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Prodactylioceras davoei (Sow.) (Ammonitino), en Bourgogne 
Paléontologie et dynamique du peuplement.

p a r  Jean-Luui.-. Dommumm i:s "

Ri;st'Mt: : L 'é lu d e  du  n iveau  à Prodactylioceras davoei du C a rm e n  b o u rg u ig n o n  m o n tre  le 
re m p la c e m e n t p o u r  u n  b re f  in s ta n t d es ta n n e s  su b b o réa les  a Aegoceras p a r  un  p eu p lem en t 
b ie n  d if fé re n t d o m in é  p a r  un  Prodactylioceras  issu d ’un  phy lum  n tésogéen . L’acq u is itio n  des 
c a ra c tè re s  o r ig in a u x  de  P. davoei  p a ra i t  d ’a i l le u r s  d irec tem en t liée à la  co n q u ê te  du  do m ain e  
su b b o ré a l. P. davoei  e s t une  esp èce  h o m o g èn e  m a lg ré  une v a riab ilité  assez  fo r te  d es  c a ra c tè re s  
de  l ’o rn e m e n ta t io n  et de  la ta ille  des in d iv id u s  ad u ltes . L 'expansion  g éo g rap h iq u e  de  P. davoei 
e s t  in te rp ré té e  c o m m e  co n sécu tiv e  à  u n e  m o d ific a tio n  d u  co n tex te  éco log ique.

Abstract; T he stu d y  o f th e  b ed s  e o n ta in in g  P. davoei in the C arix ian  of B u rg u n d v  show s 
th e  re m p la c e m e n t d u r in g  a  sh o r t  p e rio d  of lim e  of the su b b o rea l fau n a  (w ith  Aenoceras) by 
a  very  d itre re n t a s so c ia tio n  d o m in a te d  by  a  Prodactylioceras  issued  fro m  a  m esogean  phy lum . 
In  fa c t th e  a c q u is it io n  o f th e  o rig in a l c h a ra e te r ts t ie s  o f P. davoei seem s to  be  d irec tly  h nked  
to  th e  in v as io n  o f th e  su b b o re a l p ro v in ce . P. davoei  is an  hom ogenous spec ies .n  s p n e  o f a  .wch 
v a r ia b il i té  o f th e  o rn e m e n ta l c h a ra e te r is t ic s  a n d  of the  size of th e  a d u lt. T he  g éo g raph ie  
e x p an sio n  o f  P. davoei  is i te rp re le d  a s  co n se c u tiv e  to  m od ification  of th e  éco log ie  co n tex t.

INTRODUCTION
'  En Bourgogne à plusieurs occasions au cours du Carixien, 1 évolution des 

lignées au tochtones  d ’Ammonoidae est interrompue par 1 apparition  massive d es­
pèces à affinités mésogéennes. Ces ingressions éphémères ne sont en général pas 
l’amorce de colonisations durables. Au Carixien supérieur un tel événement est 
particulièrem ent net ; il s ’agit de l’apparition de Prodactylioceras davoei (Sow.). 
L’etude svstém atique de nom breux gisements très (ossiülères de la zone à Davoei 
perm et une analvse détaillée d ’un tel phénomène qui est probablement contrôlé par 
des modifications écologiques.

A. BIOSTRATIGRAPHIH
L’apparition  de P. davoei en Bourgogne se situe a un niveau b iostiatig iaphique 

très précis, après les derniers peuplem ents d ’Aeyoccras gr. capricorntts (Schlot.) et 
avant les prem iers  Oistoceras (lig. 1) ; elle fournit un repère s tra tigraphique paiti- 
culièrem ent com m ode : l’horizon à Davoei qui peut être étendu sans risque à 1 en­
semble de la France et au Sud de I Allemagne fSchlatter 1977). Pai contie , dans 
les régions ouvertes sur le protoatlantique, Portugal (etude en coûts) et Doiset 
(Spath 1936) le problème appara it  plus complexe ; au sud de 1 Angleterre notam ment

