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Résumé

Les hétérochronies du développement sont définies comme des changements du « temps relatif d’apparition » et du « taux de
développement » de caracteres ancestraux. De telles altérations existent notamment chez les trilobites Phacopidae néodévoniens.
Leur évolution est marquée par le « déplacement » progressif du complexe visuel vers les marges externes, accompagné du
déplacement de la suture faciale. Cette évolution releve d’une pédomorphose. Ce caractere parait adaptatif et se manifester dans
de nombreuses lignées, entrainant entre celles-ci des convergences. Le phénomene de pédomorphose concerne également le
changement dans le mode d’exuviation. Ce dernier caractere semble indépendant du milieu et représente un caractere hérité des
formes ancestrales. Pour citer cet article : C. Créonier, P. Courville, C. R. Palevol 2 (2003).
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Abstract

Developmental variations in neodevonian phacopide trilobites. Heterochrony refers to changes in the timing and the rate
of development of ancestral morphological features. This phenomenon has been observed in some neodevonian phacopide
trilobites. Their evolution is marked by progressive displacement of the visual complex towards the external margins,
accompanied by displacement of the facial suture. This evolutionary pathway is a result of paedomorphosis. These features seem
to be adaptative, and may occur in all lineages, leading to convergences between several taxa. A paecdomorphic phenomenon also
concerns the change of moulting behaviour. This particular feature may not be related to environment but represents a feature
inherited from the ancestral forms. 7o cite this article: C. Cronier, P. Courville, C. R. Palevol 2 (2003).
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The concept of changes in timing and rate of deve-
lopment of morphological features during ontogeny is
known as heterochrony [24]. Many heterochronies
have been recognized by Alberch et al. [1] and clearly
described and codified by McNamara [31] and Dom-
mergues et al. [16]. Such heterochronies have often
been reported in trilobites [22,30,32].

Amongst heterochronies, paedomorphosis corres-
ponds to an ancestral juvenile morphology displayed
in adult descendants. A paedomorphic evolutionary
trend has been observed in Late Devonian phacopine
trilobites. This trend concerns the regression of the
visual complex, the prolonged functioning of the
dorsal facial suture, and the regression of the genal
spine.

Paedomorphic visual complex

In most trilobites the eyes are holochroal. The cal-
citic lenses are small and numerous, and closely pac-
ked. A continuous cornea covers the lens array. These
lenses are all of the same size. The downward expan-
sion of the eye creates extra space and consequently
irregularities in packing are evident on an expanding
surface [4,5].

The schizochroal eyes of phacopid trilobites differ
from holochroal eyes in possessing thick biconvex
lenses which are often relatively few in number and
unusually large, separated by distinct interlensar slera.
Their size increases regularly from the top to the bot-
tom, and they are arranged in dorso-ventral files. The
downward increase in lens spacing is a solution to the
lens-packing problem [4,5]. But in one of the earliest
of all schizochroal-eyed trilobites, the Early Ordovi-
cian Phacopina Ormathops Delo, 1935, irregularities
in packing are evident (Fig. 1). According to Henry et
al. [27] and Clarkson [4], schizochroal eyes were very
probably derived paedomorphically from an
holochroal-eyed ancestor. In the few larval holochroal
eyes that have been described the lenses are relatively
large and separated from each other by cuticle : they
are miniature schizochroal eyes [4]. The larval holo-
chroal eye has been described and illustrated in Clark-
son and Zhang [7] and Clarkson and Taylor [6].

Phacopines were primitively oculated, possessing
compound eyes [23]. As trilobites grow from the larval

period, the eyes appear at the anterolateral edges and
with successive moults migrate inwards and bac-
kwards. The eyes grow in size; this is correlated with
an increase of the lens number. In the later stages of
phacopine evolution, it has been shown that the visual
complex development is paedomorphically delayed
(Fig. 2). The gradual regression of the visual complex
leads to blindness. This feature seems to be adaptative,
and may occur in all lineages leading between the lines
to convergences [19].

Paedomorphic facial suture

Dorsal facial sutures are lines of weakness facilita-
ting ecdysis. As phacopines grow from the larval pe-
riod, the facial suture appears at the anterolateral edges
and with successive moults migrates inwards and bac-
kwards. In Neodevonian phacopines, the “migration”
of facial sutures inwards and backwards is progressi-
vely delayed (Fig. 2); it corresponds to a paedomor-
phosis, sensu Gould [24].

