérontiques n'ont pas de valeur sur le plan phylétique. En régle générale I'apparition du stade a
cOtes géminées est un caractére primordial pour I'étude de I'ontogénése. L’hypertrophie ou bien la délétion
de certains caracteres morphologiques seront aussi soulignés selon les especes.

Nota: Les figurés des cartouches ontogéniques sont regroupés dans la figure 84

V/iic L’ontogenése chez les GEMINITES

L'évolution des Geminites se traduit de maniére générale par une augmentation de taille au cours
du temps. Dans la lignée spécifique janus les autres sous-especes intermedius, janus et maximus
correspondeht toutes a des grandes formes de taille égale ou supérieure a 100mm de diamétre. Le sous-
genre montre également une gémination trés marquée sur une grande partie de la coquille. Les autres
caracteres morphologigues ( aire ventrale, costulation primaire forte et ornementation générale ) sont trés
proches de ceux des Chanasia, ( Fig. 88 ). Le stade néanique ( stade A, diamétre inférieur 8 4mm ) n'a jamais
pu étre observé en détail mais doit probablement étre lisse comme chez les autres Distichoceratinae.
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VAc/A Les séquences ontogénétiques des divers taxons:

Les cartouches ontogénétiques, ( Fig. 85 et tab. 24 ) caractérisent les ontogéneéses des différents
Geminites .

G. fanus primys ( Fig. 853, tab. 24)
Le premier représentant des Geminites , G. janus primus ( échantillon unique ) est une

forme de taille moyenne pour un Distichoceratinae; le diameétre conservé est de 58mm et par comparaison
avec les autres sous-espéces de la lignée; on peut estimer que le diamétre maximum ne dépasse pas
65mm, ( la loge représente environ 1/2 tour }. Il se caractérise lors de I'ontogénése par l'importance ( IDG=
61% ) d'un stade géminé relativement irrégulier et par la persistance du sillon spiral médian sur le
phragmocone.

G. janus intermedius ( Fig. 85b, tab. 24)

La taille augmente nettement: G. janus intermedius atteint 112mm de diameétre (
probablement la taille maximum de cette sous-espéce ). Un spécimen est cloisonné a 55mm pour un
diamétre de 85mm. L'ontogénése de cette sous-espéce differe de la précédente par son stade |géminé
relativement régulier, I' IDG atteint 49% rapporté au diameétre. Par rapport a la forme précédente les
caractéres gérontiques apparaissent sur la loge: crénulation de la caréne médiane, clavi non géminés. Mais
sur le plan morphologique la sous-espéce intermedius est encore trés proche de la sous-espéce primus .

G. janus janus (Fig. 85¢, tab. 24)

Pour la sous-espéce type G. janus janus , dont nous disposons d’assez nombreux
échantilions, la taille la plus grande doit atteindre environ 120mm puisque le spécimen LM/155 est encore
cloisonné a 75mm de diameétre. Nous possédons de nombreuses formes juvéniles de diameétres compris
entre 35 et 50mm ( cloisonnées de 30 a2 40mm ) et des formes subadultes avec loge d’habitation dont la
taille, comprise entre 70-80mm, montre un cloisonnement moyen entre 45 et 55mm de diametre. La
gémination est trés réguliére mais encore forte ( IDG= 41%, rapporté au diamétre }. Cette forme se distingue
de la précédente par son enroulement beaucoup plus involute et par un stade géminé plus restreint.

G. janus maxdmus ( Fig. 85d, tab. 24)
C'est le représentant le plus grand de la lignée avec un diamétre conservé de 125mm et un

cloisonnement compris entre 75-80mm de diameétre; nos échantillons fragmentaires n'autorisent pas une
estimation plus précise du diameétre maximum, une valeur dépassant 130mm n’est pas & exclure. La
gémination est d'apparence plus fine et I'aire ventrale s'aplatit devenant subtectiforme. Une estimation du
stade géminé rapporté au diamétre donne un IDG de 31% . Le stade adulte a caracteres gérontiques ( stade
G ) est bien développé. Par son enroulement assez évolute et l"allure plus aplatie de son aire ventrale la
sQus-espéce maximus s'écarte un peu morphoiogiquement de la sous-espéce janus .

G.charreaui (Tab. 24, fig.88)
C’est une espéce originale par sa forie tuberculation latérale et la forme de la costulation

externe, massive et subtriangulaire & la fin du phragmocone, trés différente des cotes spatulées de la lignée
janus . Sur le plan ontogénique elle se caractérise par un stade géminé trés bref ( I' IDG représente 10%
environ rapporté au diamétre ), localisé dans la partie moyenne du phragmocéne. Autre caractére important,
la crénulation de la caréne ventrale est déja présente avant la fin du phragmocéne.
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V/c/2 Synthése des éléments ontogéniques chez Geminites
taille Aire Flanc Bord Cloisons
ventrale ombilical
de 107<clavi<68mm 15<Cp<50mm arrondi jusqu'a
G. janus 50-60 O< lisse<10mm gémination de0a40 | 30-35mm
primus a 15<tricaréné<58mm forte de mm puis
65mm | subarrondi de 0-10 20 a 58mm vertical
max. sinon tectiforme irréguliere
de 15< clavi<110mm 15<Cp<50mm arrondi jusqu'a
70-90 15<tricaréné<100 gémination de0&a35 | 45-55mm
G. janus a subarrondi de 0-15 forte de mm puis
intermedius{112mm | sinon tectiforme 25 4 85mm vertical )
max. crénulation de plus réguliére
55-70mm
de 15< clavic109mm 15<Cp<60mm arrondi jusqu’a
70-90 15<tricaréné<100 gémination de 0a30 75mm
G. janus a subarrondi de 0-15 forte de mm puis et 65-70
janus 109mm sinon tectiforme 30 &4 80mm vertical pour D=
max. crénulation de réguliére 109mm
55 a 100mm
de 15< clavi<125mm. 15<Cp<65mm | arrondi de
100mm | 15<tricaréné<125 gémination de 0 a 40* 75mm
G. janus a subarrondi de 0-15 fine de mm puis a 80mm
maximus 125mm | sinon subtectiforme 35-40mm a vertical pour D=
max. crénulation de 70-75mm 125mm
70-110mm réquliére
de 10< clavi<63mm 10<Cp<63mm | arrondi encore
55-80 | 10<tricaréné<63 gémination de0as50 | cloisonné
Geminites mm subarrondi de 0-15 forte de mm puis a
charreaui a *90-| sinon subtectiforme 35 a 40mm vertical 63mm
100mm { crénulation de irréguliére
max. 45 a 63 au moins

* Mesures approchées

Tab. 24 Tableau récapitulatif des éléments ontogéniques chez Geminites
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Pour résumer I'ontogénése des divers Geminites passe par quatre stades majeurs qui sont indiqués
dans le tableau 24,

- aire ventrale: Geminites posséde une aire ventrale arrondie { comme chez Horioceras ) pendant
le stade lisse ( stade A = stade néanique ). Cette derniére devient tectiforme et toujours tricarénée dés
I'apparition du stade costé ( stade B, ) et costé géminé ( stades C1a-b et C 2). La caréne médiane devient
assez rapidement saillante vers 35-40mm c'est a dire a la fin du phragmocone. Au stade adulte ( stade D ), la
caréne médiane devient crénelée au début de la loge ( sauf chez G. charreaui oU la crénulation est plus
précoce ); cette derniére s'estompe en fin de croissance dans le dernier tiers de la loge.

- ornementation: 'ornementation du phragmocone varie selon les quatre stades principaux (A,
B, C1a/C1b et D/G ). Rappelons que la gémination ( stade géminé sensu/ato =stades ClaetC1b)
est caractéristique des Distichoceratinae. On observe:

- stade lisse, ( A ): de fines stries peuvent apparaitre vers 10mm de diametre.

- stade costé, ( B): comespond & un stade costé a cbtes fines primaires et secondaires

- stade géminé, (C1a): stade éogéminé, il s'agit d'un stade costé a cotes fines ou les cotes
secondaires sont parfois reliées a un clavus latéro-ventrai. Dans ce stade le type de
gémination est irrégulier; le_type éogéminé préfigure la gémination réguliére.

- stade géminé. { C1b ): la gémination est plus réguliére sur la deuxiéme moitié du phragmo-
cone; son importance relative rapportée au diametre varie beaucoup au cours de
I'évolution.

- stade adulte, { D): ce stade montre souvent une modification de la gémination par perte de
la costulation primaire et souvent affaiblissement de la costulation externe. C’est a
ce niveau qu'il y a I'apparition des caractéres gérontiques ( crénulation de la caréne
ventrale notamment ).

Chez Geminites charreaui il y a deux types de tubercules; les tubercules latéro-ventraux claviformes
dont la disposition est identique aux autres Geminites et les tubercules latéraux qui apparaissent au_gtade

adulte { =stade D ).

- bord ombilical: chez les Geminites le bord ombilical est peu différencié; il est incliné avec le
rebord ombilical arrondi aux stades A et B; il se redresse dans les stades suivants.

v/id L’ontogenése chez les DISTICHOCERAS s.s.

vAdn Les séquences ontogénétiques des Distichoceras du groupe I:
( Distichoceras gr. pasdejeuensis )

Les Distichoceras de ce groupe ( D. pasdejeuensis ) sont les plus anciens récoltés a ce jour dansle
secteur d'étude. Ce sont généralement des formes de grande taille 2 bord ombilical différencié chez
lesquels la position, l'allure des clavi et l'importance relative du stade géminé sont significatifs, associés a
I'aspect subtabulé de I'aire ventrale et a la costulation falciforme de ia loge d’habitation.
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D. quereilhaci nov.sp. (Fig. 86a, tableau 25}

Distichoceras le plus ancien dont dériveraient les autres formes du groupe | ; taille moyenne
pour un Distichoceras . 44% des individus sont compris entre 30 et 40mm de diamétre et la méme valeur
pour ceux compris entre 40 et 50mm, ( taille maximum 60,3mm ). Les quatre stades ontogéniques sont:
stade ( A ) lisse de 0-10mm de diamétre, stade ( B ), costé de 10 4 25mm assez développé. Puis on observe
un stade ( C1a)costé et éogéminé A costulation fine, relativement long de 25 & 45mm, {i¢i la gémination est
trés irréguliére par rapport a celle, par exemple, de D. bicostatum ) suivi du stade ( C 2 ) a costulation
falciforme épaisse. Cette derniére costulation, ainsi que les clavi, se prolongent jusqu'au péristome. Sur le
plan morphologique le sillon spiral médian est souligné, au cours de la croissance, par un bourrelet marqué
renforcé par une nodosité mousse au point de division des cotes.

