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Résumé

Les ammonoïdes qui perdurent 335 Ma constituent un modèle de choix dans l’analyse du fait évolutif. Cet article de synthèse
se propose d’aborder (1) : leur place phylogénétique au sein des céphalopodes et le choix d’un modèle actuel de référence ; (2) :
la construction d’espaces phénotypiques qui offrent un angle d’étude pertinent de l’évolution biologique ; (3) : les concordances et
discordances entre reconstruction phylogénétique et registre fossile et (4) : les reconquêtes postcrises, modèles d’étude de l’évolution
à grande échelle. Il ressort que les ammonoïdes peuvent servir d’appui à de nombreuses thématiques paléontologiques (dynamique
de la biodiversité, analyse phylogénétique, analyse du registre fossile) qui permettent et qui permettront encore de mieux cerner
l’évolution biologique, notamment dans un contexte d’étude à grande échelle. Pour citer cet article : P. Neige et al., C. R. Palevol
8 (2009).
© 2008 Académie des sciences. Publié par Elsevier Masson SAS. Tous droits réservés.

Abstract

Ammonoids (Mollusca, Cephalopoda): Recent advances and contributions to evolutionary paleobiology. Ammonoids ruled
the seas for 335 Myr and present themselves as an especially suitable model when analyzing biological evolution. This synthetic
paper focuses on (1): the phylogenetic place of ammonoids within cephalopods and the choice of an extant reference model; (2): the
establishment of phenotypic spaces supplying relevant insights into biological evolution; (3): the concordances and discordances
between phylogenetic reconstructions and the fossil record, and (4): the postcrisis recoveries, as models to study large-scale evolution.
It appears from these topics that ammonoids can be used as case studies for many themes in Paleontology (biodiversity dynamics,
phylogenetics, analysis of the fossil record) that offered and continues to offer a better understanding of evolutionary patterns and
processes, especially in the context of large-scale studies. To cite this article: P. Neige et al., C. R. Palevol 8 (2009).
© 2008 Académie des sciences. Publié par Elsevier Masson SAS. Tous droits réservés.
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Introduction

Ammonoids––or ammonites for their vernacular
name––ranged from Early Devonian up to the end of
the Cretaceous times. During these 335 Myr of history,
they displayed several characteristics, which may be
seen as particularly advantageous for studying evolu-
tion at a small- and large-scale. These characteristics
include a good fossil record, a rapid morphological evo-
lution, a record of their growth in their shell, and a large
geographic dispersion. The present paper illustrates the
evolutionary fact from four themes:

• the phylogenetic position of ammonoids among
cephalopods ;

• the construction of phenotypic spaces ;
• the mismatching between phylogenetic and stratigra-

phic patterns ;
• the postcrisis recoveries.

Which model to use for ammonoids studies?

During many years, ammonoids and nautilus have
been considered closely related in terms of phylogeny.
This was based on the remarkable morphological proxi-
mity of their external and chambered shell. Nautilus
was thus generally considered as the ideal model to
infer the biological function and behaviour of ammo-
noids [29,50]. However (Fig. 1), it is well established
now that ammonoids are much more related to coleoids
(e.g., squids, octopuses, cuttlefishes) than to nautilus
[29]. Evidences for such a change are based on numerous
anatomical features shared by ammonoids and coleoids
(e.g. embryonic characters, radula organisation). As a
consequence, biology and behaviour of ammonoids may
be reconsidered: for instance, they were probably good
swimmers, like coleoids and contrary to nautilus [2,29].

Morphospaces and allometric spaces: phenotypic
tools for studying evolutionary dynamics

Disparity-based analyses mainly consist in the com-
parison of two evolutionary patterns [16,17,23,39]:
morphospace occupation of a clade through time ver-
sus taxonomic diversity. Concordances and discordances
between them reveal macroevolutionary features such

as extinction selectivity. However, disparity analyses
are mostly based on adult specimens, and thus, in the
absence of developmental data, prevent a comprehensive
interpretation of these patterns. Fortunately, new tools
l 8 (2009) 167–178

are now available to test for the potential effect of evo-
lutionary developmental changes: the use of allometric
space and allometric disparity [20], where allometric dis-
parity is the diversity of allometric trajectories within a
clade (Fig. 2). This approach is relatively easy to apply
to ammonoids thanks to the use of Raup’s model [44,45]
to quantify shell shape and coiling geometry, the growth
record supplied by their shell, and its adequation to Hux-
ley’s equation for simple allometry [27].