This trend also concerns the prolonged functioning
of the dorsal facial sutures. In the early larval period,
phacopines moulted, like most other trilobites, by
breaking the cephalon along the functional marginal
suture, whereas in later stages these sutures became
ankylosed (Fig. 3). Likewise in Neodevonian phaco-
pine evolution, the change of moulting behaviour is
progressively delayed (Fig. 2); it results from paedo-
morphosis, sensu Gould [24]. This feature seems to be
independent of environment, and represents a feature
inherited from the ancestors.

Paedomorphic genal spine

As phacopines grow from the larval period, an allo-
metric reduction of the genal spines occurs, which
seems to be a general feature in phacopid early deve-
lopment [10,13,33].

Growth series of Trimerocephalus Mc Coy, 1849,
demonstrate that genal spines are reduced to tubercles
by the end of the larval period [10,13,33]. But in one of
the species, as an equivalent size is concerned, the
genal angles have a long spine [20]. The retention of
this juvenile structure into the adult stage is paedomor-
phic, sensu Gould [24]. This feature may not be
environment-dependent, and corresponds to a feature
inherited from the ancestors.
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Discussion and conclusion

Phacopidae reached a maximum in diversity during
Middle Devonian; they then declined until end-
Devonian, after the mid-Givetian Taghanic onlap. Only
a few lineages of trilobites were adapted to deeper
shelf environments [18].

Both blind and elliptical reduced-eyed phacopids
occur from time to time from the Late Silurian, but the
great majority of taxa from the Siluro-Middle Devo-
nian show kidney-shaped and fully developed eyes
with numerous lenses.

The gradual regression of the visual complex lea-
ding to blindness is an evolutionary trend observed in
different families, evolving simultaneously and corre-
latively to an analogous environmental gradient [19],
during the Upper Devonian. This feature seems to
coincide to periods of pronounced eustatic deepening.
This observed evolutionary trend affecting separate
taxa, could be the result of a strategy implying a parti-
cular developmental heterochrony in Phacopidae :
paedomorphosis giving a less complex visual field.
Dommergues et al. [17] suggested that such an evolu-
tionary trend may result from compromises between
intrinsic factors, depending on ontogenetic potentiali-
ties which are limited in number, and extrinsic factors
depending on edaphic constraints. In Phacopinae, he-
terochronies of development, sensu Gould [24], lead to
the exploitation of pre-existing ontogenetic potentiali-
ties, through which homeomorphic morphological
transformations arise without the creation of new
structures.

In addition, the end-Frasnian Kellwasser biocrisis is
a time-interval of supposed environmental stress. Acu-
ticryphops acuticeps (Kayser, 1889) from Mrirt (Mo-
roccan Meseta) and Montagne Noire (South of France)
is characterized by both a high degree of variability in
the number of eye-lenses, and less and less oculated
morphs through time (Fig. 2) [11,12]. A character such
as the visual field would not be subject to canalization,
in other words the processes which reduce inter-
individual variability and developmental stability [15].
Here, the number of lenses appears to be poorly cana-
lized, especially in the most recent assemblages where
asymmetric individuals appear [11,12]. The reduced
canalization of the lens number observed suggests a
relaxation of selective pressures and processes of deve-
lopmental control on the phacopid eyes.

By contrast, other characters such as the prolonged
functioning of the dorsal facial suture, or the persis-
tence of a long genal spine, have, a priori, neither
adaptative signification nor relation with any edaphic
parameter.

1. Introduction

Gould [24] attira 1’attention sur 1’importance des
altérations du développement ontogénétique indivi-
duel, et leurs implications phylogénétiques. Les
hétérochronies sont définies comme des changements
dans le « temps relatif d’apparition » et le taux de
développement de caracteres morphologiques déja
présents chez les ancétres [1,24,25] ; elles implique-
raient la modification des génes du développement [2].
Les paléontologistes et de nombreux biologistes
n’ayant pas acces aux données concernant la régula-
tion génétique de la croissance de leurs especes, utili-
sent la notion d’hétérochronie plutdt comme un résul-
tat et non comme un processus [34]. Ainsi, de
nombreuses hétérochronies ont été reconnues par
Alberch et al. [1] et décrites et codifiées par McNamara
[31] et Dommergues et al. [16]. De telles hétérochro-
nies peuvent apparaitre dans I’enregistrement fossile et
ont tout particulierement été observées dans différents
phyla, par exemple chez les mollusques [8,17], les
échinodermes [29,38], les arthropodes et notamment
chez les trilobites [22,30,32]. Chez les arthropodes, la
perte périodique de I’exosquelette permet, pour chaque
individu, d’obtenir une série potentielle de mues
fossilisables. Celles-ci enregistrent les différents phé-
notypes qui se succédent au cours de 1’ontogenese.
Gould [24] relie les hétérochronies a des conditions
écologiques particulieres favorisant certains phénoty-
pes.