D. pasdejeuensis et D. zieteni ( Fig. 86¢, tableau 25)
Formes de grande taille bien représentées dans les horizons XVa-XVb ( sous-zone &

Trezeense Cariou, 1980 ). La taille moyenne est de 50-75mm ce qui correspond au phragmocdne et au
début de la loge: les formes plus complétes avec la loge dépassent facilement 85-90mm et un ipdividu
atteint 108,5mm de diamétre. Les quatre stades ontogéniques se répartissent ainsi: stade ( A ) lissede 0O a
15mm de diamétre suivi du stade ( B ) costé de 15-30mm relativement plus court que pour Fespéce
précédente. Le stade ( C 1) costé éogéminé et géminé de 30 & 40-45mm correspond a la deuxiéme moitié
du phragmocone. Le stade ( C 2 ) montre bien la costuiation falciforme caractéristique de D. pasdejeuvensis
de 45-50mm a 85-90mm, i.e. 1a fin du phragmocéne et la premiére moitié de la loge ) qui est plus bréve chez
D. quereilhaci . Ce type de costulation résulte probablement de la coalescence des cotes géminées, ( cf.
Gémination, p.200, fig. 82h ). L'allongement des clavi ainsi que le rebord ombilical perlé lié & la présence
d’'une costulation primaire marquée en général, sont caractéristiques de D. pasdejeuensis . D. Zieteni est
une espéce trés voisine, sinon identique, encore trés mal définie que nous n’avons pas pu étudier sur le

plan ontogénigue, faute de matérie!.
D._albus ( Fig. 86d, tableau 25 )

Espéce de Distichoceras comparable en taille a D. pasdejeuensis mais plus épaisse; 56%
des individus dépasse 70mm de diameétre et 22% atteignent 90mm et plus { adultes avec loge ). Elle se
caractérise sur le plan ontogénique par une délétion de I'ornementation sur la loge d’habitation; a l'opposé, a
ce stade de croissance, il y a hypertraphie des clavi. On observe: stade ( A ), stade lisse a de 0 & 20-25mm de
diamétre puis stade ( B ) costé a costulation trés fine 25 4 45mm de diamétre. Ce stade est suivi par un stade
C 1 costé et géminé ( de 45 &4 60mm de diamétre ), un peu plus régulier que chez 'espéce préceédente, et
qui se termine un peu avant la fin du phragmocéne. Le stade adulte ( G ) est original en raison de I'absence
d’une ornementation latérale ( cotes, sillon spiral ) et de la persistance des clavi. L'hypertrophie des clavi peut
se comparer par feur évolution ontogénétique a celle observée chez les formes microconques Horicceras .
Les clavi ne subissent pas de délétion contrairement a 'ornementation.

Synthése des éléments d’ontogénése chez DISTICHOCERAS gr. 1™

( Distichoceras groupe pasdejeuensis )
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taille Aire Flanc Bord Cloisons
ventrale ombilical

de 25< clavi<60mm 15<Cp<45mm arrondi jusqu’'a

D. 30-50 | 10<caréne<256mm 10<sillon<60mm de0a10 | 30-35mm
quereithaci  a 25<tricaréné<45mm | gémination de et vertical et 40

60mm | subarrondi de 0-10 25 a 45mm perlé de pour D=

max. sinon subtabulée irréguliere 25a45mm| 60mm

de 15« clavi<90mm 25<Cp<50mm arrondi jusqu'a
50-75 | 15<carene<90mm 15<sillon<60mm de0a10 | 45-50mm

D. pasde- a subarrondi de 0-15 | gémination de sinon et 65-70
jeuensis 108mm | sinon subtabulée 20 2 40mm vertical pour D=

max. réguliére de perlé de 90-100

30 a 40mm 25-60mm mm

de 25< clavi<90mm 20<Cp<40mm arrondi jus‘qu’é
70-90 |15<carene<90mm 20<sillon<52mm de0a10 | 40-55mm
D. albus a gémination de sinon et 65-70
110mm | subarrondi de 0-15 35 a 60mm vertical pour D=

max. | sinon subtabulée réguliére de perié de 90-100

50 a 60mm 30-60 mm
Tab. 25: Tableau récapitulatif des éléments ontogéniques chez Distichoceras gr.}
( Distichoceras groupe pasdejeuensis )
v/1d/2 Les séquences ontogénétiques des Distichoceras du groupe Il:

( Distichoceras gr. bicostatum / complanatoides )

Ce groupe de Distichoceras correspond a l'espéce-type bicostatum de la sous-famille et a I'espéce
complanatoides . Ce sont en général des formes de pelite taille par rapport & celles du groupe |. Elies se
caractérisent le plus souvent par la régularité du stade géminé, {"allure pointue de leurs tubercules ventro-
latéraux (clavi ) et par leur retombée ombilicale inclinée sur une grande partie de la coquille, ( Tab. 26 ). Sur le
plan ontogénigue il y a réorganisation importante de la séquence par rapport aux espéces précédentes.

Groupe llA : ( Distichoceras gr. bicostatum )

D. bicostatum praenodulosum ( Fig. 87a, tab. 26 )

C'est le représentant le plus ancien du groupe: il s'agit d'une espece de taille moyenne ( 30-
40mm de diamétre ) originale par son ontogénése. Stade ( A ) lisse de 0 & 1Omm environ suivi d'un stade ( B
) costé trés long ( de 10mm a 30mm de diamétre ). Ensuite on voit de 30 & 40mm le stade géminé C1 ;le
stade éogéminé irrégulier ( C1a ) est différent de celui de D. bicostatum qui est beaucoup plus réduit voire
absent. Le stade géminé { C1b } montre une disposition plus réguliére des clavi. L'ornementation est forte
en particulier |a costulation primaire ( caractére hérité des Geminites ); I'aire ventrale est monocarénée. Sur le
plan ontogénique D. bicostatum praenodulosum appartient au méme groupe que I'espéce-type.
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D. bicostatum bicostatum ( Fig. 87b, tab. 26 )

La taille maximum de F'espéce peut dépasser 80mm de diamétre; cependant Palframan,
dans son étude ( 1967 ) ne cite que deux exemplaires de plus de 70mm de diamétre. Le matériel anglais est
représenté par des individus dont la taille moyenne est comprise entre 50 et 70mm avec de nombreux
nuclei. Douvillé, ( 1915 ) cite, de Normandie, un spécimen de 69,5mm de diamétre ave¢ sa loge. Dans le
matériel de Normandie que nous avons étudié, 72% des individus sont des phragmocdnes pyriteux dont la
taille varie de 18 a 30mm de diamétre. Pres de 40% des échantillons de Souabe-Franconie sont compris
entre 35 et 55mm de diamétre ( phragmocdnes et début de loges de moules internes pyriteux ). Dans le
matérie! du Centre-Ouest de ta France 36% des échantillons avec loge parfois partiellement conservée, sont
compris entre 30 et 50mm de diamétre et 42% des spécimens dépassent cette demiére valeur. Trois
individus dépassent 80mm { un spécimen atteint méme 85 mm de diamétre ). L'ontogénése des
phragmocénes de D. bicostatum a été décrite par Paiframan ( op. c¢it. ) qui a bien précisé la localisation des
stades ontogéniques utilisés par nous. Les tours les plus internes, notamment les stades népioniques et
néaniques que NOUS N'avons pas pu examiner sur nos spécimens en raison de leur mode de préservation,
ont été largement détaillés par cet auteur. Les observations de Palframan sont reprises i¢t en y incluant nos
propres observations sur les matériels normand et allemand. Les caractéres ontogénétiques de I'espéce
sont résumés dans la figure 88.

D. gr. bicostatum montre parfaitement les quatre stades de la séquence ontogénique standard:
stade ( A ) lisse de 0 & 10mm environ de diametre, puis stade ( B ) costé trés bretf ( 10-20mm environ ). Au
stade ( C1 ) géminé (20-50mm de diametre ) la gémination devient trés rapidement réguliére; elle est
généralement fine & tubercules latéro-ventraux ( clavi ) pointus. Le stade adulte ( au dela de 50mm ) est lisse
mais peut montrer sur les échantillons a omementation forte des cOtes externes concaves et espacées, plus
ou moins marquées dans la deuxiéme moitié de la loge d’habitation, ( stade G ).

D. bicostatum morphotype nodulosum (Fig. 87¢c,tab.26)

Laforme nodulosum est interprétée comme morphotype de D. bicoslatum et I'ontogénése
est identique a celle de cette derniere espéce. Elle n'est donnée ici uniquement pour comparaison. La taille
des individus est comparable a celle de I'espéce-type bicostatum . En Souabe-Franconie le matériel étudié
est compris entre 40 et 55mm en moyenne ( 58% des échantillons ). Le matériet francais est pratiquement
identique quoique d'une taille légérement plus grande, ( 40% des individus sont compris entre 30 et S0mm;
un individu atteint 71,1mm de diamétre ). Les parameétres morphologiques et numérigues étant trés proches
avec D. bicostatum |, |a différenciation du morphotype est basée, ( a partir de fa fin du phragmocéne ), sur la
tricarénation terminale de l'aire ventrale, caractére sans signification evolutive car il s'agit d'une itération, (
caractéere homoplasique ). De méme la présence a la fin du phragmocdne et au début de la loge de nodules
mousses spiraux, également connus chez les Geminites et aussi chez D. complanatoides , n’est pas un
élément ontogénétique significatif sue le plan évolutif. Les stades (A }et { B) sont identiques a I'espece
précédente. Dans le stade (C 1), ( de 20 & SOmm ), il y a gémination comme précédemment et en méme
temps apparition des nodosités. Au stade adulte (G )il y a disparition de ce dernier caractére et apparition de
caractéres gérontiques ( costulation cupuliforme ); la tricarénation et la présence de nodosités sont
concomitants.

Groupe HB - { Distichoceras gr. complanatoides ), (Fig. 95¢c,1ab. 26)
L’holotype est un spécimen incomplet ( 47mm de diameétre ), cloisonné a 43mm avec un

début de loge. Dans le matériel allemand de Souabe-Franconie ( cf. Annexe. ) 70% des échantillons sont
compris entre 32 et 41mm de diameétre et aucun ne dépasse 46mm; ils correspondent presque toujours a
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taille Aire ventrale Flanc Bord ombilical Cloisons
de 10< clavi<t0mm 10<Cp<40mm arrondi jusqu’a
D. 50-70 |10<caréne<59mm | 10<sillon<40mm de0at0 | 45-52mm
bicostatum | a subarrondi de 0-10 | gémination de et 70-83mm | pour D=
80mm | etde 70-83mm 10 2 50mm sinon 70mm
max. | sinon_subtabulée réquliére vertical
de 8< clavic40mm 18<Cp<35mm arrondi jusqu'a
D. prae- |30-40 [8<caréne<40mm 10<sillon<30mm de0aio 37mm
nodulosum| a subarrondi de 0-10 | gémination de pour D=
50mm 10 4 35-40mm sinon 45mm
max. | sinon subtabulée irrégquiiére vertical
de 10< clavi<47mm 10<Cp<40mm arrondi jusqu’a
D. 50-60 |10<carene<52mm |10<sillon<52mm de0a10 45mm
nodulosum| a tricarénée a 52mm | gémination de poyr D=
65mm | subarrondi de 0-10 10 4 47mm sinon 65mm
max. réquliere vertical
8< clavi<30mm 15<Cp<50mm arrondi jusqu'a
de 10<carene<45mm 10<sillon<55mm de0a10 | 45-52mm
D, compla-| 60-75 | tricaréné 45-60mm gémination de | et 80-96mm | pour D=
natoides a bicaréné 60 a80mm 10 a4 30mm sinon 60-75mm
g96mm | subarrondi de 0-10 +/-_réquliére vertical jusqu'a
max. et de 80 a 96mm et de 30 a 55mm 62mm &
subtabulée multidivision D=g6mm
Tab. 26: Tableau récapitulatif des éléments ontogéniques chez Distichoceras gr.l
( Distichoceras groupe bicostatum - complanatoides )
taille Aire ventrale Flanc Bord ombitical Cloisons
de 25< clavi <85mm 25<Cp<85mm jusqu’'a
D. 90 25<carene<90mm | 25<sillon<82mm toujours 82mm
theobaldi a subarrondi de gémination de vertical pour D=
118mm| 0-20mm et > 85 25 a 80mm granuleux | 118mm
max. sinon_subtabulée irréguliére non perlé
multidivision
de 25< clavi <92mm 25<Cp<92mm toujours jusqu'a
80 25<carene<85mm gemination de vertical 80mm
D. zeissi a subarrondi de 25 4 50mm perlé de pour D=
100 0-20mm et >85 irréguliére 40-60 92mm
mm sinon subtabulée 25<sillon<65mm mm
Tab. 27: Tableau récapitulatif des éléments ontogéniques chez Distichoceras gr.lll