This method has been applied to ammonoids at the
transition between Lower and Middle Jurassic [20], com-
plementing a previous analysis based on adults only [40].
Results show different evolutionary dynamics among the
two main ammonoids families (Fig. 2). Graphoceratidae
do not show significant changes in adult size nor corre-
lated changes in morphological and allometric disparity,
while Hammatoceratidae display an increased allometric
disparity at the beginning of Middle Jurassic associated
with a relatively low morphological disparity. This pat-
tern could be related to their concomitant decrease in
adult size. It is worth noting that Hammatoceratidae gave
rise to all post-Lower Jurassic ammonoids [37], and this
may be due to their higher allometric disparity.

Phylogeny: time versus shape

Two main approaches are generally used to recons-
truct phylogenetic trees of fossils [47,51,54]. The former
uses stratigraphic succession as the main guide for
inferring phylogenetic relationships (e.g. stratophenetic
[22]), while the latter favours the use of morphologi-
cal features of fossils (cladistic [24]). Hence, the latter
accepts that the stratigraphic order may not reflect per-
fectly phylogenetic relationships, considering that the
fossil record is often incomplete. Ammonoids may be
seen as a relevant model to study such mismatches thanks
to their rapid morphological evolutionary rate and their
good fossil record.

Dayiceras, an endemic Lusitanian ammonoids genus
is chosen as a case study. The previous stratophenetic-
like study [12] has been confronted to a cladistic one
[48] based on the same species (Fig. 3). Results dis-
play one mismatch between the two hypotheses (Fig. 3):
the cladogram suggests that Dayiceras splendens and
D. amaltheiforme diverged from a common ancestor
after the appearance of D. nanum, while stratigra-
phic order suggests that D. splendens appeared before
D. nanum. Going back to the field may give valuable

indications to explain this mismatch: D. splendens is
known from nearly 10 specimens only, all coming from
a single bed in a single locality. Moreover, fossilisa-
tion is different among the species (D. amaltheiforme
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nd D. nanum are pyritized). Although morphological
nalysis may also be biased, these taphonomic features
ay explain the mismatch between cladistic-based and

tratigraphic-based phylogenies.

ostcrisis recoveries and their lessons

Mass extinctions have greatly reduced––among other
ossils––Ammonoids diversity. On the other hand, post-
risis recoveries offer new opportunities for surviving
axa to diversify and colonize free areas. Factors
hat enhance recoveries are explored here using the
ermo–Triassic crisis that entailed the extinction of
early 90% of the marine species.

Ammonoids are characterised by a rapid recovery
uring Lower Triassic [5]. Interestingly, their diversity
s marked by synchronous increases and decreases in
ery different geographic areas. Particularly, diversity
attern, endemism and latitudinal taxonomic gradients
eem to have been affected by sea surface temperature
elts [5,6]. This postcrisis dynamics is calibrated using
ew radiometric ages [43] showing that the postcrisis
ecovery was very rapid (nearly 1.5 Myr).

onclusions

Understanding evolution obviously requires to work
n model organisms that allow concentrating research
fforts. However, the nature of a “model” differ between
iologists and paleontologists, and even within the field
f paleontology: it may be either an extant organism,
hich is a model to reconstruct function and behaviour
f a fossil (see section 2 herein), or a taxon authorising
tudies explicitly using geological time (see sections 3, 4
nd 5 herein). Obviously, ammonoids are such a model,
nd the case studies herein give some illustrations of their
elevance in developmental, phylogenetic or postcrisis
tudies of evolution. They also point out the need for
ubsequent analyses focusing on the extinction/radiation
ffects [28], the issue of phylogenetic reconstruction,
nd the assessment of the quality of the fossil record in
broader taxonomic context.

. Introduction

« Ammonoids are the quintessential fossils, seemin-
ly covering all the major themes of paleontology »
[14], p. xi). En entamant par cette phrase la pré-

ace de l’ouvrage de référence sur les ammonoïdes
35], Niles Eldredge, célèbre paléontologue évolution-
iste américain, exprime clairement la portée du modèle
ammonite » en paléontologie. Les ammonoïdes, ou
l 8 (2009) 167–178 169