Gould distingue deux types d’hétérochronies fonda-
mentales : la péramorphose et la pédomorphose. Chez
les Phacopinae néodévoniens, seule la pédomorphose
est reconnue : des morphologies juvéniles ancestrales
s’observent chez les descendants adultes. Dans ces
lignées, les tendances évolutives concernent notam-
ment : 1) la régression du complexe visuel, 2) le tracé
de la suture faciale et 3) la régression de la pointe
génale.
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2. Caractere pédomorphique : le complexe visuel
2.1. L’e@il des Phacopinae et son origine

La plupart des trilobites ont un ceil holochroal,
c’est-a-dire comportant de nombreuses petites lentilles
juxtaposées recouvertes par une membrane cornée uni-
que. Les irrégularités de répartition de ces lentilles sont
fréquentes. L’ceil larvaire, quant a lui, possede des
lentilles relativement larges, 1égerement espacées et
treés convexes [4,5].

A partir de I’ceil holochroal, considéré comme le
type « primitif » s’est vraisemblablement développé
I’ eil schizochroal des Phacopida ordovico-dévoniens.

L’ceil schizochroal des Phacopida est unique dans
tout le regne animal. Les lentilles circulaires, biconve-
xes, sont larges et espacées, relativement peu nombreu-
ses, recouvertes de leur propre couverture cornéenne.
Elles s’ordonnent régulierement en files dorso-ventra-
les ; leur taille augmentant de haut en bas [4,5].

Les especes d’Ormathops (Phacopina, Dalmaniti-
dae) d’ages Arénigien/Llanvirnien, sont caractérisées
par des lentilles relativement petites et constantes,
mais ces lentilles sont nettement séparées les unes des
autres et partiellement alignées en files dorso-ventra-
les ; des irrégularités dans la distribution sont fréquen-
tes (Fig. 1). Au début du Caradocien, les yeux d’Orma-
thops hupei Destombes, 1972 sont parfaitement
schizochroaux : aucune irrégularité dans la répartition
des lentilles n’est décelée [27]. Selon Henry et al. [27]
et Clarkson [4], I’ceil schizochroal a pu apparaitre a
partir d’un ceil holochroal a lentilles réparties irrégulie-

Fig. 1. Distribution des lentilles oculaires chez différents trilobites.
A, (Eil holochroal avec irrégularités de répartition des lentilles chez
Isotelus de 1’Ordovicien ; B, (Eil schizochroal avec irrégularités de
répartition des lentilles chez Ormathops de 1’Ordovicien ; C, (Eil
schizochroal parfait chez Phacops s. 1., du Dévonien (d’apres [4]).
Fig. 1. Lens packing in trilobites. A, Holochroal eye with packing
irregularities in Ordovician Isotelus; B, Schizochroal eye with pac-
king irregularities in Ordovician Ormathops; C, Perfect schizo-
chroal eye in Devonian Phacops s. 1. (after [4]).

rement, puisqu’il existe un type « intermédiaire » s’in-
tercalant entre un ceil holochroal primitif et un ceil
schizochroal dérivé.

L’ceil schizochroal dérive probablement par pédo-
morphose d’un ceil holochroal. Cette hypothese s’ap-
puie sur des comparaisons avec certains Arthropodes
actuels. Les yeux composés de certains arthropodes
actuels proviennent de la coalescence d’yeux simples et
individualisés et, de la disparition des tissus entre eux
[4]. De plus, I’ceil larvaire d’un trilobite adulte a ceil
holochroal montre quelques lentilles relativement lar-
ges et espacées [6,7]. L’ceil schizochroal peut corres-
pondre a la persistance d’un caractere juvénile chez
1’adultes ; les auteurs considerent habituellement 1’ac-
quisition d’un ceil schizochroal comme le résultat d’une
hétérochronie pédomorphique, sensu Gould [24].

2.2. L’eil des Phacopinae et sa « réduction »

Les Phacopinae sont primitivement pourvus d’yeux
bien développés [23].