les faunes de Prodactylioceras gr. davoei sont plus diversifiées et se répartissent 
su r  une durée un peu plus importante. Ces faits résultent sans doute du fonction­
nem ent d ’une voie de peuplem ent « atlantique » plus progressive et amorcee plus 
précocement q u ’une voie « alpine >» d ’où sont probablem ent issues les lormes bour­
guignonnes. Ces deux voies ont pu d ’ailleurs con tr ibuer  conjointem ent au peuple­
ment de la province (et no tam m ent du Sud de l’Angleierre) lors de 1 acme du groupe. 
Ainsi l’horizon à Davoei événement bref et isochrone en Bourgogne ne correspond 
sans doute q u ’à une partie  de la durée de vie totale de I espece dont I eiiracinemen 
phvlétique précis et l’éventuel devenir évolutif sont inconnus. Ce fait limite la valeui 
chronostra tie raph ique  de cet horizon non basé, comme il serait souhaitable, sur un 
gradient évolutif mais sur une simple modification locale des faunes .
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En Bourgogne, l 'apparition brutale via P. davoei in terrom pt localement révolu­
tion de la lignée des Liparoeeralides capricornes au passage du sous-genre -U'uoceras 
à Oisioceras. En t'ait, on observe un changement complet de la laune (lie. 1). 
Les Liparoeeras capricornes disparaissent presque totalem ent ; seuls quelques très 
rares fragments d ’Aegoccras sp. ou Oisioceras sp. ont été récoltés dans l’hori/on  à 
Davoei. Par contre les Becheiceras (Liparoceratidae involutes), toujours rares avec 
les formes capricornes deviennent assez abondants  jusqu a 12 0o de la taune. 
Les quelques Lvtuceras gr. f im brialum  (Sow.) et Tra^ophvlloceras loscombi  (Sow.) 
qui accompagnent les Aeçoceras et Oisioceras d isparaissent totalement. Ainsi la 
faune de l'horizon à Davoei est-elle composée en Bourgogne d ’environ 90 °o de 
P. davoei et de 10 (,n de Becheiceras. L’injection brutale  d ’éléments à affinités méso- 
géennes au sein de faunes typiquement subboréales est un phénomène qui peut être 
observé à plusieurs au tres occasions au cours du Carixien en Bourgogne : soit les 
horizons à Pettos, Venarense, Fimbriatum  et finalement Davoei ( fi g . 1). Ces événe­
m ents évoquent des « transgressions », au sens biogéographique du terme, d ’espèces 
mésogéennes vers la province subboréale ; ils ne correspondent pas en général a des 
modifications des faciès sédimentaires ou de la composition des faunes benthiques. 
Le niveau à P. davoei fait toutefois exception ; il est m arqué par  l’apparition en 
nom bre d 'un lam elübranche benthique absent partout ailleurs du Carixien bourgui­
gnon : O.xvloma inaequivalvis (Sow ). Ce fait rem arquable  est un indice qui permet 
de supposer que l 'apparition de P. davoei est liée à une perturbation  temporaire 
du contexte écologique généralement favorable aux Aeu.oceras.

Dans le cas qui nous intéresse (mais sans doute egalement pour les niveaux 
à Pettos et Venarense) le terme de '< transgression •> n ’est pas parfaitement a pp ro ­
prie ; en effet, il ne s ’agit pas ici d ’une simple extension de l’aire géographique 
occupée par  une espèce donnée. Si le groupe des Coeloceratinae parmi lesquels 
s 'enracine P. davoei est largement représente au co ins  du Lias moven en Mésogée, 
l’espèce en question n ’est par contre connue avec certitude  qu en domaine sub­
boréal. Il appara ît  donc que dans ce cas I expansion géographique n a pas été évolu- 
tivement neutre mais au contraire  s ' e s t  accompagnée d un processus de spéciation.

Des études ultérieures devront préciser les modalités il acquisitions des nou­
veaux caractères à pa rt ir  du groupe souche mesogeen. Il est intéressant de noter 
qu 'en mésogée au Carixien supérieur les Coeloceratinae sont particulièrement abon­
dants  notam m ent avec le groupe de Prodacivlioeeras (Avevroniceras) italicum  
(Fuc.) qui présente de viandes affinités avec P. ilavoei. D ores  et déjà I analvse en
cours de Pruduclvlioceras du groupe de davo<-i récoltés au Portugal dans un 
contexte stra tigraphique pr oche de celui de la Bourgogne (sous-zone a Capricornus) 
révèle des formes moins avancées vers l’acquisition des caractères propres a 
P. davoei. Certaines s tructures carac té r is t iques  des formes mésogéennes (notam­
ment l’ornem entation épineuse d e s  tours internes) s ’observent encore bien q u ’alfai- 
blies chez certains variants de ce peuplement qui appara ît  donc comme un jalon 
évolutif parmi les Prodactvlioceras gr. davoei  d ‘affinité « atlantique ».

En Bourgogne l’acmé de Prodactvlioceras gr. davoei  (Sow.) semble correspondre a 
un événement b re f ;  en effet, l’in terruption  d ’observation affectant la lignée des 
Avanceras ne correspond pas à un hvatus évolutif im portant ; les derniers A. (Acgo- 
ceras) gr. capricornus  (Schiol.) et les prem iers  A. (Oisioceras) gr. tieidiiuuu (Simp.) 
sont des formes assez proches qui ne sont probablem ent pas séparées par une durée 
importante. Il faut également tenir com pte de la perturbation  écologique (soulignée 
par  la venue des P. davoei) qui a pu induire un rapide réajustement adaptatif  des 
Avanceras.