ammonites dans leur expression vernaculaire, sont des
céphalopodes qui apparaissent au Dévonien inférieur,
il y a environ 400 Ma, probablement à partir d’une
souche de bactritidés, et disparaissent à la fin du Cré-
tacé, il y a 65 Ma, embrassant 335 Ma d’histoire dans
le domaine marin. Elles se divisent en groupes suc-
cessifs, dont les définitions restent encore actuellement
très empiriques : Agoniatitida, Clymeniida, Goniatitida,
Prolecanitida, Ceratitida, Ammonitida. Pour certains
[1], les bactritidés – céphalopodes intermédiaires entre
les orthocéridés (à coquille droite) et les goniatites
(ammonoïdes vraies à coquille enroulée) – doivent être
inclus à cet ensemble, car ne possédant pas de carac-
tères anatomiques singuliers les distinguant. Selon cette
hypothèse, les ammonoïdes s.l. apparaîtraient alors au
Ludlovien (Silurien supérieur). Alliant un excellent
registre fossile, une vitesse d’évolution morphologique
élevée, une coquille à croissance accrétionaire (préser-
vant l’ensemble des stades ontogénétiques d’un individu
au sein d’une coquille adulte) et une forte dispersion
géographique, les ammonoïdes réunissent des atouts
irremplaçables pour explorer en détail l’évolution bio-
logique, aux échelles microévolutive et macroévolutive.
Nous nous proposons d’illustrer ici le fait évolutif chez
les ammonoïdes au travers de quatre thèmes :

• leur place phylogénétique au sein des céphalopodes ;
• la construction d’espaces phénotypiques ;
• les concordances et discordances entre reconstruction

phylogénétique et registre fossile ;
• les reconquêtes postcrises.

2. Quel modèle actuel pour reconstituer les
ammonoïdes ?

Pendant de nombreuses années, il a été considéré
qu’ammonoïdes et nautiles étaient de proches parents.
Cette hypothèse était fondée sur la ressemblance géné-
rale de leur coquille externe, spiralée et cloisonnée.
De nombreux spécialistes d’ammonoïdes ont active-
ment participé à une meilleure connaissance du nautile
actuel [50], en partie pour permettre en retour une
meilleure connaissance des ammonoïdes. Même si l’idée
est encore mal relayée dans la classification actuelle
des céphalopodes, les spécialistes ont globalement rejeté
cette hypothèse [29], au profit de celle qui rapproche
les ammonoïdes des coléoïdes, dont font partie seiches,
calmars et poulpes (Fig. 1). Dans cette hypothèse, le

nautile actuel représenterait une branche primitive des
céphalopodes, qui perdure actuellement. Jacobs et Land-
man [29] affirment clairement leur préférence à cette
hypothèse en l’appuyant sur l’interprétation de traits ana-
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Fig. 1. Relations phylogénétiques (traits fins) et extensions stratigraphiques (traits épais) des groupes majeurs chez les céphalopodes. Relations
13,25,2

(thick
les indic
phylogénétiques et extensions stratigraphiques d’après divers auteurs [
actuels.
Fig. 1. Phylogenetic relationships (thin line) and stratigraphic ranges
stratigraphic ranges from various authors [13,25,26,29,31]. Open circ

tomiques, tels que la petite taille de la protoconque chez
les ammonoïdes et les coléoïdes, comparée aux nau-
tiles, la présence uniquement chez les ammonoïdes et
les coléoïdes, de microtubercules sur la protoconque et
d’un prosiphon (structure anatomique interne à la pro-
toconque) ou encore le nombre d’éléments constituant
la radula : sept dents et deux éléments marginaux chez
les ammonoïdes et les coléoïdes, contre neuf dents et
quatre éléments marginaux chez les nautiles. Dans ce
cadre phylogénétique, la ressemblance de la coquille
entre ammonoïde et nautile deviendrait donc une plé-
siomorphie (une ressemblance primitive héritée).

Cet exemple montre que le choix d’un organisme
modèle actuel de référence est donc directement lié
à l’interprétation de l’évolution des caractères portés
par les organismes. Ce changement de modèle – les
coléoïdes au détriment des nautiles – n’est pas sans
conséquence :

• le déplacement des ammonoïdes pourrait être lié à une
contraction importante des muscles du manteau [29],

comme le font les coléoïdes actuels et contrairement
aux nautiles ;

• la vitesse de déplacement des ammonoïdes pourrait
être relativement rapide à la manière des coléoïdes
6,29,31]. Les ronds blancs indiquent les taxons ayant des représentants

line) of the main cephalopod groups. Phylogenetic relationships and
ate taxon with present representatives.

dont la position anatomique des branchies permet une
double activité intense et continue de respiration et
de locomotion. Cela n’est pas le cas des nautiles,
pour lesquels le mouvement des branchies pendant
l’expulsion d’eau (permettant le déplacement), limite
la fonction respiratoire qui en retour freine à son tour
cette fonction d’expulsion d’eau : « the dilemma to
breathe or to move » ([2], p. 28)