Au cours de I'ontogenese, ’ceil « se déplace »
depuis une position latérale et antérieure, vers une
position interne et postérieure, et acquiert de plus en
plus de lentilles oculaires [4]. L’augmentation de la
taille de I’ ceil induit sa rotation, et le rapproche « méca-
niquement » de la glabelle (contraintes épigénétiques,
sensu Dommergues et al. [17]). Par exemple, chez
Phacops spedeni Chatterton, 1971 [3] du Dévonien
inférieur, le complexe visuel est situé sur la marge
antérieure des joues, dans les stades larvaires. Les
adultes montrent un complexe visuel tres développé,
atteignant la marge postérieure de la joue (Fig. 2). Ce
type « Phacops » restera a peu pres identique pendant
tout le Dévonien moyen indiquant sa bonne adéquation
morpho-fonctionelle a un environnement de plate-
forme interne.

Au cours de I’histoire phylétique des Phacopinae,
on note la réduction progressive de la taille du com-
plexe visuel : acquisition d’une surface visuelle ellip-
tique, avec un nombre réduit de lentilles oculaires, de
type « cryptophthalmus » [36]. Cette tendance est
accompagnée de la persistance du complexe visuel a la
périphérie antérieure du céphalon, ce qui correspond a
la position habituelle des yeux chez les formes juvéni-
les. Chez I’ancétre Phacops, I'eil se développe et
migre vers 1’arriere et vers la glabelle, tandis que chez
I’un de ses descendants Weyerites ensae (Richter et
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Fig. 2. Les Phacopinae du Dévonien :

morphologie, mode de vie et distribution stratigraphique. Histoire phylétique en liaison avec les

modifications paléoenvironnementales. Les cartouches ontogénétiques décrivent les variations du complexe visuel et de la suture faciale
associée. Le début de I’ankylose des sutures faciales est indiquée par une petite fleche.

Fig. 2. Devonian Phacopinae: morphological, ecological and stratigraphical data. Phyletic history related to paleoenvironmental changes.
Ontogenetic cartouches display general morphologies of the shell. The beginning of the facial suture ankylosis is indicated by a small arrow.

Richter, 1926) [13], I’organe visuel reste petit avec un
nombre réduit de lentilles (Fig. 2).

Si on accentue cette tendance, I’ ceil, de plus en plus
petit, porte de moins en moins de lentilles oculaires.
Les formes ultimes sont aveugles comme Trimeroce-
phalus ou Dianops. Chez Trimerocephalus, 1’ ceil n’est
jamais atteint : il se développe une protubérance ocu-
laire sans champ visuel qui s’efface [9,11] ou non
[9,33] au cours du développement ontogénétique
(Fig. 2). Les adultes de Weyerites ou Trimerocephalus
sont, par rapport a leur ancétre, pédomorphiques, sensu
Gould [24]. Par le truchement d’une pédomorphose, le
type « Phacops » a pu se modifier notamment en une

morphologie de type « cryptophthamus », mieux adap-
tée a un environnement plus profond de plate-forme
externe.

Ce caractere parait adaptatif ; il se manifeste dans de
nombreuses lignées, induisant des convergences évo-
lutives qui rendent souvent difficile la détermination
[11].

3. Caractere pédomorphique : la suture faciale

3.1. Le tracé

Les sutures faciales sont des lignes de moindre
résistance, peu ou pas minéralisées, normalement
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fonctionnelles & chaque mue, suivant lesquelles le té-
gument était susceptible de céder a la pression lors de
I’exuviation. Ce mécanisme d’exuviation a été étudié
en détail chez les Phacopinae par Richter [35], Hen-
ningsmoen [26] et Speyer [39].

La suture faciale apparait chez la jeune larve sur la
bordure antéro-latérale du protocéphalon, puis, elle
migre vers l’arriere et vers la glabelle au cours du
développement ontogénétique (Fig. 2).

Au cours de I’histoire phylétique des Phacopinae, la
« migration » des sutures faciales vers ’arriere est
progressivement retardée. Cette migration est incom-
plete chez Weyerites ou Trimerocephalus, par exem-
ple ; il en résulte une position submarginale de la suture
faciale chez les adultes (Fig. 2). Cette configuration est
larvaire chez leur ancétre Phacops. La persistance d’un
caractere « juvénile » ancestral, chez 1’adulte du des-
cendant, correspond a une pédomorphose, sensu
Gould [24].