B. LE S  STAD ES DE CRO ISSAXCE E T  LE PRO BLEM E DE DIMORPHISME

1. — L’analvsc d ’un lot de sections axiales m ’a permis de mettre en évidence 
plusieurs stades de croissance bien distincts chez P. davoei. Pour chaque section j ’ai 
établi un diagramme représentant les modification des taux de croissance pour 
chaque caractère par  demi-tour ; la ligure 2 donne l ’un de ces diagrammes particu­
lièrement caractéristique. La succession des d illerents  stades s ’est révélée assez 
constante  chez tous les individus.

a) Un prem ier stade com prend la pro toconque et environ la totalité du pre­
m ier tour de spire. Cette première partie  de la coquille spiralée est caractérisée par 
la stabilité des dimensions de la section (hau teu r  et épaisseur) et par la mise en place 
de l ’ombilic ; en fait on peut presque com parer  ce prem ier stade a un tube enroulé 
au tou r  de la protoconque. Chez de très nom breuses  ammonites ce stade s ’achève 
par  la constriction népionique : sur les échantillons calcaires dont j'ai disposé il 
ne m ’a pas été possible de m ettre  en é\ idence cette consti iclion. Toutefois, ce pre­
mier épisode de la croissance peut aisément ê tre  assimile au stade prénépionique 
décrit chez d ’autres ammonites iThicrrx I47S>
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h) Un deuxieme stade va du point A (Cm. 2) au point B. IJ correspond à uni- 
période d équilibrage et de mise en place des divers taux de croissance. Les courbes 
d ’accroissement convergent d ’ailleurs toutes vers le point B (soit aux environs de 
2,5 à 3 mm de diamètre). A part ir  de ce point la coquille a acquis à peu près son 
mode de croissance futur. Un tel épisode de la croissance peut être délini comme le 
stade postnénionique.

c) Au-delà du point critique B les courbes de ci oissance diverjient sensible­
ment avant de se rcerouper ultei ieui cillent vers (_ soit aux environs de 15 mm de 
diamètre. Cette phase de la croissance passe donc par un point ou la coquille tend 
à devenir particulièrement évolute et discoïde. D’autre  paît,  îles la lin de ce stade 
(vers le quatrièm e tour vie- spire) la densite du cloisonnement du phraemocône va 
se relâcher , toutefois a- n ’est q u ’au deh.ui Je  i : i période suivante que ce plieno-
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mène se développera pleinement. Il convient de préciser que les modifications 
adeetan i le cloisonnement sont décalées adapicalem ent de 3/4 à 1 tou r  par  rapport  
à l’ouverture ; la loge d ’habitation est en ellet assez longue chez P. davoei. Ainsi 
l’amorce de l’espacement des cloisons que  l’on observe su r  le troisième tour corres­
pond en fait à une coquille avant déjà atte in t ou presque quatre  tours (cf. supra) 
donc déjà en fin du troisième stade de croissance. Cette phase de croissance corres­
pond au stade néanique (cf. Thierry 1978).

d ) Aux environs du point C les courbes de croissance vont se chevaucher 
m omentaném ent avant de diverger à nouveau mais cette fois de façon nettement 
moins accusée que lors du stade néanique. La coquille va néanmoins tendre à 
reprendre une morphologie évolute et discoïde. Au début de ce stade l ’espacement 
des cloisons du  ̂ phragmocône a tte indra  son m axim um  puis dim inuera  ensuite pro­
gressivement avant de se stabiliser vers la fin du stade. Cette période de la crois­
sance qui mène progressivement la coquille à sa morphologie définitive correspond 
au stade éphébique.

e) Enfin, les derniers centimètres de la coquille présentent souvent une aug­
m entation sensible de la hau teu r  et surtout de l’épaisseur. Cet élargissement de la 
section précède l’a rrê t  définitif de la croissance auquel correspond  souvent un téles­
copage des cloisons du phragmocône. Ce dernier s tade m arque  l’acquisition de la 
morphologie adulte  définitive.