Dans le cas des nautiles, les jets d’eau permettant le
déplacement sont alors provoqués par un mouvement
de la tête de l’organisme dans la cavité du manteau.
L’interprétation du mode de déplacement des ammo-
noïdes pourrait ainsi être fondamentalement différente
selon le modèle d’inférence envisagé : nage rapide et
continue en référence aux coléoïdes, contrairement à
ce qui était considéré précédemment (nage lente et
saccadée) en référence au nautile. En revanche, le chan-
gement de modèle n’a que peu d’importance si les
modèles potentiels possèdent la même caractéristique
(dans notre cas, partagé à la fois par les nautiles et

les coléoïdes) : ces deux groupes, par exemple, pos-
sèdent un mode de développement direct, sans stade
larvaire [3], ce qui était donc aussi le cas des ammo-
noïdes.
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. Espaces morphologiques et espaces
llométriques : approches morphologiques de la
ynamique évolutive

Les analyses de disparité [16,17,23,39] consistent à
omparer l’évolution de la diversité taxinomique d’un
roupe, à l’occupation de l’espace morphologique par
e même groupe au cours de son histoire (diversifica-
ion, déclin, crise. . .). Cette occupation est quantifiée
ar le biais d’indices de disparité morphologique (para-
ètres de dispersion) dont les éventuelles conjonctions

t disjonctions avec le signal taxinomique sont, par
eur récurrence, informatives sur le plan macroévolu-
if, par exemple, pour étudier la sélectivité des épisodes
’extinction ou encore le déploiement morphologique
’un clade au cours d’une radiation. Toutefois, ces
ourbes de disparité ont presque systématiquement été
onstruites à partir de l’exploration d’espaces mor-
hologiques, dans lesquels ne sont distribuées que les
ormes adultes des taxons. Cette absence de considéra-
ion de l’ontogenèse restreint donc souvent aux seuls
acteurs externes, le champ des hypothèses suscep-
ibles d’expliquer les patterns observés. Les concepts
’espace allométrique et de disparité allométrique sont
es approches possibles pour pallier cette limitation
20]. Un espace allométrique est une ordination multi-
ariée des taxons, basée sur les caractéristiques de leurs
ntogenèses (trajectoires allométriques). La disparité
llométrique est, à l’instar de la disparité morpholo-
ique, une description quantitative de l’occupation de
et espace par les taxons considérés. Si un point dans un
space morphologique correspond à un type morpholo-
ique, un point dans l’espace allométrique correspond
un type de trajectoire, i.e. la succession continue des
orphologies rencontrées par un taxon au cours de son

ntogenèse (Fig. 2). La disparité allométrique est ainsi
ne estimation de la diversité des trajectoires allomé-
riques exprimées par un groupe [20].

Cette approche allométrique est relativement facile
appliquer aux ammonoïdes. En effet, leur processus

e croissance accrétionaire assure l’enregistrement de
’intégralité de l’ontogenèse de la coquille. La quantifica-
ion de la morphologie générale de l’enroulement du tube
oquillier bénéficie du modèle proposé par Raup [44,45]
ondé sur quatre paramètres (W, D, T et S) et sur les pro-
riétés géométriques de la spirale logarithmique (Fig. 2).
lus récemment, l’emploi de points repères a été suggéré
our obtenir une description robuste de la géométrie de

’enroulement et munir l’espace morphologique d’une

esure adéquate de distance interforme [21,46]. Ce der-
ier point est particulièrement important dans le cadre
es analyses de disparité. Enfin, chez les ammonoïdes,
l 8 (2009) 167–178 171

la croissance est modélisable, au moins pour les stades
postembryonnaires, par l’équation d’allométrie simple
popularisée par Huxley [27,32]. C’est-à-dire que la tra-
jectoire ontogénétique d’un individu dans l’espace des
variables mesurées log-transformées est linéaire. Ainsi,
la trajectoire d’un individu est assimilable à un vecteur
et l’évolution des trajectoires entre taxons apparentés est
alors envisageable de trois façons [32,52] :

• le phénomène de transposition latérale, où ancêtre et
descendant ont des trajectoires distinctes mais paral-
lèles ;

• le changement de pente, où ancêtre et descendant
ont des trajectoires distinctes non parallèles. Cela
implique une modification des patrons d’allométrie
de croissance (covariation des traits) et donc des posi-
tions distinctes des taxons dans l’espace allométrique ;

• le changement de taille, où ancêtre et descendant par-
tagent une même trajectoire, mais diffèrent dans les
tailles atteintes au stade adulte (par des taux ou des
durées de croissance différents).