( Distichoceras groupe theobaldi- zeissi )
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des tours internes. Le matériel du Centre-Ouest de la France a fourni des formes de taille nettement plus
grande: 58% des échantillons dépasse 60mm de diamétre. La taille {a plus fréquente avoisine 75mm ce qui
correspond & un phragmocéne avec début de loge; 10% des spécimens dépasse 80mm avec une forme
compléte 4 96mm de diamétre, ( environ ie double en taille de F'holotype ). Ces échantillons de grande taille
permettent une meilleure connaissance de l'ontogénése de I'espéce. D. complanatoides posséde des
stades communs avec D. bicostatum sur le plan ontogénétique en particulier les stades (A )et( B) Les
différences constatées portent sur le stade ( C t)costé et géminé qui est plus court ( 20-30mm de diamétre,
rarement plus ) et localisé, de ce fait, dans les tours internes de sorte qu'il est rarement visible sur les
échantillons complets. On constate que le stade géminé régulier ( stade C1b } précéde toujours la
multidivision des cbtes externes , ( stade D, i.e. fin du phragmocoOne et tout début de la loge ). Alafin de la
loge il y a délétion de la costulation externe multidivisée suivie de I'apparition de caractéres gérontiques (
stade G .ornementation cupuliforme ).

Distichoceras qgr. HIA et WIB, ( Distichoceras gr. theobaldi - zeissi )
Les deux espéces zeissi et théobaldi sont relativement rares et le matériel recueilli dans 'Ouest de

ta France ne permet pas une étude ontogénique trés détaillée en particulier des tours internes. L'ensembie
de leurs caractéres morphologiques ( taille, enroulement, aire ombilicale difiérenciée ) les rattachelnt au
groupe pasdejeuensis . Toutefois le stade géminé de ces deux espéces n'est pas connu de maniére
compléte sur nos échantillons faute de matériel; elles seront traitées a part dans I'étude de I'ontogénése des
Distichoceratinae. On soulignera leurs rapports avec les autres taxons sur le plan ontogénétique, ( Tab. 27 ).

D. zeissi (Tab.27)
Espéce de taille comparable 4 celle de D. pasdejeuensis ou D. albus ( 80-100mm ) a bord

ombilical différencié perlé; elle posséde un enroulement assez évolute pour un Distichoceras et une
tuberculation latérale trés forte. C'est I'espéce de Distichoceras la plus fortement tuberculée latéralement.
Les stades ontogéniques observés sont les suivants: stade ( A )lisse de 0 a 20mm environ de diamétre
suivi du stade ( B ) costé a costulation marquée ( 20-35mm environ de diametre ) avec I'apparition de clavi de
petite taille. Ensuite vient le_stade géminé et costé (C 1) a gémination forte et plus ou moins réguliére ( 35-
50mm ) et le stade adulte (C 2), ( 50mm et plus de diametre i.e. la fin du phragmocdne et le début de la loge
). Ce dernier présente une costulation primaire toujours forte et une costulation externe originale sous forme
de cotes aplaties, spatulées d’allure radiale, devenant subtriangulaires dans la deuxiéme moitié de la loge.
Ces cltes évoquent celles du genre Subbonarellia, Spath et sont associées a des clavi trés marqués. La
tuberculation latérale est assez irréguliére.

D. theobaldi (Tab.27)

Espéce de trés grande taille ( un spécimen complet a plus de 118mm de diamétre ) a
costulation multidivisée et a stade adulte lisse. Les stades ontogéniques sont: stade ( A) lisse (de 0 a 20mm
environ de diamétre) puis stade ( B ) costé ( de 25 a 35mm environ de diamétre ) avec I'apparition de clavi de
petite taille. Ensuite viennent les stades ( C1 et C2): stade C1 géminé et costé & cotes trés fines et a
gémination un peu plus réguliére ( 35-60mm ) suivi du stade a cotes multidivisées ( ce stade C 2 est situé ala
fin du phragmocdne ). Le stade adulte (D ), ( 60mm et plus i.e. ia loge d'habitation ) montre postérieurement
a la costulation latérale trés délicate, muttidivisée une délétion de ce caractére en iout début de loge, ( D=
90mm ) en méme temps qu'un bref stade a clavi marqués.
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V-2 PHYLOGENESE CHEZ LES DISTICHOCERATINAE

V-2a Généralités
L’étude de la phylogénése de la sous-famille de Distichoceratinae a été abordée & la fois par

la méthode cladistique et par I'étude des séquences ontogénétiques; ces deux aspects seront traités
successivement. Des approches cladistiques ont été appliquées a I'étude des Ammonoidea ( Landman & al.
, 1991; Dommetrgues, 1994, Latil & Dommergues, 1997 et Neige & al., 1995 et 1997 ). Elles ont permis
d'établir les rapports phylétiques au sein de taxons génériques, spécifiques et subspécifiques sur les bases
d'une analyse de caractéres plus rigoureuses qu'en Phylogénése classique. Les itérations fréquentes chez
les ammonoidés ( par exemple la tuberculation dans la sous-famille étudiée ) et le nombre limité de caracteres
constituent un handicap a 'application de I'approche cladistique. Dans 'étude de I'ontogénese on a signalé
certains caractéres morphologiques qui n‘ont pas forcément de valeur en phylogénése. Enfin la
connaissance globale de la morphologie des espéces permet aussi d'apprécier P'état des caractéres
morphologiques utilisés. Ce type d’analyse prend aussi en compte la logique ontogénétique pour
établissement de la phylogénése ( mise en évidence de relations phylétiques précises ).

V-2b  Relations PHYLOGENESE-ONTOGENESE !

V/2b/A Introduction

L’apparition de la gémination au cours du développement, dont nous avons indiqué
I'importance dans la description de lI'ontogénése des Distichoceratinae, est considéré ici comme un
excellent repere pour la comparaison des ontogénéses entre taxons et la mise en évidence des décalages
ontogéniques entre les différentes espéces. Nous avons systématiquement estimé importance relative de
la gémination chez les différentes espéces en mesurant le rapport IDG ( longueur du stade géminé par
rapport au diameétre ). Ce paramétre, s'il n'est pas absolument rigoureux, donne néanmoins une bonne
appréciation de 'extension du stade géminé. Le caractére de délétion sera souligné selon les cas
considérés. On constate chez les Distichoceratinae une suite d'événements ontogéniques qui affectent
plus ou mains les séquences; ces derniers seront synthétisés plus loin. Le choix igi de la taille comme critére
d’age en I'absence d’autres critéres { stries de croissance, nombre de cloisons détectables sur le matériei
étludié ) doit faire I'objet de réserves concernant la valeur absolue de ce critére; cet aspect a été évoqueé
précédemment, ( p.205 ). Gould, ( 1977 ) et Alberch & al.., ( 1979 ) ont défini trois standards de comparaison
qui sont la morphologie et son taux de changement, I'4ge biologique ( avec ses différentes étapes ) qui est,
en premiére approche, corrélable avec la taille et la taille et son taux de changement. On fera également
référence aux hétérochronies de développement ( décalage des séquences ontogéniques ), aux
innovations et aux processus associés, ( Dommergues & af, 1986, Latil & Dommergues, 1997 ).
L'interprétation sera donnée en termes d’'hétérochronies du développement associés a des innovations. La
longueur des cartouches ontogéniques des espéces comparées tiendra compte de la taille moyenne.

V/2b/2 ONTOGENESE-PHYLOGENESE chez les GEMINITES

Individualisation du sous-genre Geminites (Fig.88)

Le genre macroconque Geminites dériverait des Chanasia du groupe hartmanni Zeiss vers le
sommet du Callovien inférieur ( zone & Gracilis ). Ce groupe ancestral posséde en eftet une ontogenése
comparable & celle du sous-genre dérivé Geminites , ( Baloge & Cariou, 1997 ). Par ailleurs il existe de
nombreux caractéres morphologiques communs: taille, enroulement, aire ventrale et partiellement
l'ornementation . L'apparition soudaine d'une gémination des cbtes externes ala limite du Callovien inférieur
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et moyen conduit a l'individualisation d’'une nouvelle séquence ontogénétique associée a une diminution
de taille ( nouveau taxon Geminites janus primus ). Le processus évolutif est une_divergence s.s. ( sensu
Delsol, 1977 ) et probablement un léger post-déplacement. Cette divergence est importante ce que
souligne la valeur de I' IDG qui atteint environ 61% chez la sous-espéce précitée. Elle apparait a des stades
relativement précoces de l'ontogénése et provoque une compaction du stade a clavi de la séquence
ontogénétique. Cet événement évolutif semble rapide et on ne connait pas de formes intermédiaires entre
les deux genres Chanasia et Geminites . Cette divergence morphologique s’accentuera au cours du temps
dans la lignée spécifique janus . Il s'agit d'une restructuration morphologique importante, ( PHASE 1, fig. 98
et 99 ) par rapport aux Chanasia ancestrales. Cette réorganisation importante et brusque sur le plan
phylétique laisse supposer I'existence possible d'une ou plusieurs formes intermédiaires antérieures
actuellement inconnues.

Evolution du genre Geminites: (Fig. 85-ettab. 24)

La sous espece intermedius dérive de la forme primus par_hypermorphose avec un léger
post-déplacement. Cela se traduit morphologiquement par une augmentation de taille ( de 65mm de
diamétre on passe a 112mm chez G. fanus intermedius ). Le stade terminal C2 représenté par de grosses
cotes externes_spatulées non géminées dues a la coalescence des cotes géminées du stade bi
précédent, est interprété comme une variante du stade géminé proprement dit. Cette lignée va évoluer
dans I'ensemble de maniére relativement graduelle toujours par hypermorphose et post-déplacement, avec
une légére tendance a V'accélération affectant le stade C 2 dans le cas de G. janus janus . Seuls divers
caractéres morphologiques mineurs affecteront la loge au cours du développement somatique.
L’accélération aura pour conséquence, entre autres, une diminution relative et progressive du stade
géminé. Par modification de I'enroulement Geminites janus intermedius ( forme semi-évolute ) passera a
Geminites janus janus ( espéce-type du genre, relativement involute ). Il y aura également une modification
de la section et une réduction du stade C 1 ( 50% chez I'espéce intermedius au lieu de 40% pour |'espéce-
type janus ). Geminites janus maximus dérivera de I'espéce janus par son stade géminé encore plus réduit (
IDG=30% rapporté au diamétre ), ( fig. 85 ). En conséquence sur le plan morphologique on notera ,d’'une
part, que la taille des trois derniéres espéces est voisine, comprise 110-125mm de diamétre ( la dérive de
taille est faible ). D’autre part la crénulation de la caréne médiane, interprété comme un critére de maturité,
tendra & apparaitre de plus en plus précocement sur la loge d'habitation en fin de croissance chez les
ditférentes espéces. On peut ainsi montrer 'évolution relativement graduefie de la lignée spécifique janus
avec ses divers transiants, aprés son individualisation a partir des Chanasia .