/) Ainsi les cinq stades de croissance connus c lassiquem ent chez les Arnmo- 
nitia (Thierry 1978) ont pu être mis en évidence chez P. davoei : soit les stades 
pré-népionique, post-népionique, néanique, éphébique et adulte.

g) Afin de préciser la représentation des différents stades au sein des peu­
plements bourguignons de P. davoei, j’ai étudié un échantillon de 142 sections 
équatoriales réalisé à p a r t i r  des récoltes du gisement de Remillv-en-Montagne. Tous 
les individus étudiés possédaient au moins partiellem ent leur loge d ’habitation. 
L’examen de telles sections et notam m ent du phragm ocône perm et de définir assez 
aisément le stade de croissance atteint par  chaque individu. La très grande m ajorité  
des coquilles (85 %) a a tte in t ou presque le stade adulte. La fraction restante de la 
population (fig. 3, histogramme B) est composée d 'individus au stade éphébique, 
aucun exemplaire est au stade néanique. Ainsi les populations bourguignonnes de 
P. davoei doivent-elles être considérées comm e adultes ou subadultes. Or l’excellent 
étal de conservation des coquilles et notam m ent la présence presque svstématique 
des loges d ’habitation (particulièrement vulnérables chez les formes éxolutes) évo­
que un peuplement sub-autochtone n avant pas subi de transport  post-mortem 
important. L’absence des formes juvéniles est donc su rprenan te  ; plusieurs hvpo- 
thèses peuvent l’expliquer ; elle est peut-être due a une prédation visant essentiel­
lement les jeunes et, laissant alors toutes leurs chances aux rescapés d ’atteindre
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l ’âge adulte ou peut-être à une ségrégation des classes d ’âge en essaims comme 
cela s ’observe chez les Céphalopodes actuels. Pour cette  dernière hypothèse il n ’est 
malheureusement pas possible de préciser la localisation d 'cventuels essaims 
juvéniles.

2. — A p art i r  de l’échantillon de sections équatoriales décrit précédemment, 
j’ai pu également obten ir  des informations su r  la variabilité de ia taille adulte  chez 
P. davoei. En effet, le d iam ètre des phragmoeûnes facilement mesurable sur section 
est directem ent lié à la taille Je  l’individu. Les histogram m es de la figure 3 illus­
trent les résulta ts  de cette étude. Les disti ibutions des fréquences ttabl. la), que 
ce soit pour ( 'histogramme comprenant la totalité de l’échantillon ou pour celui 
limité aux formes adultes, s ’ajustent a une distr ibu tion  gaussienne. Il est donc 
impossible de m ettre  en évidence chez P. davoei un d im orphism e portan t  sur la 
taille adulte. Cette caractéristique est pourtant connue classiquement chez les Dactv- 
lioceratinae du Toarcien (Guex 1973) et des le Lias moyen chez certains Coelocera- 
tinae mésogéens (Fantini-Sestini 1975). Cette absence de d im orphism e chez P. davoei 
apparaît donc plutôt comme un fait original par  rapnort  aux" formes voisines et 
correspond peut-être à une adaptation particulière liée à la « transgression ». 
Il convient toutelois de noter que la variabilité de la taille adulte est assez foi te chez 
P. davoei (V =; 12,93 ’■>) en effet les diamètres des phragm oeûnes adultes varient 
presque du simple au double (de 50 à 94 mm) sur l 'échantillon étudié.



Prodactvhuccras duvoct (Sow.) est une espèce extrêm em ent abondante  en 
Bourgogne ; elle a pu être  récoltée dans !a totalité des gisements du Cari.xien supé­
rieur. Cependant, seuls trois gisements de Côte-d’Or, Remillv-en-Montagne, Saint- 
Romain et Rouvres-sous-MeilIv ont livré des faunes à la lois abondantes  et fossili­
sées sans déformation ; des différences de conservation subsistent toutefois (fré­
quence ou rareté des loges d 'habita tion) et imposent des in terpré ta tions  nuancées 
des analyses biométriques. L’échantillon de Remillv-en-Montagne est le plus com­
plet et le plus riche. Dans ce chapitre, il servira de hase à la description de l’espèce ; 
les deux autres populations seront données à titre de comparaison.

1. — L'échantillon de Remilly-en-Montagne.

Le gisement de Remillv-en-Montagne (cf. Dommergues 1979) m ’a fourni un 
matériel très abondant. L’étude biométrique correspond à 105 individus qui m ’ont 
livré 208 groupes de m esure ; il faut souligner que la conservation des coquilles 
é tan t très complète, 67 % de ces mesures se rapporten t à des loges d ’habitation 
souvent adultes. J

a) Analyse univariée

La distribution des principaux indices m orphologiques h, e et o se révèle 
homogène (cf. fig. 4 et tabl. la). Toutefois les histogrammes ne s ’a jus ten t  pas à des 
courbes de Gauss ce qui est dû au mélange de plusieurs stades de croissance assez 
différents ; on constate no tam m ent que les mesures prises sur phragm ocône s ’éloi­
gnent toujours sensiblement des classes modales en donnant un aspect assvmétrique 
aux histogrammes. La variabilité sans être  très élevée souligne neanmoins l'influence 
des variations de croissance. L’abondance des mesures prises su r  les loges d ’habi­
tation implique des valeurs moyennes assez faibles pour h, e et plutôt forte pour o.