L’exploration conjointe des disparités morpholo-
giques et allométriques, couplée au suivi des fluctuations
des tailles adultes moyennes, autorise la distinction de
ces trois types de changements dont les bases géné-
tiques et développementales sont vraisemblablement
différentes. Ces approches offrent donc une perspec-
tive développementale aux études de disparité en leur
conférant une dimension « mécanistique » qui complète
et fournit un support explicatif aux approches tradition-
nellement plus descriptives (« historique »), rencontrées
en paléontologie.

Gerber et al. [20] ont appliqué ces méthodes
aux ammonoïdes à la transition Jurassique inférieur–
Jurassique moyen, déjà étudiées du point de vue des
morphologies adultes [40]. Les résultats mettent en évi-
dence des dynamiques évolutives contrastées entre les
différentes familles (Fig. 2). Chez les Graphocerati-
dae, où les tailles moyennes adultes ne montrent pas
de changements significatifs, les fortes variations de
disparités allométriques, qui restent relativement indé-
pendantes des fluctuations de disparité morphologique,
suggèrent la prévalence des mécanismes de transposition
latérale dans l’évolution morphologique de la famille. Au
contraire, au début du Jurassique moyen, les Hammato-
ceratidae montrent une forte disparité allométrique, sans
toutefois présenter une disparité morphologique plus éle-

vée que celle des Graphoceratidae. Cela est dû à la chute
importante des tailles adultes moyennes, concomitante
de la diversification allométrique. L’évolution morpho-
logique des Hammatoceratidae semble donc impliquer
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Fig. 2. A. Description morphologique d’une coquille d’ammonoïde. Prise à des tailles différentes, ces mesures offrent une caractérisation allométrique
de l’ontogenèse d’un individu. B. Espaces morphologique et allométrique dans lesquels se distribuent les taxons considérés. Dans un espace
morphologique, un point est une morphologie adulte, alors que dans un espace allométrique, un point est une trajectoire ontogénétique. C. Exploration
quantifiée de ces espaces, couplée au suivi des fluctuations de la diversité taxinomique et des tailles adultes (cas de la transition Jurassique
inférieur–Jurassique moyen chez les ammonoïdes [20] ; gris : Hammatoceratidae ; noir : Graphoceratidae).
Fig. 2. A. Morphological description on an ammonoid shell. The set of measurements, taken at different overall sizes, supplies an allometric
characterization of individual ontogeny. B. Distribution of taxa studied in the morphospace and the allometric space. In a morphospace, a point

orrespo
sizes (i
corresponds to an adult shape, while in an allometric space, a point c
spaces and joined analyses of changes in taxonomic diversity and adult
[20]; grey: Hammatoceratidae; black: Graphoceratidae).

des changements de pente et de taille. Il est intéressant
de noter que les Hammatoceratidae forment le stock à
partir duquel s’initie la radiation des ammonoïdes du
Jurassique moyen [37].

Cette étude montre que le potentiel de développe-
ment des organismes n’est pas sans conséquence sur
l’évolution des groupes. Étudier ce potentiel – par le
biais de la disparité allométrique, par exemple – offre
l’opportunité d’explorer plus en détail les mécanismes
qui permettent à certains groupes de perdurer là où
d’autres s’éteignent.

4. Phylogénie : le temps et la forme
En paléontologie, deux points de vue se sont très
vite opposés dans la reconstruction des liens de parentés
entre les taxons [47,51,54]. Le premier consiste à uti-
liser la succession stratigraphique des fossiles comme
nds to an ontogenetic trajectory. C. Quantitative exploration of these
llustrated here for the Early–Middle Jurassic transition in Ammonoids

guide des relations de parenté entre les espèces (e.g.,
stratophénétique [22]); le second préconise l’utilisation
exclusive des caractères morphologiques des fossiles,
indépendamment de leur position les uns par rapport aux
autres dans l’enregistrement fossile (cladistique [24]).
Une différence théorique fondamentale entre les deux
repose sur le fait d’accepter ou non que des relations
phylogénétiques puissent être discordantes avec l’ordre
d’apparition des espèces dans le registre fossile. En
d’autres termes, une espèce dont une analyse phylogé-
nétique déduit qu’elle est plus dérivée qu’une seconde
ne peut logiquement pas apparaître avant cette dernière
dans le cours historique de l’évolution. Le registre fos-
sile étant par nature fragmentaire et incomplet, peut-on