Individualisation de I'espéece charreaui (Fig. 85-88ettab. 24)

L’individualisation de 'espéce charreaui semble résulter d’'une cladogénése qu'il faut relier a un Geminites
antérieur aux horizons I1X-Xa-b (G. janus intermedius ). En eftet G. charreaui et G. janus primus possédent
conjointement des affinités ( notammant une costulation épaisse caractéristique ) avec Chanasia hartmanni .
La costulation beaucoup plus forte de G.chamreaui semble plus primitive que celle de la sous-espece
primus . Un enracinement plus ancien de I'espéce charreaui doit donc étre envisagé comme le suggére, par
ailleurs, I'analyse cladistique, ( p. 241 ). Si I'ontogénése de la sous-espéce primus est assez bien connue (
Fig. 85 ) il n'en est pas de méme pour Geminites charreaui puisgue nous ne disposons gue de formes
juvéniles et d’'un holotype incomplet. Cet exemplaire est encore cloisonné a 63mm de diamétre de sorte
qu’avec une loge correspondant & un demi-tour on arriverait & un diamétre estimé de 100mm environ. Les
deux taxons précédents ne sont donc vraisemblablement pas comparables en taille. Par rapport a Chanasia
hartmanni la modification ontogénique correspond a une divergence restreinte avec apparition trés
irréguliere et localisée d’'une gémination de type C1a suivie d'un stade C 2 a c6tes subtriangulaires.
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L'acquisition de cétes externes subtriangulaires est liée aussi a la tuberculation latérale au point de division
des cétes primaires. La coalescence des cotes géminées existe aussi dans d'autres lignées, ( par exemple
dans la lignée pasdejeuensis ). Cette demiére présente une séquence ontogénique modifiée par rapport a
celle de G. janus janus puisque le stade C1a est extrémement réduit. Le rapport IDG est de 60% chez G.
janus primus contre 10% chez 'espéce charreaui . Ces deux espéces résultent en effet d’'une cladogénése
par rapport au genre Chanasia qui posséde une ontogénése différente, ( absence de gémination ).

A titre d'hypothése de travail la coalescence pourrait envahir complétement des stades de plus en
plus précoces notamment le stade géminé C1 a de sorte que ce dernier pourrait disparaitre; cela conduirait
d'une part A une accélération de la divergence de Fespéce charreaui par rapport a la lignée janus . D'autre
part la mise en place d’'une costulation externe forte uniquement de type subtriangulaire, permettrait le
passage du sous-genre Geminites au genre Subbonareliia s.s. Spath { 1928 ) dont on sait qu'il ne posséde

apparemment pas de gémination ( op. cit. , p. 93), ( discussion plus loin , p. 247 ).

V/2b/3 ONTOGENESE-PHYLOGENESE CHEZ DISTICHOCERAS

Introduction

L'étude systématique de la sous-famille des Distichoceratinae a montré I'existence de trois
lignées spécifiques bien individualisées morphologiquement chez les Distichoceras s.s. , a savoir les
lignées pasdejevensis , bicostatum et complanatoides . Sur le plan phylétique un probléme important a
résoudre est celui du passage des Geminites aux Distichoceras s.s.. Pour des raisons morphologiques le
groupe le plus ancien, celui de D. pasdejeuensis , ne peut dériver que de la lignée janus . Pour des raisons
d’age il dériverait par cladogénése d’une sous-espéce de Geminites antérieure a I'apparition du genre
Distichoceras et, probablement de maniére indirecte, de la sous-espéce intermedius .

Individualisation de Distichoceras du groupe pasdejeuensis ,(Fig. 8586)

Le passage de la sous-espéce janus intermedius al'espece quereithaci, premiére espéce
de Distichoceras  s'effectuerait par progénése accompagnée gd'un pré-déplacement, { progénése
néoténique ), ( PHASE 2, fig. 98-99 ). Chez D. quereilhaci on constate une forte diminution de la taille par
rapport aux Geminites . Le développement somatigue est ralenti avec présence de caractéres juvéniles chez
I'adulte, stade C1a éogéminé et aussi la persistance du sillon spiral 1atéral. Il n’existe aucun des caractéres
adultes de Geminites comme la gémination réguliére ou bien la crénulation de a caréne médiane. On passe
des Geminites a la premiére forme connue des Distichoceras par des modifications supplémentaires qui
affectent également I'allure de la costulation primaire qui s'affaibliit fortement sur les tours juvéniles ( elle est
finement striée au lieu d'étre costée ) ainsi que 'aire ventrale qui a tendance a s'aplatir et qui devient
monocarénée. Cependant la tricarénation est partagée entre les deux taxons sous-générigues puisque ce
dernier caractére est connu également, de maniére fugace chez Distichoceras bicostaturn morphotype
nodulosum . De plus le bord ombilical devient abrupt. L'individualisation du genre Distichoceras passe donc
par une réorganisation profonde de la séquence ontogénique et un processus paedomorphique.

Evolution des Distichoceras: du groupe 1 ( pasdejeuensis_/ albus ) et du groupe HIA
(D. theobaldi .D..zeissi ), ( Fig. 86)

L'évolution des espéces de la lignée pasdejeuensis semble se faire graduellement a partir
de D. quereilhaci . par des hypermorphoses associées a des post-déplacements ( sauf pour D. albus ).
Distichoceras zeissi , espéce dont 'ontogénése n’est pas encore totalement précisée, s'individualise par
rapport a D. pasdejeuensis grace a un stade géminé C1 plus restreint suivi d'un stade C 2 a costulation
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externe originale d’allure subtriangulaire avec une tuberculation latérale { Fig. 86 ) qui persiste sur toute la
loge d’habitation. Distichoceras pasdejeuensis qui lui succéde montre les différents stades des
Distichoceras : stade ( A ) lisse et stade ( B ) costé a costuiation fine. Puis le stade géminé C 1 plus régulier
que celui de I'espéce précédente suivi d'une costulation falciforme ( stade C 2) en fin de croissance ( Fig. 86
). équivalente sur le plan ontogénique de la costulation subtriangulaire de I'espéce zeissi . On passe de
'espéce quereilhaci & 'espéce pasdejevensis par une hypermorphose et un post-déplacement (
processus péramorphique ). L'omementation de Distichoceras albus , forme la plus récente du groupe,
présente une trés nette délétion de la costulation, ne laissant subsister que les clavi qui peuvent par ailleurs
s'’hypertrophier. L'espéce albus dériverait de I'espéce pasdejeuensis par néoténie ( processus paedomor-
phique ). L'ontogénése des espéces zieteni et theobaldi est encore mal connue, mais est comparable
respectivement a celle de D. pasdejeuensis et D. albus .

Individualisation des Distichoceras: du groupe 3 ( bicostatumn ), (Fig. 89)

Les especes de Distichoceras de ce groupe sont assez différentes morphologiquement de
celles du groupe précédent au point que les rapports entre les deux ne sont pas évidents. La dérivation du
groupe bicostatum a partir du groupe pasdejeuensis sera traitée par 1”analyse cladistique. Sur le plan
morphologique il existe une coupure assez nette entre les deux lignées avec une phase de réorgan\sation
importante, ( PHASE 3, fig. 99 ). Sur le plan de V'age il convient de remarquer la coexistence du premier
représentant de la lignée bicostatum (la sous-espéce praenodulosum ) avec {'espéce pasdejeuensis . En
conséquence il faut envisager une dérivation a partir d'une espéce plus ancienne telle que D. quereithaci
de 'horizon XII.- La comparaison des séquences ontogénigues des taxons quereithaci et praenodulosum (
Fig. 89 ), montre, outre l'identité des stades A et B , une disparition des caractéres adultes ( stade C23
cétes falciformes ) et une diminution relative du stade géminé C 1. On note aussi une forte réduction de la
taille associée a une extension du stade B; it s’agirait d’'une progénése néoténique. En conséquence
‘ontogénése de D. bicostatum praenodulosum montre une extension des caractéres juvéniles de la lignee
pasdejeuensis al'ensemble de la coquille. Chez ia sous-espéce praenodulosum la néoténie semble de
plus confirmée par l'inclinaison trés développée du bord ombilical sur la plus grande partie de la coquille. Le
rebord ombilical aura tendance a se redresser par la suite chez D.bicostatum sans étre toutefois aussi abrupt
et différencié que celui de l'espéce pasdejeuensis .

Evolution des Distichoceras du groupe 1l ( bicostatum ), ( Fig. 89-90)

t.es rapports phylétiques entre les espéces du groupe Il restent encore a préciser avec la
présence probable de nombreux transiants analogues aux morphotypes 1,2 et 3 de D. complanatoides .
Toutefois I'ontogénése permet de séparer trés nettement les plusieurs variants de 'espece bicostatum qui
dérivent vraisemblablement de D. bicostatum praenodulosum |, { Fig. 99 ). La localisation de ette demiére
sous-espece reste a préciser sur le plan stratigraphique ( horizon a Leckenbyi probable ou base de I'horizon
suivant a Athleta ? ). Les différents stades ontogéniques sont bien individualisés et correspondent bien a la
description de D. bicostatum par Palframan, ( 1967 ): stade ( A ) lisse et stade ( B ) costé suivi du stade
géminé ( ici tres régulier, stade Ctb ) représentant environ un tiers rapporté au diamétre. Sur le plan
morphologique |'espéce-type bicostatum montre Fapparition d’un stade terminal adulte différent a cotes
externes cupuliformes ( caractéres gérontiques, stade G ) avec un développement du stade géminé
supérieur a celui de D. bicostatum praenodulosum ( le rapport IDG est de 35% au lieu de 25% chez la sous-
espéce praenodulosum ). Sur le plan de I'age, les D. bicostatum s.s. sont indubitablement plus récents que
cette derniére sous-espéce. D. bicostatum bicostatum dériverait de la sous-espéce praenodulosum par
une hypermorphose associée & une accélération qui développe le stade géminé. li y a condensation des
stades juvéniles; le processus est péramorphique. Rappelons que la forme nodulosum est un morphotype
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de D. gr. bicostatum qui est caractérisé par une vraie tricarénation terminale et des nodules latéraux,
caractéres ataviques itératifs déja présents chez des taxons antérieurs et de maniére assez générale chez
les Oppeliinae sans signification évolutive.