b) Analyse bivariée

L’observation des d iagram m es de dispersion (lie. 4) révélé des disharmonies 
de croissance et des ruptures  de pente très nettes pour H et E, moins accusées pour 
O. Ces particularités sont la conséquence des successions de stades de crois­
sance, en l’occurence ici éphébique à adulte. J ’ai ainsi été conduit à calculer deux 
axes principaux réduits (fig. 4) pour chaque caractère ; afin d ’opérer une ségré­
gation la plus naturelle possible en tre  les individus j’ai traité  séparém ent les 
phragmaeûnes et les loges d ’habitation : ce qui en pratique  revient presque à sé- 
i arer les m e s u r e s  effectuées au stade adulte de celles prises au stade éphébique. 
La taille d e s  îdividus adultes variant presque du simple au double, les droites 
ainsi obtenues se chevauchent nécessairement. Dans tous les cas les corrélations 
sont fortes, pariois même très fortes (tabl. 1 b).

La hauteur  du phragm ocône croit avec une disharm onie  m inorante  assez 
m arq u ée ;  celle de la loge au con tra ire  m ontre une d isharm onie  légèrement m ajo­
rante.

Pour l’épaisseur on observe un schéma similaire mais dans ce cas la rup­
ture de pente est encore plus accusée. Ou constate également que les mesures pri­
ses aux plus petits d iam ètres s ’écarten t signilicativement de l’axe principal réduit 
des phragmacônes ; la rare té  des très petits  exemplaires ne perm et toutefois pas 
le calcul d ’un troisième axe.

Pour l'ombilic on ne note pratiquem ent pas de différence entre  l'axe des 
phragm acônes et celui des loges. Par  con tre  la croissance générale montre une 
disharm onie  m ajoran te  très accusée.

Ainsi l 'étude de la croissance su r  d iagram m e de dispersion confirme les 
données de l'analyse univariée en m o n tra n t  que les nucléus présentent les hauteurs 
et les épaisseurs relatives les plus im portan tes  de l’échantillon.

Le diagramme E /H  en fonction de D (fig. 3) i llustre  la croissance de ce 
param ètre  : chez les phragm acônes E /H  dim inue régulièrement jusqu'aux envi­
rons de 60 mm puis se stabilise vers 70 mm (zone de principal passage entre 
phragm acônes et loges). Le rapport  augm ente  ensuite  au-delà de 80 mm au mo­
m ent où les loges deviennent m ajoritaires .

L’ornem entation s’avère le caractère  le plus variable chez P. davoei. Le 
diagram m e de dispersion de N/2 en fonction de D (fig. 3) illustre les variations 
assez complexes que subit la densité de la costulatior. avec l’âge. Elle croît 
d 'abord  régulièrement en dem eurant peu \ ariable sur les phragmacônes jusqu’aux 
environs de 60 mm de diam ètre  (pl. 1, fig. la). Plus tard  la variabilité augmente 
considérablement ; ainsi la m ajorité  des loges d 'hab ita t ion  adultes montre sur
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" l e u r  partie  h n a l t f l I rK ^ a r s s c  tics  “sensible de la densité de la postulation (p l . I ,  fig. 
la  et pl. III  fig. 3a) ; une telle modification n ’est toutefois pas systématique car 
chez une minorité  d ’individus la densité ne décroît pas de façon aussi accusée (pl. II, 
fig. 1 et 2). Il en résulte une très forte variabilité adulte  sans q u ’il soit possible de 
m ettre  en évidence de discontinuité  nette. Prodactvlioccras davoei se distingue 
essentiellement des formes mésogéennes par  l ’acquisition de. tubercules latéraux- 
ventraux aigus su r  le test, se prolongeant su r  les lianes par une ride étroite qui 
s ’estom pe vers l’ombilic ; quelques côtes convergent vers ces tubercules. Cette 
s truc tu re  originale est fortement variable comm e d ’ailleurs l’ensemble des carac­
tères ornem entaux  : elle peut être développée sur la quasi totalité de la spire (à 
l ’exception de l ’extrême fin de la loge où elle s ’e s to m p e  ou bien n e t r e  réellement 
développée que sur un secteur limité de la coquille, en général alors su r  les tours 
moyens (pl. I, fig. 2). La force et la densité de cette tuberculisation sont indépen­
dantes et également très variables. Ainsi la population, homogène dans son ensem­
ble, inclut-elle des individus de morphologie bien differente. Certains sont pres­
que to ta lem ent dépourvus de tubercules (pl. III, fig. 2j a l’exception de quelques