3.2. L’ankylose

Les Phacopidae présentent au cours de leur ontoge-
nese deux modes d’exuviation successifs (Fig. 3) :

¢ 1) un mode « Ductina » ou la suture faciale mar-
ginale est fonctionnelle, permettant le dégage-
ment vers I’avant du trilobite (Fig. 3A) ; la plupart
des trilobites sont caractérisés par ce mode. Il a été
observé dans les stades ontogénétiques précoces
de Trimerocephalus [10,33] ;

* 2) un mode « saltérien » ot les sutures céphaliques
sont ankylosées ; la fente d’exuviation est située
au niveau de l’articulation céphalo-thoracique,
permettant le dégagement vers 1’avant du trilobite,
par renversement de la piece céphalique rejetée
(Fig. 3B). Il a été observé dans les stades holaspi-
des de Phacops, Trimerocephalus et Plagiolaria
[33,35,40].

Au cours de I’histoire phylétique des Phacopinae, le
changement du mode d’exuviation est progressive-
ment retardé (Fig. 2). L’ankylose des sutures faciales
est réalisée bien avant la fin de la période larvaire chez
Phacops zinkeni Roemer, 1843 du Dévonien inférieur
[28] et juste avant la fin de la période larvaire chez
Weyerites ensae du Dévonien terminal [13] ; elle appa-
rait a la fin du stade larvaire chez la forme aveugle
Trimerocephalus dianopsoides, plus tardivement que
chez son ancétre Phacops [33] ; elle est réalisée au

A <« Suture faciale
\ / {\ fonctionnelle
) K
B .
Suture faciale
*+— ankylosée
- -«
&

Fig. 3. Modes d’exuviation rencontrés chez les phacopinés. A,
Mode d’exuviation « Ductina », avec la fente de mue au niveau de la
suture faciale marginale ; B, Mode d’exuviation « saltérien », avec la
fente de mue au niveau de I’articulation céphalo-thoracique.

Fig. 3. Exuviation modes in phacopines. A, « Ductina » exuviation
mode with line of moult along the marginal facial suture; B, « salte-
rian » exuviation mode with a line of moult along the cephalo-
thoracic articulation.

début de la période holaspide chez Trimerocephalus
lelievrei Cronier et Feist, 1997 [10] ; les sutures facia-
les demeurent fonctionnelles chez Dianops [37]. Les
sutures faciales restent fonctionnelles (mode « Duc-
tina ») de plus en plus longtemps. La persistance de ce
caractere « juvénile » ancestral, chez 1’adulte du des-
cendant, correspond a une pédomorphose, sensu
Gould [24].

Dans 1’état actuel des connaissances, ce caractere
n’a ni signification adaptative connue, ni relation avec
un parametre édaphique. Cependant, il est fort proba-
ble qu’il existe une relation « mécanique » entre le fait
que I’ankylose apparaisse tres vite dans le développe-
ment et un complexe visuel tres développé. Mécani-
quement, il semble plus difficile de muer via les sutures
faciales d’un complexe oculaire trés développé ; les
mues s’effectuent alors au niveau de 1’articulation
céphalo-thoracique.

4. Caractere pédomorphique : la pointe génale

Chez les Phacopinae, au cours de 1’ontogenese, la
pointe génale se réduit a un tubercule, puis disparait.
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La disparition de cette épine est allométrique. Ceci a
été observé par Osmolska [33], Cronier et Feist [10],
Cronier et al. [13]. La pointe génale est présente dans
les stades juvéniles de divers genres et peut-étre consi-
dérée comme un critere immature distinctif.

Toutes les séries de croissance étudiées de Trimero-
cephalus ont clairement montré que les pointes génales
sont réduites a des tubercules a la fin du stade méras-
pide [10,33]. Cependant, a taille équivalente, une es-
pece de Trimerocephalus posseéde de longues pointes
génales persistant dans les stades holaspis précoces
[20]. Spinicryphops, un genre proche de Weyerites,
présente également ce caractere [11].

La persistance de la pointe génale, caractere typi-
quement larvaire, dans les stades post-larvaires chez
plusieurs especes, est manifestement liée a des hétéro-
chronies pédomorphiques, sensu Gould [24].

Rien ne parait indiquer pour ce caractere une quel-
conque valeur adaptative, ou une liaison plus ou moins
directe avec les facteurs environnementaux.