Individualisation de 'espéce Distichoceras complanatoides , (Fig. 90)

D. complanatoides dérive de la lignée bicostatum tant sur le plan morphologigue en
général que sur le plan ontogénique. Sur le plan morphologique I'espéce complanatoides est trés voisine
du groupe bicostatum par sa taille, son involution et sa morphologie généraie. Sur le plan de ’4ge on ne
peut la comparer qu'a la sous-espéce praenodulosum qui est la plus ancienne de la lignée bicostatumn .Le
morphotype 1 de I'espéce complanatoides est localisé, semble-t-il, dans I'horizon & XVb a Athleta. Sur le
plan ontogénétique les différents stades sont pour une grande partie identiques a ceux de bicostatum :
stade ( A ) lisse et stade ( B ) costé suivi par le stade géminé C1 a, i¢i trés réduit ( le rapport IDG est de 15%
seulement ). Le stade aduite terminal ( D } montre une multidivision de la costuiation externe ( innovation
tardive). L'espéce complanatoides dériverait de la sous-espece praenodulosum par une innovation tardive
associée a une accélération, { PHASE 3, fig. 90 et 99 ). L'innovation tardive gagne rapidement les tours les
plus internes du phragmocdne des différents transiants et provoque une forte compaction du stade géminé
( IDG= 15% ) qui, de ce fait, n’est plus visible sur les coquilles complétes. Le processus évolutif est ici
péramorphique.

En conclusion il apparait que la dynamique évolutive du genre Distichoceras serait contrblé par des
processus évolutifs variés en phase de différenciation et d’extinction ( progénése néoténique, innovation
tardive avec accélération, voire néoténie chez D. albus ) et plus uniformes en phase d'évolution (
hypermorphose et post-déplacement ). Les deux processus de paedomorphose et de péramorphose sont
représentés selon les cas mais les processus péramorphiques sont dominants. Ces hétérochronies de
développement peuvent étre renforcés par des modifications supplémentaires qui accentuent la
différenciation spécifique .

V/2b/a ONTOGENESE-PHYLOGENESE chez HORIOCERAS (microconque)

Interprétation des séquences ontogénétiques:

Les Distichoceratinae étant issus des Hecticoceratinae ( Arkell, 1957; Baloge & Cariou,
1993, 1997 ) nous avons, en premiére approche, sélectionné deux espéces microconques de
Jeanneticeras sur le plan ontogénique pour comparaison avec le sous-genre microconque Horioceras . En
effet les formes microconques de certains Hecticoceratinae ( Chanasia , Zieteniceras ) du sommet du
Callovien inférieur et du Callovien moyen sont regroupées dans le genre dimorphique Jeanneticeras |, (
Zeiss, 1956; Elmi, 1967 ). Ce dernier auteur distingue fort justement trois groupes morphologiques parmi les
Jeanneticeras  les groupes pleurospanium , perlatum et crenatum . Le groupe pleurospanium posséde,
en particulier, une ornementation le plus souvent marquée qui correspondrait au genre macrocongue
Chanasia ( Rollier, 1922 ). En effet certaines espéces de ce groupe comme Jeanneliceras girodi { Bonarelli
) et J. prahecquense {( Petitclerc ) montrent de nombreuses cotes externes fortes, aplaties renforcées
distalement par des " tubercules marginaux™ ( Elmi, ibid. , p. 735, =clavi ). Ce dernier auteur met en évidence
quatre stades ontogénigues chez les Jeanneticeras : ( A ), stade lisse; (B 1), stade costé ( 1°tour); ( B 2),
stade moyen costé ( fin du phragmocdne ) et ( D ),_stade aduite ( loge d’habitation avec apophyses jugales ).
Les clavi d’allure pointue sont localisés dans le stade B 2 et au début du stade D .
Le genre Horioceras ( Munier-Chalmas, 1892 ) est considéré, dans ce travail, comme la forme
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microconque des deux macroconques Djstichoceras s.s. et Geminites et non comme le seul sous-genre de
Distichoceras comme I'a interprété Palframan ( 1967 }; en effet la morphologie Horioceras est réalisée bien
avant le premier Distichoceras s.s. connu. Nous avons montré que le sous-genre Horioceras accompagne
les macroconques précédents depuis ia limite Callovien inférieur- moyen jusqu’au Callovien supérieur (
horizon & Lamberti ).

Ontogénése descriptive des Horioceras microconques :

Jeanneticeras girodi  ( Bonarelli ): ( Fig.91 ettab. 28)

Par I'aplatissement de sa costulation externe et par ses “ tubercules marginaux * ( =
tubercules claviformes ) bien marqués sur ia loge, cette forme microconque de Chanasia est intéressante a
comparer a'Horioceras le plu ancien sur le plan de Fontogénése. D’aprés les descriptions données par Elmi,
( 1967 ) il y aurait quatre stades ontogéniques. Les stades 2 et 3 sont tous les deux costés et ne
correspondent en fait qu’a I'évotution de la costulation. Premier stade ( 1) lisse a aire ventrale arrondie puis
stades { 2 & 3 ), d’abord costulé avec cdtes primaires développées ( stade 2 ) puis puis & costulation
secondaire jusqu'a 30mm environ de diametre, ( stade 3 ). Ce dernier stade de croissance ne concerne que
le phragmocdne. Enfin le stade (4), ( loge d’habitation ) avec une costulation externe faite de cites al)laties
et spatulées renforcées distalement par des clavi. L aire ventrale est tricarénée et subtectiforme. Le bord
ombilical est toujours arrondi; le cloisonnement cesse vers 25-28mm environ de diameétre chez I'holotype. Hl y
a une franche discontinuité morphologique par rapport aux Horioceras qui ne possédent pas de costulation
latérale ni de tubercules claviformes de type Chanasia, mais au contraire des clavi pointus.

Horioceras gr. baugieri { d'Orb.) et Horioceras baugieri (d'Orb.}: ( Fig.91 ettab. 28)

Pour les Horioceras baugieri du Callovien moyen terminal et du Callovien supérieur
fensemble du matériel poitevin étudié ne semble pas dépasser 25mm de diamétre. 78% des formes
normandes oscillent entre 15 et 17mm de diamétre. Le matériel ( exemplaires adultes ) de Souabe-
Franconie est compris entre 15 et 23mm de diamétre ( avec un spécimen a 27,4mm ). Le matériel de I'Ouest
de la France est de taille un peu plus grande: 66% des valeurs sont comprises entre 20 et 25mm de diamétre
pour les formes adultes. Palframan {( 1967 ) mentionne une taille moyenne comprise 18,5 et 22mm de
diamétre pour un matériel comparable. L'ontogénése de I'espéce-type a été décrite avec précision par ce
dernier auteur ( op. cit., p. 76 et suivantes ). Horioceras gr. baugieri correspond a une forme unique de la
limite Callovien inérieur et moyen trouvée aux Maisons Blanches sur le versant aquitain.

On peut distinguer trois stades sur le plan de la séquence ontogénique : ( A ),_stade lisse (jusqu’a
8mm de diamétre ); ( B ), stade & clavi ( fin du phragmocéOne et début de la loge ) et ( G ), stade adulte final (
les deux derniers tiers de la loge d’habitation ) avec apophyses jugales. On notera que le stade a clavi
pointus est trés précoce ( dés 8mm de diamétre ) et qu'il précéde iégérement la présence de stries ( les
flancs des Horioceras ne sont pas vraiment costés ). Chez Horioceras gr. baugieri aussi bien que chez la
forme-type ce stade a clavi{ B ) représente 17% rapporté au diameétre adulte. On note que la présence
d’une fine carene est directement liée a I'apparition des clavi.

Horioceras semseyi (Loczy): ( Fig.91 ettab. 28 )

C'est une forme de taille nettement plus grande que H. baugieri mais aussi un peu plus
évolute. L'ensemble du matériel étudié { 75% des individus ) en provenance du Grand Breuil dépasse 30mm
de diameétre a I'état adulte: 18% excéde 40mm et un échantilion atteint méme 45,6mm de diameétre. On
distingue les trois stades ontogéniques identiques aux précédents mais décalés ( hétérochronie de
développement }: ( A ) _stade lisse ( 1° tours jusgu’a 15mm de diameétre ); ( B ), stade a clavi ( fin du
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phragmocdne et début de la loge , D=: 30-32mm ) et ( G ), stade final (les deux derniers tiers de la loge). Le
stade a clavi est voisin de celui de Horioceras baugieri , toutefois il est un peu plus long gue chez cette
derniére espéce et ses clavi sont souvent rétroverses : le stade a clavi représente 21% rapporté au diamétre.
Apophyses jugales et péristome identiques a ceux d' Horioceras baugieri ( d'Orb.).

Les principaux éléments ontogéniques chez Horioceras et Jeanneticeras

taille Aire Flanc Bord Cloison;!
ventrale ombilical
de 8< clavi<20mm | Stries dés 10mm arrondi
H 15-20 8<caréne<20mm clavi 13-18mm
baugieri a subarrondi maximum (14,2 pour
25mm de 0-7mm début loge =215
moy. puis_subtabulée réquliers mm)
i
de 20< clavi<35mm Clavi arrondi
H. 30- 40 subarrondi de 0 a maximum 22-25
semseyi 45mm 15-20mm debut loge mm
max. puis subtabulée rétroverses
de 10< clavi<40mm 10<**Cp<30mm arrondi 25-28mm
J 20-30 10<caréne<20mm Ce seuls > 30 0-15mm pour D=
girodi 45mm puis tricaréné avec clavi puis 45mm
max. subarrondi puis réguliers vertical
subtectiforme ] marqués dés
20-25mm

* Lacaréne médiane est trés peu marquée chez Horioceras.
** Chez Jeanneticeras les stries débutent la costuiation primaire

Tab: 28 Synthése des éléments ontogéniques chez Horioceras et Jeanneticeras

Relations ONTOGENESE-PHYLOGENESE chez les HORIOCERAS

Individualisation du genre Horioceras: ( Fig. 91)
Ce sous-genre microconque dériverait des Jeanneticeras microconques du sommet du

Caliovien intérieur ( zone a Gracilis ). Le genre Horioceras peut dériver d’espéces ancestrales de Chanasia
ayant pour dimorphe microconque des formes ressemblant & Jeanneticeras girodi ( Bon. ) ou des formes
voisines qui disposent en effet d'une séquence ontogénique comparable. On passe de la morphologie
Jeanneticeras a Horioceras gr. baugieri par une progénése associée a un pré-déplacement:

- la progénése modifie fortement le développement somatique ( taille ); on voit ainsi la taille diminuer
~de moitié : 20-25mm de diamétre chez Horioceras au lieu de 40-45mm pour les Jeanneticeras girodi avec le
développement relatif des stades juvéniles, ( stade ( A ) lisse et stade ( B ), a stries et a clavi primitifs ) au
dépens du stade adulte, ( processus paedomorphique ).

- le pré-déplacement modifie également la séquence initiale du microconque Jeanneticeras
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Cependant it convient de nuancer la valeur des clavi chez le genre Jeanneticeras . en effet I'individualisation
des clavi chez ce dernier genre se fait graduellement & partir de 10mm de diamétre. Il semble que les clavi
bien marqués ( comparables a ceux des Distichoceratinae ) ne se développent qu’a partir de 15-20mm de
diametre, c’est a dire sur la loge d'habitation. Il y a difficulté, dans ces conditions, a apprécier I'extension
exacte du stade a clavi.