timides ébauchés sur les tours niovens ; ci au tres  au .::;airc i v u u i . i prcjciuei 
une tuberculisation dense et vigoureuse étendue sur une section plus ou moins 
im portan te  de la spire (pl. IH, (ig. I). Amant que la figuration permet d'en juger, 
le tvpe de Sovverbv (1822, p. 71, pl. 350) s'intégre parfa item ent à cette \ariabilité. 
La conception large de l'espece que propose (Juenstedt 1 1883-89, pl. 38), grâce à sa 
nomenclature trinominale couvre la variabilité observée chez les peuplements 
bourguignons de P. davoei ; en effet les formes décrites par  Quenstedt comme res­
pectivement Am monites Davoei enode  et 3. D a v id  nudosissimus  (Quenstedt 1883- 
88, pl. 38, fig. 10 et 11) correspondent à des variants extrêmes. Par contre les for­
mes anglaises P. dot setense Spath  et su rtou t P. t ectiradiatum  (YVingrave) dont la 
position stra tigraphique paraît légèrement antérieure à P. davoei, sont sans doute 
originales. Le stade épineux des tours internes et l'absence de tuberculisation au- 
delà chez P. rectiradiatuni rappelle les P. (A.exrouiceras)  mésogéens mais aussi 
les formes portugaises. Il convient de préciser ici que les exemplaires mésogéens 
cités par les auteurs (? Geczv 1976, Dubar 1978.. ) sous le nom de Prodactxlioce- 
ras enode  (Quenst.) sont sans doute distincts de la (orme du Quenstedt qui n ’est 
q u ’un variant extrême de l’espèce subboreale, Prodactxlioceras davoei. Ce fait 
est confirmé par  la présence su r  les tours  moyens du type de Quenstedt de quel­
ques ébauches de tubercules dont la forme est caractéristique de P. davoei (cf. 
supra).

L’ornem entation des tours  in ternes des P. davoei bourguignons peut être 
étudiée en détail sur p lusieurs individus. En général on ne note pas d ’ornem enta­
tion originale au tre  que l ’am orce  de la tuberculisation typique de l’espèce (pl. I, 
fig. 3). Toutefois chez, certains individus on voit se développer à divers degrés de 
fines épines latéro-ventrales portées par  les côtes au niveau du recouvrement par  le 
tour suivant (pl. III , fig. 4 et 5). Il s ’agit dans ce cas d ’un rappel de l’ornem enta­
tion originelle des tours in ternes des formes mésogéennes, Prodaclxlioceras (Avev- 
roniceras) parmi lesquelles s 'enracine P. davoei.

L’ensemble des résu lta ts  ob tenus pour la population de Remillv-en-Montagne 
permet de conclure à l’homogénéité de l’échantillon. L’analvse bivariée montre 
néanmoins une croissance instable et très souvent d isharmonique ; ainsi la m or­
phologie et l’o rnem enta tion  peuvent être  sensiblement différentes aux divers sta­
des de croissance.

2. — L’échantillon de Saint-Romain

A Saint-Romain (cf. Dure i a rg u e s  1979), le niveau à Prodactxlioceras davoei 
livre une faune abondan te  et assez oien fossilisée ; malheureusement les conditions 
d ’exploitation ne perm etten t  en général pas d ’obten ir  des exemplaires complets. 
Ainsi sur les 103 groupes de m esure obtenus à part ir  de 81 exemplaires, 41 % seu­
lement se rapportent à des loges d ’habita tion.

a) Analxse univariée

Comme pour l’échantillon précédent le mélange des stades de croissance 
entraîne une variabilité assez, forte et une distribution anorm ale des fréquences 
(cl. t a b 1. le). Toutefois, m aigre une certaine asymétrie les histogrammes montrent 
bien l’homogénéité de la population. Les données relatives aux phragmocônes 
é tant les plus abondan tes  on obtient des valeurs moyennes de h et e plus fortes 
q u ’à Remillv-en-Montagne ; au con tra ire  la moyenne de o est nettement moins 
élevée

b) Analxse bivariée
Le calcul séparé d ’axes principaux réduits pour les loges d 'habitation et les 

phragmocônes permet d ’éviter une bonne partie  des anomalies dues au mélange 
des stades de croissance qui rendaient difficiles l’in terpréta tion des données de 
l ’analyse univariée (cf. tabl. ld). Ainsi, les modalités de la croissance se révèlent 
très proches de celles décrites pour le gisement précédent. On remarque toutefois 
que la rup tu re  de pente entre phragmocônes et loges est en général un peu plus 
accusée, fait qui est en partie dû à la présence de nombreux phragmocônes de 
très petites tailles ainsi q u a  la disharm onie  m ajoran te  particulièrement accusée 
des loges pour E et H.