5. Discussion et conclusion

L’étude des variations du rythme de développement
de différentes structures au cours de I’évolution d’une
lignée nécessite, au préalable, la connaissance de 1’on-
togenese avant d’étudier ses changements le long de la
lignée. Ceci constitue un champ important des études
morphologiques sur les organismes fossiles. Ces varia-
tions dans le temps de développement ont été bien
codifiées, mais au-dela de la terminologie, leur signifi-
cation évolutive reste souvent mal connue [34]. L uti-
lisation des méthodes de biométrie et de morphométrie
offre une opportunité de mieux analyser les variations
morphologiques impliquées dans ces phénomenes hé-
térochroniques, et par 1a, de mieux cerner leur signifi-
cation [13,14]. Dans certains cas, les analyses morpho-
logiques sont a replacer dans un contexte de
contraintes extérieures. Envisagées dans un cadre phy-
1étique et paléoécologique, les hétérochronies du déve-
loppement permettent ainsi I’interprétation des varia-
tions morphologiques observées dans les séries
évolutives.

Apres un développement maximum de la diversité
pendant le Dévonien moyen, les Phacopidae sont sé-
verement affectés lors de la grande transgression ta-
ghanique au Givétien moyen/supérieur. Seules quel-

ques lignées de trilobites s’adaptent a des habitats
benthiques de plate-forme externe, réputés plus pro-
fonds [18].

Les Phacopidae, avec peu de lentilles ou aveugles,
sont présents ponctuellement depuis le Silurien termi-
nal, mais la majorité des taxons du Siluro-Dévonien
moyen sont « normalement » oculés. La réduction de
I’ el conduisant a la cécité est une tendance observable
dans différentes familles (Proetidae et Phacopidae)
phylétiquement indépendantes, évoluant simultané-
ment au Dévonien terminal, et parallelement a un
méme gradient environnemental [19]. Ce changement
de la morphologie est concomitant de périodes d’ap-
profondissement prononcé. Chez les Phacopinae, cette
réduction du complexe visuel s’accompagne de la per-
sistance d’une suture faciale marginale. Cette tendance
évolutive observée chez divers taxons peut résulter
d’une stratégie « opportuniste » permise par un type
précis d’hétérochronie du développement. La pédo-
morphose induit une structure plus simple du com-
plexe visuel. La pédomorphose autorise une réponse
adaptative corrélable avec des contraintes environne-
mentales [18,21], dans la mesure ou elle entraine une
bonne adéquation entre les organismes concernés et
leur environnement.

Dommergues et al. [17] concoivent une telle ten-
dance évolutive comme un compromis entre les
contraintes internes limitées de nature ontogénétique
et/ou épigénétique et les contraintes externes de 1’envi-
ronnement physique et/ou écologique. Les lignées ré-
pondraient aux contraintes du milieu en exploitant la
potentialité ontogénétique la plus favorable. Chez les
Phacopinae, les hétérochronies du développement,
sensu Gould [24], semblent conduire a I’exploitation
de potentialités ontogénétiques préexistantes menant a
des transformations morphologiques homéomorphes,
sans création de nouveaux types structuraux.

L’événement Kellwasser de la fin du Frasnien, I’une
des crises biologiques majeures du Paléozoique, a in-
duit de fortes perturbations environnementales globa-
les. De facon synchrone, Acuticryphops acuticeps de
Montagne Noire (France) et du Maroc montre 1’aug-
mentation de la variabilité du nombre de lentilles, et
une tendance a la régression du complexe visuel
(Fig. 2) [11,12]. Une structure telle que le complexe
visuel ne serait plus soumis a une canalisation, proces-
sus induisant la réduction de la variabilité inter-
individuelle et de la stabilité de développement [15].
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La diminution de la canalisation conduirait a augmen-
ter la variabilité de cet organe [12]. Il existe chez cette
espece une dérive morphologique intra-spécifique in-
duisant une variabilité relativement importante, mais
orientée par les potentialités de I’ontogenese. La dérive
morphologique résultante chez Acuticryphops acuti-
ceps se situerait aux frontieres de la spéciation.

Au contraire, d’autres caracteres tels que le prolon-
gement du fonctionnement des sutures faciales, ou la
persistance d’une longue pointe génale, n’ont, semble-
t-il, ni signification adaptative évidente, ni liaison avec
un parametre édaphique.

Cette approche de I’évolution permet 1) de séparer
ce qui revient aux contraintes morpho-fonctionnelles
imposées par le milieu, de ce qui revient aux contrain-
tes génétiques héritées de 1’espece souche et 2) de
trouver par quels moyens une espece modifie sa mor-
phologie au niveau de ’ontogenese (par le biais des
altérations des séquences ontogénétiques).
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