Les processus évolutifs précédents sont la cause, chez le sous-genre Horioceras, de modifications
morphologiques importantes: diminution de taille trés forte et délétion de la costulation latérale ( les ftancs
sont lisses ou plus rarement finement striés ). Par contre I'aire ventrale posséde la méme allure, le bord
ombilical également; les apophyses jugales ( critére de maturité ) sont pratiquement identiques. Les clavi
vont s’individualiser fortement ( hypertrophie ) dans le genre a 'opposé de ia costulation. On assiste a ce
stade de I'évolution phylétique & un processus paedomorphigue important ( hyperpaedomorphose ) qui
permet le passage des Jeanneticeras ( Hecticoceratinae microconques ) au premier Horioceras (
Distichoceratinae microconques ), Horioceras gr. baugieri des Maisons Blanches & la limite Callovien
inférieur et moyen. L'échantillon étant unique, il convient cependant de nuancer I'assimilation indubitable au
genre Horioceras pour éviter toute éventuelle convergence morphologique. A cette époque seul le genre
macroconque Geminfles est individualisé ( sous-espéce primus ). !

Evolution du genre Horioceras. ( Fig. 91)
La morphologie des Horioceras va rester pratiguement la méme depuis la paedomorphose

initiale jusqu’a la fin du phylum de sorte qu’on peut considérer que le genre est en état de quasi-stase (
Cariou & Hantzpergue, 1988 ). Cependant des processus évolutifs de moindre importance que
précédemment énoncé peuvent étre notés.

Passaqge de Horioceras gr. baugieri a Horioceras semseyi , { Fig. 91)

La comparaison des cartouches ontogéniques entre les deux espéces montre les mémes
stades morphologiques au cours de la croissance mais décalés et associés a une augmentation de taille
chez H. semseyi . Le processus est igi une hypermorphose associée a un post-déplacement ( Dommergues
& al. , 1986; Devillers & Chaline, 1989 ). Dans la derniére espéce il y a une augmentation du stade juvénile
qui est décalé ( post-déplacement ); la taille moyenne a plus que doublé { hypermorphose ). En dehors du
grand développement des clavi, ces derniers ont une forme légérement différente car ils sont plus allongés
et surtout moins pointus que chez I'espéce baugieri . Le stade a clavi { B ) représente 55% rapporté au
diamétre chez H. ct. baugieri et 53% chez H. semseyi , valeurs tout a fait comparables; le processus serait
péramorphique.

Evolution de la morphologie baugieri

Mis & part |'espéce semseyi ( associée par ailleurs aux premiers Distichoceras s.s. ) les
Horioceras connus actuellement jusqu’a I'extinction de 1a sous-famille des Distichoceratinae sont tous de
morphologie baugieri . Palframan ( 1967 ) fait de I'espéce type baugieri I'équivalent microconque strict de
Distichoceras bicostatum mais cette morphologie est antérieurement réalisée. Le passage d' Horioceras gr.
baugieri alespéce-type des Horioceras se ferait par simple hypermorphose, { le stade a clavi passe de 55%
4 60% ). D'autre part le stade lisse ( A ) est identique au précédent et le stade a clavi, ( B ) ( apparition des
clavi vers 8mm de diameétre ) fait 60% environ rapporté au diamétre. Les deux valeurs étant trés proches, la
dérive morphologique semble faible entre les deux taxons. On notera que la forme des clavi est aussi
légérement différente entre les deux tormes; H. baugieri posséde des clavi un peu plus pointus comme
mentionné précédemment dans la partie systématique. Le processus évolutif serait i¢i une péramorphose.
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Pour résumer I’évolution ontogénique chez les Horioceras microconques passe par une phase
paedomorphique initiale ( acquisition de la morphologie Horioceras ), a la limite du Callovien inférieur et
moyen, suivie de deux phases évolutives mineures péramorphiques ( la morphologie Horioceras est
devenue morphologiquement stable ).

V/2b/5 CONCLUSIONS:

Chaline & Marchand, ( 1999 , p. 59 ) ont récemment insisté sur I'importance des
mécanismes génétiques, donc évolutifs, capables de modifier plus ou moins profondémént les organismes
sur divers plans: caracteres morphologiques, fonctions d'organes et, a une plus grande échelle, des plans
d’organisation. De cette fagon une innovation causée par une mutation génétique significative et couplée a
une hétérochronie de développement, se traduirait par des modifications morphologiques importantes de
signification phyiétique. Chez 1a sous-famille des Distichoceratinae les études ontogénétiques montrent
une innovation importante vers la limite-Callovien inférieur et moyen dans les dimorphes sexuels
macroconques et microconques. Il y a, respectivement, apparition de la gémination des cites externes, (
individualisation du sous-genre Geminites } et apparition de {a morphologie Horioceras . La signiﬂcation
phylétique est évidente, il s’agit chez ces deux taxons de I'apparition des caractéres discriminants de la sous-
famille des Distichoceratinae. Dans la sous-zone a Baylei ( zone a Coronatum ) chez les formes
macroconquesdiverses modifications significatives et ponctuelles ( disparition de la costulation primaire et
conjointement aplatissement de l'aire ventrale ) conduisent a individualisation du genre Distichoceras s.5. .
Entre ces périodes de restructuration morphologique on aurait des processus génétiques plus graduels (
micromutations ? ) qui affecteraient un ou quelques caractéres morphologiques, ( Tintant, 1963 ). A
Pintérieur des lignées spécifiques, ce gradualisme jouerait par exemple, pour la tailie des individus ou, selon
les cas, serait induit par des hétérochronies de développement. Enfin on note que les processus évolutits (
péramorphose et paedomorphose ) sont toujqurs liés, dans la sous-famille, 2 des phases précises
respectivement d'évolution graduelle ou de réorganisation des séquences ontogénétiques. Pour résumer
les Distichoceratinae montrent une succession de phases évolutives, ( fig. 99 ) correspondant a des sauts
morphologiques ( phases de réorganisation par progénése ou par innovation ) associées a des phases de
décalage trés limitées des séquences ontogéniques, ( mode plus graduel ). Les implications phylétiqgues
des hétérochronies et des innovations ( Dommergues & al. , 1986 ) peuvent étre parfaitement vérifiées
chez la sous-famille.
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V-2¢ Application de la méthode cladistique aux Distichoceratinae

Les caractéres morphologiques liés sont des combinaisons naturelles de caractéres qui peuvent
étre interprétés en termes de plésiomorphie et d’apomorphie et donc d'établir de maniére plus rigoureuse
les relations phylétiques entre les différents taxons. Dans notre étude les relations entre caractéres ne
concerneront que les stades géminés des différentes espéces dont nous avons précisé antérieurement la
place dans les séquences ontogéniques ( Ontogénése, p. 208 ). Rappelons que chez les Distichoceratinae
la gémination est présente soit a la fin du phragmocéne et au début de la loge, soit sur le phragmocéne seul,
la disposition et Fallure des clavi est trés dépendante du type de gémination, ( Gémination, p.199 ). On
exclura les caractéres gérontiques ( hypertrophie des clavi chez Distichoceras albus en fin d'ontogenése,
costulation cupuliforme terminale & cotes simples chez D. bicostatum ), qui ne sont pas des apomorphies au
sens strict. La délétion des caractéres doit également étre précisée ( Latil & a., 1997 ). Nous analyserons
successivement trois modalités morphologiques rencontrées dans la sous-famille des Distichoceratinae. Ce
sont:

Carénation-Clavi , Gémination-Costulation et la Tuberculation.

V-2c1 Les caractéres morphologiques liés \
Belations Carénation-Clavi:

On a pu mettre en évidence trois types morphologiques majeurs, ( Fig.92a-d )

Type A ( janus ). ( Fig.92a ), Clavi alternes ationgés et paralléles aux trois carénes, moyennement
marqués et correspondant a la partie distale de cétes spatulées; aire ventrale tricarénée a caréne mediane
crénelée ou non.

Type B ( pasdejeuensis ): { Fig.92b ), Clavi alternes trés allongés et paralléles a la caréne unigue,
trés marqués ( allure massive ou pincée ); caréne médiane crénelée ou non. Un type B1 (albus ):( Fig.92¢c),
pourrait étre individualisé avec des clavi trés allongés, obliques par rapport a la caréne et hypertrophiés (
allure tranchante ); caréne médiane sinueuse crénelée ou non.

Type C ( bicostatum ). ( Fig.92d ), Clavi petiis et assez pointus paralléles & la caréne, trés réguliers;
carene médiane non crénelée.

Les caractéres Carénation-Clavi se réduisent en fait a trois possibilités ( le type Bt correspondant a
une variante du type B ) qui ne sont pas partagées ( autapomorphies ) entre les divers groupes phylétiques
par rapport a la forme ancestrale { Chanasia ).

Relations Gémination-Costulation:

Les flancs des Distichoceratinae sont ornés au stade moyen de croissance de cotes
externes spatulées, fortes ou bien fines ( régulierement ou non géminées ). La costulation primaire est
variable selon les taxons. Chez Geminites elle est toujours bien marquée; une tendance a la délétion de
cette costuiation n’affecte, semble-t-il, que la sous espéce maximus en fin de croissance. Chez les
Distichoceras s.s. il y a deux types principaux de costulation, modérément marquée ou trés affaiblie. On
peut distinguer trois types D a F qui ont regroupés dans la figure 92e-g.

Type D ( janus ): ( Fig.92e ), costulation primaire proverse forte se divisant au stade moyen de
croissance en cotes secondaires spatulées fortes irrégulierement géminées. Le stade géminé est tres
développé ( cf. tig.83 ) ou, au contraire, trés restreint chez G. charreaui (type D1).

Type E ( pasdejeuensis ): ( Fig.92t ), costulation primaire encore bien marquée avec un stade final
de croissance a cotes fortes et simples soit falciformes ( D. pasdejeuensis ) soit subtriangulaires ( D. zeissi ).
On note une tendance a la multidivision chez les formes les plus évoluées du type ( D. theobaldi, D. albus =
type E1 ). Le stade géminé est trés peu développé (cf. fig. 86).
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Forme des clavi:
L I ‘
oy o N ooe
i
‘II. \ : °
\!l'. \ s 1®

a b c d1 d2

Clavustype 1 (allongé ) :
a: Geminites janus , b: Distichoceras pasdejeuensis , ¢: Distichocerassp. A

Clavus type 1 ( punctiforme ) :
d 1: Distichoceras bicostatum , d 2: Distichoceras quereiflhaci

W 27y

e f g

Gémination des cites:
e: moyennes et subrectilignes (Geminites janus ) , 1. larges et spatulées ( Distichoceras

pasdejeuensis ), @: étroites { Distichoceras bicostatum )

Fig.92 Les caractéres liés chez les Distichoceratinae

Tuberculation latérale:
Tubercule +/- marqué:
a:massit ( Distichoceras zeissi ), b mousse { Geminites charreau’ )

Nodule +/- punctiforme: )
¢: petit nodule ( Distichoceras bicostatum morphe nodulosum )

Fig. 93 La tuberculation latérale chez les Distichoceratinae
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Type F ( bicostatum ) ( Fig.92g ), costulation primaire affaiblie avec une délétion de plus en plus
marquée de la costulation latérale ( souvent fine ) au stade final de croissance ( D. bicostatum ). ll existe aussi
une tendance a la multidivision chez I'espéce ( D. complanatoides ). Le stade géminé est moyennement
développé ( cf. 1ig.87 ) chez cette derniére espéce.