En conclusion, la population qui est composée en m ajeure  partie de phrag­
mocônes parfois de très petite taille para ît  homogène. Les modalités de crois­
sance sont p ratiquem ent identiques à celles de l’échantillon de Remil lv-en-Mon- 
tagne.
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Tableau 1 b

Paramètres 
Carac t è re s M S2 S V * - Paramètres

C arac tè re s
R b a Sb Sd Da %

h
e
o

23,34 
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56,66

3, -9
8,01

11,61

1 .35 
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Tableau 1 o E-D Phragmocône 
E-D Loge
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3.46

1 1 ,99 
3, 6 ?
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Tableau I f
Tabl.  1 — P a ra m è tre s  b io m é t r iq u e s ,  an a ly se s  uni 
variée 4*1 b ivar iée  p o u r  les ée l ian t i l lons  de  P n x la v - 

ttjiincfras tinvite i Suvv. (h*

i l> 
c il

Ht*milly-en-Montagne ((V>te-d*<>r) 
S a i n t - <( ' û t t - d ’( >r i

H S : test l iau tr incii t  significatif ,  p ro b a b i l i té  
in fér ieu re  à 1 %

.• f Houvrcs-soiis* Mei 11 y «J aMe-d’t )r > H : coefficient de co rré la t ion  e n tre  deux  
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3. — L'échantillon de Rouvres-sous-Meilly

A Rouvres-sous-Meilly, j’ai pu récolter en cham p un échantillon de 41 exem­
plaires qui m ’ont fourni SO groupes de mesures. Comme à Saint-Romain la p ropor­
tion des loges d ’habita tion demeure faihle, 40 °'o de la population. Toutefois, les 
phragmocônes de très petites tailles sont beaucoup plus rares.

a) Biométrie

En raison de la grande similitude de répartition  des divers stades de crois­
sance au  sein des échantillons de Rouvres-sous-Meilly et de Saint-Romain les 
conclusions proposées lors de l'étude de ce dernier gisement demeurent en géné­
ral valables pour Rouvres. La valeur movenne de h et celle de e sont ici aussi rela­
tivement fortes a lors que celle de o reste faible. Les param ètres des axes princi­
paux réduits sont également très proches à Saint-Romain et à Rouvres-sous-Meilly. 
La disharm onie  m ajoran te  de la croissance des loges pour H et E apparaît  toute­
fois moins accusée.

Il s ’agit ici encore d ’une population homogène dont les modalités de crois­
sance sont com parables à celles de Remilly-en-Montagne et de Saint-Romain.

4. — Comparaison entre les échantillons bourguignons

Pour les trois échantillons j ’ai comparé les valeurs moyennes des indices h, 
e, o par test t de Student et les coefficients de pente des caractères H, E, O en 
fonction de D par test Z de Snedecor. Les résultats sont regroupés sur les profils 
statistiques de la figure 5.

Il appara ît  immédiatement que les coefficients de pente sont dans leur 
ensemble rem arquablem ent semblables ; seule la pente de (O-D) pour Remillv 
s'isole nettement. Ce qui est probablement dû à la légère tendance au déroule­
ment qui aflecte les extrémités des loges adultes particulièrement nombreuses à 
Remillv. Le problèm e apparaît  plus complexe pour la comparaison des valeurs 
movennes. En effet, ici, les résultats sont essentiellement fonction de la réparti-
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tion des différents stades de croissance élans chaque échantillon ; de ce lait les peu­
plements de Saint-R''main et de Rouvres ou les mesures au stade éphéhique sont 
abondantes  apparaissent statistiquement proches, alors que la population de 
Remillv où le stade adulte est mieux représenté s ’isole nettement.

La synthèse de l’ensemble de ces données permet de conclure à l’homogé­
néité et à l’identité des differents échantillons bourguignons de Proihicivlioceras 
elavoei (Sow.). L’étude naléontologique confirme donc les données biostratigraphi- 
ques en suggérant que le dépôt de P. davoci correspond a un événement bref et 
synchrone à l’échelle régionale.
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D. LA LIGNE DE SVTVRE

La fossilisation calcaire des P rod tu .!  'A io c cra s  bourguignons ne permet pas 
d ’é tud ie r  l’ontogenie de la ligne de suture. Il est cependant possible d 'ob ten ir  quel­
ques lignes isolées mais complètes à pa rt ir  de nucléus (fig. 6, Ar.). Les lignes ainsi
obtenues sont tout à fait com parables à celles données pa r  Schindewolf (1962, 
p. 557, fig. 143) pour P. davoei et P. nodusissimus  (Quenst .) La ligne est abondam ­
ment et profondément découpée. Le lobe externe est large, profond et très nette­
ment bifide. La large selle externe est profondém ent incisée mais dans son ensemble 
demeure massive, car aucune des incisions réapparaît nettem ent dominante. Le lobe 
latéral constitue l’élément le plus caractéristique ; il est large et profondément 
bifurqué ; une selle secondaire le sépare en deux parties à peu près égales sur 
presque toute sa longueur. Il est suivi par  des lobes ombilicaux U; et U< de forme 
simple et aiguc: et en général peu profonds. Sur la région dorsale on note un lobe Ui 
fortement divisé puis un lobe interne profond et étroit. Les lignes de suture  de deux 
Prudactvlioceras (Avevroniceras) gr. mencu.hinii-betlumi du Domerien inférieur 
portugais sont données à t itre  de com paraison (fig. 6, B l, B2). Les caractè*rcs fonda­
mentaux décrit chez P. davoei se retrouvent sans difficulté chez cette forme plus 
tardive d ’affinité mésogène.