faire confiance à l’ordre d’apparition des espèces dans
le registre fossile et faire prévaloir la succession strati-
graphique des taxons sur les données morphologiques
pour reconstruire des liens de parentés ? Cette question
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pparemment simple reste débattue, puisque cladistique
t stratophénétique sont encore utilisées aujourd’hui,
vec souvent une préférence pour l’une des méthodes au
ein d’un groupe fossile donné [41]. Dans ce contexte,
es ammonoïdes constituent un groupe approprié pour
xplorer les questions touchant au temps et à la phylogé-
ie, puisqu’il montre un enregistrement fossile très bien
ocumenté.

L’apparente continuité avec laquelle les espèces
’ammonoïdes se succèdent dans les séries sédimen-
aires a très vite conduit les spécialistes à rechercher
es relations phylétiques quasiment directes entre ces
spèces [49]. Ainsi, on trouve de nombreux exemples
e phylogénies qui correspondent à une séquence de
opulations en position d’ancêtres et de descendants
i.e. une lignée), selon leur ordre d’apparition dans
es strates [53]. Dans chaque lignée, la transformation

orphologique progressive des populations au cours
u temps peut être suivie sur un ou plusieurs carac-
ères (e.g., la forme des côtes, le taux d’involution, la
orme de la section du tour) et caractérise la tendance
volutive de la lignée. Plus récemment, des analyses
ladistiques ont montré que des hypothèses phylogéné-
iques, fondées exclusivement sur l’étude des caractères

orphologiques des coquilles, peuvent être construites
t se révéler pertinentes [11,33,34]. Elles offrent ainsi
ne opportunité unique de confronter indépendamment
es données morphologiques et temporelles dans les
econstructions phylogénétiques.

Le genre Dayiceras, dont l’origine provient d’une
ignée plus ancienne appartenant au genre Uptonia,
st endémique du bassin lusitanien au Pliensbachien
Jurassique inférieur). Le genre constitue un groupe
onophylétique présentant suffisamment de caractères
orphologiques pour réaliser une analyse cladistique et

ont le registre fossile est excellent [12,48]. Dayiceras
volue sur une période de cinq horizons à ammonites
our une durée totale inférieure au million d’années.
es quatre espèces les plus anciennes apparaissent les
nes après les autres en se remplaçant dans les séries
édimentaires sans jamais coexister. Les deux espèces
es plus récentes, Dayiceras amaltheiforme et D. nanum,
pparaissent en même temps et ne sont retrouvées que
ans un ou deux niveaux sédimentaires (Fig. 3A). Cette
uccession a conduit à proposer une hypothèse évolutive
tratophénétique [12], dans laquelle les espèces dérivent
es unes des autres selon leur ordre d’apparition strati-
raphique (Fig. 3B). L’analyse cladistique des mêmes

spèces [48], incluant 19 caractères morphologiques
aractérisant la forme de la spire, l’ornementation et
’enroulement a abouti à un arbre phylogénétique impli-
uant des relations de parentés assez différentes de
l 8 (2009) 167–178 173