L'analyse de la costulation et de la gémination chez les Distichoceratinae met en évidence
également trois types bien distincts avec des caractéres non partagés comme dans le cas précédent.

Relations tuberculation latérale-Costulation:

Le point de division des cdtes est souvent souligné, soit par un tut;ercule plus ou moins
aplati ( G. charreaui , ( fig. 93 a ) et D. zeissi , ( fig. 93b ) soit par un petit nodule punctiforme lié a un
renforcement local de la cote, ( chez les formes a ornementation faible comme le morphotype nodulosum |
fig. 93 ¢ ). Il existe aussi chez certaines espéces un pincement tuberculiforme au point de division ( D.
bicostatum praenodulosum , D. cf. pasdejeuensis )} en forme de pseudo-tubercu'le. Ces diverses
ornementations sont toujours situées le long d’un sillon spiral latéral ou sur le bourrelet qui le borde sur la
coté externe. La tuberculation latérale est donc partagée par divers taxons a des ages différents: horizon Xl
pour I'espéce charreaui , horizon X1V pour I' espéce zeissi et 'horizon XVIII pour le morphotype nodulosum
de Distichoceras bicostatum . Ce caractére semble devoir étre interprété comme un caractére homoplaéique
et non comme un caractére évolutif au sens strict. On remarque que la tuberculation semble indépendante
des différents groupes et qu’elle n'est jamais présente en phase de différenciation ou d’extinction des
lignées.

L'analyse des caractéres liés précédents montre une bonne congruence des résultats. Ainsiil y a
nettement, sur le plan morphologique , individualisation de trois ensembles cohérents:

- ensemble Geminites janus : types A et D, D1

- ensemble Distichoceras pasdejetiensis : types B, B1 et E, E1

- ensemble Distichoceras bicostatum typesC et F
Ces ensembles correspondent a différents taxons de niveau sous-générique qui se succéedent
chronologiquement, déja individualisés précédemment par Baloge & Cariou ( 1997 ). Dans un premier temps
on a mis en évidence divers types basés sur les caractéres liés en essayant de voir s'il existait d'éventuelles
incompatibilités entre eux, ce qui n'est pas le cas i¢i. Par contre Neige ( 1996 ) en étudiant la morphométrie
des Harpoceratinae du Lias moyen a montré que les arbres phylétiques montraient des incompatibilités
entre certains caractéres liés; il en concluait ( op.cit , p.179 ) a la présence d'homoplasies chez les premiers
représentants de la sous-famille.

V-2¢ 2 Essai d’analyse cladistique des Distichoceratinae

L'une des originalités de l'analyse cladistique est I'utilisation privilégiée qu'elle fait de I'hypothése
vicariante. Cette derniére postule en effet que la naissance de deux taxons fréres résultent de la scission de
l'aire de répartition initiale du taxon ancestral. Cependant on tiendra compte i¢i de I'évolution anagénétique
graduelle ( absence de cladogénése } d'une chronaoespéce. En approche cladistique on utilise I'ensemble
des caractéres morphologiques présentant une évolution propre ( état des caractéres ); ces caractéres sont
sélectionnés a partir de I'ensemble des taxons étudiés y compris ceux de la forme ancestrale ( “out group”).
Le but recherché est d’essayer d'établir les relations phylétiques possibles entre les taxons ; pour cela on
peut employer un programme informatique utilisant le principe de parcimonie, i¢i le programme HENNIG, (
1986 ). Tassy ( 1998 ) a tait une analyse critique de la pensée de Hennig, pionnier du cladisme, & propos des
applications phylétiques chez les ammonoidés. It y montre qu'il n’y a pas incompatibitité entre l'analyse
cladistique et ta contrainte historique ( 4ge des taxons ). Hennig avait par ailleurs envisagé en plus des
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CARACTERES ETAT ETAT ETAT ETAT ETAT
a b c d e
1/ Gémination éminé sur gemine sur ’
absent |9 le phragmo- — e
(place) tout le test cdne
2/ Gémination éogéminé géminé " . trés réduit
(allure) absent irrégulier régulier télescopé ou délétion
3/ Clavi (place toutstade | sur phrag- i — —
(p ) avec loge mocone délétion
4/ Clavi (place, allongés | llongeés et pointus absent —
(place) 9 obliques et petits
5/ Aire ventrale tectiforme [subtectiforme | aplatie concave —
6/ Carénation 3 carénes 1 caréne | mixte (1et3) agz%rgo%ar —
. . présent present _— —_—
7/ Crénulation tout stade sur loge absent
8/ Costulation | forte faible stries E— —
9/ Costulation Il foteet | ?O:t“'?ﬁorl‘ fine absente
et externe spatulée | forie simpie idivi ar délétion
p (3 types) multidivisée| P
10/ Tubercules absent mousse pinc(ee arronq is o
latéraux et radiaux et radiaux et petits
11/ Sillon latéral présent vestigial absent — —
12/ Tubercules periés et periés et | absents'par _
ombilicaux absent irréguliers réguliers délétion
13/ Bord ombilical inclingé anguteux —_— — B—
14/ Sutures incisé et incisé et T —_ _
U étroit U massif simplfice -
Fig.94 : CARACTERES ET ETAT DE CARACTERES MATRICE1D
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applications biologiques et l'utilisation pertinente des fossiles par I'analyse des caractéres. Nous nous
sommes inspirés pour les Distichoceratinae de I'analyse cladistique effectuée sur la sous-famille albienne
des Lyelliceratinae, ( Latil & Dommergues, ( 1997 ). S'agissant de formes platycOnes tuberculées et costées,
la comparaison s'avére judicieuse notamment par le choix des caractéres analysés. Les états de caractéres (
caractére ancestral et caractéres dérivés ) peuvent étre définis par rappont a un groupe-souche ( outgroup );
ils sont codés i¢i 0 ( caractére ancestral primitif ) et 1,2,3 4 pour les caractéres dérivés, ( fig. 95 ). Pour éviter
des conflits entre la logique morphologique ( péramorphocline/ paedomorphocline ) et la logique
stratigraphique tous les autres états ont été ordonnés en fonction des polarités suggérées par l'ordre
d’apparition des taxons. Si les polarités conduisent a une incompatibiiité on doit donner la priorité a la seule
morphologie comparée pour lever toute incertitude, ( op.cit. , p. 108 ). Ainsi une délétion de Fornementation
latérale est considérée comme un état de caractére donc comme une apomorphie. Par exempie la
costulation falciforme de I'espéce pasdejeuensis , est interprétée ici comme un état dérivé par rapport au
stade géminé C 1. Par contre la tuberculation latérale, inégalement répartie dans les différentes lignées doit
étre considérée comme un caractére homoplasique {( itératif ) non significatif phylétiquement. Dans ce cas la
morphologie comparée entre les taxons s'avére trés utile; cette derniére sera également privilégiée pour la
distinction d'espéces évoluant plus ou moins graduellement. Le cladogramme le plus court ( principe de
parcimonie ) est seul retenu { arbre consensus ). !

Notre analyse a porté sur une sélection de 14 caractéres morphologiques ( n°1 & 14 ) considérés
comme vecteurs d'information phylétique. Les états de caracteéres du groupe Chanasia hartmanni ont été
systématiquement codés comme étant les plus primitifs, ( out-group ). Les autres états de caractéres ont été
ordonnés, comme dit précédemment, en fonction des polarités suggérées par I'ordre d’apparition des
taxons, c'est a dire controlés par un critére indépendant, la superposition stratigraphique. Les caractéres
sont regroupés dans la matrice 1D, ( Fig. 94 ); ils concernent essentiellement la gémination et les caractéres
associés ( caractéres 1 a 4), laire ventrale ( caractéres 5 3 7 ), I'ornementation latérale ( caractéres 8 2 12)
ainsi que l'allure du bord ombilical et des lignes de sutures cloisonnaires ( caractéres 13-14 ). L'état des
caractéres sélectionnés doit faire la distinction entre les caractéres gérontiques proprement dits liés a la fin
de la croissance ( affaiblissement de la costulation en fin d’'ontogénése chez Geminites ou cotes
cupuliformes terminales chez Distichoceras gr. bicostatum ) et la délétion de certains caractéres
apomorphes ( id. 1ig.195 ) . Pour cette raison une grande attention a été portée a I'amplitude de la délétion
des caractéres en tenant compte de la position stratigraphique des échantillons. Rappelons que pour gu'un
caractére soit considéré comme présentant le méme état, sa variabilité doit étre prise en compte
statistiquement ( Neige, op.cit., p.181 ).

L'analyse cladistique porte sur 'ensemble des taxons étudiés; toutefois pour certaines espéces
fragmentaires etrares ( D. Zieteni, D. sp. A), certaines données peuvent manquer. Elies ont fait I'objet d'une
extrapolation en supposant I'extension significative de ces caractéres; on a employé également les
connaissances générales de la sous-famille mises en évidence dans I'analyse systématique. Les différentes
espéces sont citées dans la matrice 1A, ( Fig. 95 ). Pour les 19 taxons considérés les arbres possibles
proposeés par le programme HENNIG sont au nombre de 14, ( 13 arbres plus I'arbre consensus ), ( Fig. 96A )
avec un nombre limité de pas, ( 11 & 14). Un examen global des arbres montre, a quelques détails prés, une
grande cohérence excepté ia divergence a partir de I'extra-groupe ( “out group” ) et aussi l'individualisation
des espéces du groupe |l { groupe bicostatum ) avec deux possibilités.

Ditférenciation des Geminites a partir du groupe-souche Chanasia :
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Cette différenciation est fondamentale puisqu’elle correspond a lindividualisation d’'une nouvelle
sous-famille les Distichoceratinae ( sous-genre Gemintes ) a partir des Chanasia ( Hecticoceratinae ).On
note entre les deux taxons génériques deux configurations possibles “a” et “b" , { Fig. 96B-C ), trés
différentes sur le plan phylétique avec les successions suivantes:

“a”: Extra-groupe / primus> (janus-intermedius )> charreaui--->Fig.96B
'b” . Extra-groupe / primus- / ( janus-intermedius) / charreaui--->Fig.96C

A la différence de la configuration “a’, la configuration “b” met sur le méme plan les trois taxons
précités au niveau des pas 3-30-31, ( polytomie ), laissant envisager un enracinement éventuel un peu plus
ancien de 'espéce charreaui comme semble lindiquer 'ontogénése, ( Ontogéneése, p. 222 ). On notera
aussi que la répartition respective des deux configurations est pratiquement équivalente pour les 14 arbres
possibles sur le plan statistique: 57% pour “a” et 43% pour “b”. L'arbre consensus privilégie la configuration
“b” dans laquelle Findividualisation de I'espéce charreaui s'effectue a partir de la lignée spécifique janus . Le
manague de matériel dans 'horizon ViI-VIII ne permet pas de résoudre le probléme. On notera cependant que
morphologiquement les tours internes de G. charreaui sont trés proches de ceux des Chanasia et gue le
mode de gémination trés irrégulier et limité de I'espéce charreaui ( gémination dissymétrique, p. 199 )
s'écarte manifestement de celui, beaucoup plus régulier, de la lignée janus.