Par sa ligne de suture  comme d'ailleurs par l’ensemble de ses caractères 
morphologiques fondamentaux, P. davoci apparaît comme phvîétiquement très 
proche des Revnesoceluceras et Prodactylioccras (Avevroniceras) mésogéens tels 
que les conçoit Gec/.v (1976). Une telle conception est également proche de celles 
proposées par Fischer (1971), Schmidt-Effing (1972) et finalement Geczv (1976). 
L’hvpothèse proposé par Wiedenmaver (1977, p. 124) d ’une origine phylétique très 
différente, « Xipherocératine » passant par  « Metaderoceras » beiretise Mouterde ne 
me paraît pas devoir être  retenue. En effet, si la ligne de suture  de P. davoei présente 
une très grande similitude avec celles des Xipheroceras  (ce que reconnaissait déjà 
Schindewolf 1962, p. 504, fig. 97), ce caractère primitif n ’est pas propre à P. davoei 
mais appartient à l’ensemble des Revnesocoeloceras et Prodactvlioceras. Ceci est 
confirmé par  les lignes de suture figurées par Fischer (1971, p. 107, fig. 4*") à partir  
d ’un matériel provenant du Monte di Cetona (Italie) ; il faut toutefois préciser ici 
que si la num érotation des lobes donnée par Fischer pour Prodactvlioceras italicwn  
(Fuc.) (fig. 4d f) est indiscutable, celles correspondant à Coeloceras fallax (Fuc.) 
(fig. 4*-b) et C. indunense  (Mon.) (fig. 4‘-') doivent être réinterprétées ; en effet le lobe 
latéral est ici aussi très probablement largement bifide et com prend l’élément noté U. 
sur les fig. 4* b et 4* '. Les lignes de suture données par Geczv (1976) pour des faunes 

hongroises perm ettent également de retrouver les caractères fondamentaux des 
Revnesocoeloceras et Prodact vlioceras.

Dans tous les cas « Metaderoceras » heiremç  Mouterde .et les formes voisines 
(notamment VL venarense (Oppel) ne peuvent pas être considérées comme des 
ancêtres possibles pour P. davoei. En elfet, ces formes présentent des morphologies 
et des lignes de suture  incompatibles avec P. davoei. On rem arque notam ment le 
lobe latéral d ’ouverture  très étroite  et de s tructure  nettement trifide chez M. beirense 
et ses alliées (ef. fig. 6, C.'O ainsi que le U> peu ou pas divisé. Les détails ornemen­
taux originaux propres à P. davoei résultent sans doute d ’adaptations à un nouvel 
environnement et ne doivent pas m asquer l’importance des caractères fondamen­
taux notam ment ceux de la suture  qui relient Prodact vlioceras davoei aux Coeloce- 
ratinae mésogéens.

CONCLUSIONS

Si l ’apparition  de P. davoei en domaine subboréal, et notam m ent en Bour­
gogne, évoque les « transgressions » faunistiques observées actuellement pa r  les 
biogeographes, plusieurs points essentiels distinguent toutefois cet événement des 
phénom ènes actuels. Il ne s'agit pas ici en efTet d ’une simple extension de l’aire 
géographique occupée par  une espèce, on note ainsi les particularités suivantes :

— P. davoei  est une form e originale et nouvelle dont les caractères néoformés 
paraissent corréla tifs  du processus même de son expansion géographique.

— La présence de P. davoei s’accompagne de modifications profondes du  cortège 
faunistique accom pagnant, aussi bien pélagique que benthique.

De tels faits suggèrent que la conquête du domaine subboréal p a r  P. davoei 
correspond  à une modification brève et réversible des conditions écologiques. Cette 
modification, défavorable aux groupes traditionnellement installés, aura it  é té  Ynise à 
profit p a r  le phvlum mésogéen des Cocloccratinae grâce à quelques modifications 
adapta tives acquises sans doute rapidement. Ce fait suggère un potentiel évolutif 
élevé capable  de s ’exprim er en un temps bref.

La relative fréquence de telles « transgressions » au cours du Carixien en 
Bourgogne souligne l ’instabilité écologique des milieux épicontinentaux du  dom aine 
subboréal à cette époque.

M anuscrit reçu le 3 juil let  1980.
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