celles qui sont supposées par l’hypothèse stratophé-
nétique (Fig. 3C). Par exemple, D. amaltheiforme est
plus étroitement apparentée à D. splendens, alors qu’elle
l’était davantage à D. nanum dans l’hypothèse précé-
dente. Une autre information portée par le cladogramme
concerne l’ordre d’apparition des événements évolutifs,
c’est-à-dire la chronologie relative de la divergence des
taxons (ici des espèces), puisque l’ordre de branche-
ment des nœuds dans l’arbre prédit l’ordre d’apparition
de ces divergences. L’addition des données stratigra-
phiques sur le cladogramme fait donc immédiatement
apparaître les concordances et discordances entre le pat-
tern phylogénétique et le pattern stratigraphique. Dans
le cas des Dayiceras, l’hypothèse cladistique implique
une seule incohérence avec l’enregistrement fossile
(Fig. 3D). L’ordre de branchement des nœuds sur le cla-
dogramme indique que D. splendens et D. amaltheiforme
ont divergé à partir d’un ancêtre commun après
l’apparition de D. nanum, alors que l’enregistrement fos-
sile indique que D. splendens est apparu avant D. nanum.
Seul un retour aux données peut permettre de savoir si la
cause de cette discordance est imputable à la mauvaise
qualité de l’enregistrement fossile ou à une défaillance
de l’analyse des caractères. Dans notre exemple, la par-
tie du cladogramme impliquant une incohérence avec
l’enregistrement fossile correspond à la partie du registre
fossile où les données sont les plus fragiles. D. splendens
n’est connu que par une dizaine de spécimens découverts
dans un seul niveau stratigraphique d’une seule localité
du bassin lusitanien [36]; les espèces D. amaltheiforme
et D. nanum sont retrouvées en abondance dans cette
localité, dans un seul banc et leur préservation dif-
fère des D. splendens, puisqu’ils sont pyriteux. La
différence de préservation et le fait qu’aucune autre
espèce d’ammonoïdes ne soit présente dans le banc
à D. splendens suggèrent que des conditions taphono-
miques particulières ont pu affecter la préservation des
coquilles et biaiser l’ordre d’apparition des espèces dans
le registre fossile. Pour trouver des arguments permet-
tant d’accepter ou de rejeter l’existence d’un tel biais, un
effort particulier sur le terrain devrait être conduit dans
les niveaux considérés, tant pour découvrir s’il existe des
D. nanum dans le banc à D. splendens, que pour récol-
ter de nouvelles informations taphonomiques. De même,
un retour aux caractères morphologiques doit être effec-
tué pour vérifier la fiabilité du résultat cladistique. Si
ces investigations s’avèrent en faveur de ce dernier, cela
impliquera de changer une grande partie de l’histoire

évolutive des Dayiceras.

Cet exemple montre que reconstruire une phylogé-
nie par l’argument unique de la succession fossilifère
offre peu de possibilité de test de l’hypothèse phy-
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Fig. 3. A. Succession stratigraphique des espèces dans une coupe représentative de l’enregistrement fossile des Dayiceras dans le bassin lusitanien
et corrélation avec la biozonation à ammonites. Les cercles noirs indiquent la présence des fossiles dans les bancs. B. Hypothèse stratophénétique
(d’après [12] modifiée). Les rectangles représentent l’extension stratigraphique des espèces. C. Hypothèse phylogénétique (cladogramme) (d’après
[48]). D. Arbre associant le cladogramme et l’extension stratigraphique des espèces. L’étoile indique le nœud impliquant une incohérence entre les

in the L
tic hypo
ndicate
relations de parenté et l’enregistrement fossile.
Fig. 3. A. Section depicting the species succession of the Dayiceras
circles indicate the occurrence of the species in strata. B. Stratophene
(from [48]). D. Cladogram mapped against geological time. The star i

logénétique produite et que même dans un cas où
l’enregistrement fossilifère est considéré de très bonne
qualité, des relations de parenté alternatives bien argu-
mentées peuvent être proposées à partir de l’analyse des
caractères morphologiques. Une démarche cladistique
comparée a posteriori au registre fossile permet davan-
tage de contrôle des résultats et oblige à reconsidérer les
données morphologiques et stratigraphiques pour tester
la robustesse des hypothèses phylogénétiques produites.
Réévaluer les phylogénies des ammonoïdes avec ce type
de démarche devrait conduire à améliorer significative-
ment les connaissances sur l’évolution de ce groupe.
5. Récupération postcrise : quels enseignements ?

Les ammonoïdes ont été profondément marquées par
les extinctions de masse, notamment par des réductions
usitanian Basin, correlated with biochronological framework. Black
thesis (modified from [12]). C. Phylogenetic hypothesis (cladogram)
s stratigraphically inconsistent node.

drastiques de leur diversité touchant tous les groupes
à l’échelle planétaire. Ces chutes de diversité excep-
tionnelles sont des phases intenses, plus ou moins
rapides, suivies de radiations évolutives, pendant les-
quelles de nouveaux groupes deviennent dominants et
colonisent les océans. Afin de mieux appréhender les
processus, rythmes et modalités entrant en jeu dans
les phases de rediversification, de radiations et de dis-
persion des ammonoïdes, notamment l’influence des
différents facteurs biotiques ou abiotiques (e.g., paléo-
géographie, climat, paléocéanographie), l’exemple de
la plus grande des cinq extinctions de masse du Pha-
nérozoïque : la crise Permo–Trias (≈ 252 Ma) et de sa

récupération, est ici discuté. Cette dernière a considéra-
blement affecté l’évolution de la vie en décimant plus
de 90 % des espèces marines. Le temps de récupération
biotique (ou rediversification) postcrise est en général
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onsidéré comme extrêmement long et recouvrant en
otalité le Trias inférieur. Durant cette période, aucun
vénement tectonique majeur n’est connu ; la paléogéo-
raphie est stable, les continents sont réunis en un seul
loc (la Pangée) et entourés par l’océan Panthalassa. Le
rias inférieur est, par conséquent, très approprié pour
nalyser les éventuelles influences des modifications cli-
atiques et/ou océanographiques sur la récupération

iotique, notamment via les variations des motifs de
iversité et de distribution des organismes marins.