Structure des Distichoceras du groupe |, ( D. pasdejeuensis ):

Les diftérents arbres phylétiques donnés par le programme HENNIG, ne montrent aucune
divergence, exception faite de la derniére espéce Distichoceras sp. A, qui est, par ailleurs, encore mal
connue morphologiquement.

Différenciation des Distichoceras du groupe I, ( D. bicostatum ):

En raison d’'une morphologie du bord ombilical trés différente entre les espéces du groupe |
( D. pasdejeuensis ) et le groupe |l { D. bicostatum ) une hypothése de travail consistait, dans un premier
temps a envisager une origine plus ancienne pour le groupe bicostatum par rapport au groupe-souche des
Distichoceras ( groupe pasdejeuensis ) qui posséde un bord ombilical redressé et trés différencié (
présence d'un rebord perlé ). L'état plésiomorphe du bord ombilical est incliné avec une tendance a se
redresser en fin de croissance seulement { cas des Geminites ). L’état dérivé montre un redressement de
plus en plus précoce du bord ombilical ( D. pasdejeuensis ). Or dans le groupe D. bicostatum [linclinaison
du bord ombilical est de nouveau bien exprimée a 'exception de D. complanaltoides . En fait la relation
phyletique entre le groupe | ( D. pasdejeuensis ) etle groupe Il ( D. bicostatum ) semble pouvoir s'expliquer
par une progenése néoténique permettant la dérivation de D. gr. bicostatum , ce qui écarte I'hypothése
précédente. Cette relation phylétique a été décrite dans I'étude de I'ontogenése, ( p.223, fig. 89 ). It n'en
demeure pas moins que des données paléontologiques supplémentaires dans les niveaux condensés de la
sous-zone a Trezeense ( horizons XVa-XVb ), seront nécessaires pour préciser davantage les modalités de
passage entre les deux taxons précités.

Evolution des Distichoceras du groupe Il ( D. bicostatum ):

Les possibilités proposées par le cladogramme concernant la structure du groupe
bicostatum sont au nombre de 3. L'arbre consensus indique une polytomie au pas 20, ( Fig.96D ), qui
englobe les taxons suivants; bicostatum praenodulosum, bicostatum bicostatum ( et le morphotype
nodulosum de D. bicostatum ) et complanatoides . La polytomie ( arbre 14 ), ( Darlu & Tassy, 1993; Wiley,
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de la séquence ontogénétique ( sauf pour D. albus ). Les données paléontologiques dont nous disposons
montrent l'individualisation d'une lignée spécifique pasdejeuensis correspondant 3 des grandes formes a
bord ombilical différencié, perlé, 4 ornementation variable, parfois tuberculée latéralement ( D. zeissi ) et
évoluant plus ou moins graduellement. La plus ancienne d'entre elles, Distichoceras quereithaci, présente
d’emblée la morphologie-type du genre. Son aire ventrale aplatie et tricarénée, ( déja présente chez
Geminites ), se localise igi sur les tours internes; la disposition des clavi n'est plus aussi réguliére. Pour ces
raisons cette forme présente des caractéres mixtes entre les deux-sous-genres Geminites et Distichoceras
, ce dernier genre regroupant plusieurs formes correspondant a plusieurs chronoespéces. La lignée
pasdejeuensis se prolonge dans les niveaux suivants ( espéce zeissi de I'horizon XIV 4 Rota ) et se
diversifie notamment dans la sous-zone & Trezeense ou quatre taxons sont mis en évidence ( zieteni,
pasdejeuensis, theobaldi et albus ), ( Fig. 97 ). Jusqu'a présent les relations phylétiques entre ces
derniéres espéces restaient en partie incertaines a cause de la condensation de la base de la zone a Athleta
dans notre secteur d'étude. Il en résultait une mauvaise connaissance de V'ordre d'apparition de ces formes.
Un polymorphisme avait méme initialement été envisagé en raison de la forme et du développement trés
variable des clavi latéro-ventraux et aussi de leur costulation ( gémination, muiltidivision de la costulation
externe ), ( Baloge & Cariou, 2000, sous presse ). Nous avons pu montrer qu'il existe une évolution plus ou
moins graduelle dans la lignée pasdejeuensis mais les contraintes stratigraphiques sont toutefois encore
insuffisamment connues.

Ainsi D. theobaldi ( horizon XVb & Athleta ) est une espéce encore trop peu détaillée ( nous ne
disposons que d'un matériel personnel restreint ), trés proche phylétiquement de D. albus , et ne sera pas
prise en compte sur le schéma phylétique. Distichoceras zeissi des horizons a Rota ( XIV ) et, peut étre, a
Leckenbyi ( XVa ), montre des tubercules latéraux identiques a ceux de Geminites charreaui . Tous ses
autres caractéres morphologiques ( notamment la nature perlée du bord ombitical ) peuvent rapprocher cette
espéece de la lignée pasdejeuensis , mais il existe encore des incertitudes ( notamment l'allure des tours
internes et de la gémination ). Comme nous 'avons vu antérieurement I'existence d’une costulation latérale
tuberculée est un caractére récurrent, homoplasique, assez largement répandu chez les Distichoceratinae
et, de fagon plus générale, chez les Oppeliidae. On peut trouver cette tendance aussi bien chez D.
Geminites ) charreaui que chez diverses espéces de Distichoceras comme D. zieteni , D. bicostatum
morphotype nodulosum . L'espéce D. zeissi est aussi proche d'une forme unique et de préservation
médiocre, Distichoceras sp. A, (localisée dans I’horizon XVII a Collotiformis ), qui posséde une morphologie
comparable mais qui se caractérise par une nette augmentation de la taille et de I'épaisseur. Notons
également gue le manque de matériel concernant D. zeissi et Distchoceras sp. A, ne permet pas une
connaissance précise de la variabilité intraspécifique de ces deux taxons. Les liens phylétiques entre les
espéces pasdejeuensis et zeissi sont assez étroits. Deux solutions peuvent étre envisagées: soit une
lignée indépendante qui a pu se différencier au sommet du Callovien moyen, soit un transiant de la
chronoespéce pasdejeuensis , solution retenue actuellement compte tenu des données dont nous
disposons. La diversité morphologique des Distichoceras de la sous-zone a Trezeense est également
associée a un nombre plus important d'individus par rapport aux Geminites. On connait également une telle
diversification morphologique dans d’autres sous-familles, chez les Reineckeiinae { Cariou, 1980 ) ainsi que
les Kosmoceratinae ( Tintant, 1963 ) a la limite Callovien moyen et supérieur.

Sur le plan ontogénique il y aurait passage de la lignée pasdejeuensis a la lignée bicostatum . On a
précisé précédemment que la sous-espéce praenodulosum dériverait de D. quereilhaci par progénése
néoténique , ( PHASE 3, fig. 99 ). Le groupe le plus récent, le groupe D. bicostatum correspond aux sous-
espéces praenodulosum et bicostatum ( avec son morphotype nodulosum ). Ces deux formes semblent
appartenir & une méme chronoespéce par ailleurs morphologiquement trés homogene. Il s’agit de formes de
taille modeste relativement comprimées, avec un mur ombilical incliné et pourvues de nombreux petits clavi
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pointus. La forme la plus primitive praenodulosum , localisée de a sous-zone & Trezeense, montre un stade
éogéminé trés irrégulier et posséde une petite taille. D. bicostatum bicostatum qui en dériverait, apparait
dans la sous-zone a Collotiformis et se prolonge au dela jusque dans la zone & Lambenti { extinction de la
sous-famille ). La forme nodulosum ( localisée dans I'horizon du méme nom ) doit étre considérée comme
un morphotype de D. bicostatum bicostatum bien situé stratigraphiquement ce qui justifie le biohorizon du
méme nom. L'évolution de cette lignée sembie graduelle avec augmentation de taille et de Vinvolution des
tours.

En raison de contraintes d'ordre stratigraphique, le passage entre les lignées bicostatum et
complanatoides doit étre envisagé a partir de la sous-espéce praenodulosum qui est la plus ancienne de la
lignée bicostatum . La comparaison des cartouches ontogénigues montre qu'on passerait d'une lignée a
Fautre par innovation tardive associée a une accélération, ( Fig. 95 ). On notera que la multidivision est un
caractére homoplasique déja présent dans l'autre lignée pasdejeuensis mais aussi dans plusieurs phylums
d’Oppeliidae. Les liens phylétiques des précédents taxons avec D. complanatoides ne sont pas résolus par
I'analyse cladistique ( polytomie ). Ceci est di au fait que le programme HENNIG sépare systématiquement
les formes a forte ornementation latérale ( comme nodujosum et praenodulosum ) des forsnes a
ornementation latérale faible ( comme bicostatum et complanatoides ). Dans ces conditions, le probléme ne
pourra étre résolu que par 'acquisition de nouvelles données paléontologiques et de nouvelles contraintes
stratigraphiques dans les niveaux condensés de la sous-zone & Trezeense. Cependant on peut faire valoir
'apport des arguments ontagéniques ( p.227 ). Distichoceras complanatoides ( Horizons XVb-XVill )
s'individualise par une innovation tardive ( la multidivision de la costulation externe ) qui par accélération
réduit fortement le stade géminé sur le phragmocéne. -

Le sous-genre Horioceras forme microconque de D.( Distichoceras ), a été trouvé a la limite
Caliovien inférieur et moyen en spécimen unique aux Maisons Blanches ( Deux-Sévres ). Ce spécimen
posséde sans aucun doute tous les caractéres morphologiques d’'Horioceras . Comme il s’agit d’un
échantillon unique, un matériel complémentaire serait souhaitable pour éliminer 'hypothése d’'une possible
convergence. Deux conséquences phylétiques découlent de la présence d'un spécimen d’'age aussi
ancien dans le Callovien. Premiérement {’émergence de la sous-famille des Distichoceratinae est trés
précoce, c'est a dire vers la fin du Callovien inférieur et non pas a la fin du Callovien moyen comme on le
supposait jusqu'ici. Deuxiémement comme fe sous-genre macrocongue Distichoceras n’est pas connu
avant I'horizon XII du Callovien moyen, le spécimen d’ Horioceras des Maisons Blanches pourrait bien
correspondre au dimorphe microconque d’une espéce macroconque de D. ( Geminites ). En effet le sous-
genre Geminites est déja représenté a ce niveau stratigraphique par la sous-espéce primus . Dans cette
hypothése ce spécimen soulignerait aussi 'homogénéité de la sous-famille et I'origine monophylétique des
Distichoceratinae. Il renforcerait aussi I'idée d’'un dimorphisme sexuel trés accentué chez cette derniére. La
présence d’Horioceras est attestée dans les niveaux plus récents conjointement avec les premiers
Distichoceras s.s. , puis les divers représentants du genre jusqu’a son extinction. Dans la zone a Lamberti,
seule 'espéce D. bicostatum subsiste a la base avant I'extinction totale de la sous-famille au sommet de
cette zone. Palframan ( 1967 ) a fait d" Horioceras baugieri le seul dimorphe microconque de Distichoceras
bicostatum  Les Horioceras sont pratiquement en état de stase durant le développement des
Distichoceratinae macrocongues pendant le Callovien.

V-2t Conclusion: implications systématiques et évolutives:















































































































































































































































































