Globalement, la récupération des ammonoïdes au
rias inférieur suit une tendance à l’augmentation
apide de la diversité [5], tout comme les conodontes
42]. Les ammonoïdes ont subi, au cours de cette
ériode, une succession d’augmentations et de chutes
e la diversité, et cela de façon parfaitement synchrone
ans diverses régions paléogéographiquement éloignées
4,5]. Le schéma classique d’une récupération logistique
t monotone au Trias inférieur est donc fortement remis
n cause. Parmi les événements affectant la récupéra-
ion des ammonoïdes, deux radiations majeures ont eu
ieu au Smithien et Spathien (Fig. 4) et ont été à chaque
ois concomitantes d’une structuration latitudinale mar-
uée des assemblages d’ammonoïdes. En se basant sur
n jeu de données regroupant une vingtaine de locali-
és, homogénéisé au niveau taxinomique du genre, et en
tilisant divers outils analytiques classiques, Brayard et
l. [5,6] ont suggéré que les fluctuations de diversité,
’endémisme et l’installation de gradients latitudinaux
e diversité des ammonoïdes au cours du Trias infé-
ieur étaient concomitantes de l’apparition de ceintures
atitudinales de températures (sea surface temperature
SST]) dans les océans. Les principales conclusions de
es travaux sont les suivantes :

la configuration paléobiogéographique au début du
Trias inférieur (Griesbachien) est relativement simple
avec peu de genres, tous cosmopolites (Fig. 4,1) ;
un gradient latitudinal de diversité se met en place
progressivement (Fig. 4,3) ;
la différenciation latitudinale maximale est atteinte
au Spathien, avec de nombreux genres endémiques et
des assemblages fauniques totalement différents entre
domaines boréaux et équatoriaux (Fig. 4,4) ;
de façon surprenante, le gradient latitudinal de diver-
sité ne s’établit pas de façon monotone. La fin du
Smithien est notamment marquée par un retour brutal
à une configuration paléobiogéographique similaire à

celle du Griesbachien (Fig. 4,1–3).

La mise en place de gradients latitudinaux de diver-
ité marqués au cours du Smithien et du Spathien serait
l 8 (2009) 167–178 175

donc à mettre potentiellement en relation directe avec
la formation et les variations du gradient latitudinal de
SST. Ainsi, si l’hypothèse raisonnable que les ammo-
noïdes sont des organismes température-dépendants est
prise en compte, il apparaît que le gradient latitudinal
de SST a peut-être évolué d’un gradient uniformément
chaud (configuration fini-permienne et griesbachienne)
vers un gradient beaucoup plus contrasté (Smithien et
Spathien). Cependant, il existe au moins une phase énig-
matique de réversion de ce système à la fin du Smithien
(Fig. 4-3). Durant cet intervalle, le gradient latitudinal
de diversité s’effondre et les ammonoïdes présentent des
distributions très cosmopolites et un fort pourcentage
d’extinction. La distribution des ammonoïdes à la fin
du Smithien correspondrait alors à un gradient latitudi-
nal de SST très faible. En outre, de nouvelles approches
numériques servant à la reconstruction des paléoenviron-
nements, notamment d’un point de vue paléoclimatique
ou paléocéanographique, ont été proposées [8] et ont
confirmé que l’évolution des faunes d’ammonoïdes du
Trias inférieur s’est effectuée à partir d’une configura-
tion simple avec peu de genres, tous cosmopolites, vers
une configuration complexe avec de nombreux genres
endémiques [6].

Les événements biotiques affectant les ammonoïdes,
et notamment le changement de configuration paléo-
biogéographique à la fin du Smithien, coïncident avec
des événements marqués de l’enregistrement isoto-
pique (�13C), sédimentologiques (e.g., fin des apports
silicoclastiques en domaine téthysien) et palynolo-
giques (e.g., ratio éléments hygrophytes/xérophytes
en domaine boréal) dans diverses régions [19].
Les événements biotiques, géochimiques, sédimentolo-
giques et palynologiques enregistrés s’illustrent ainsi
de façon globale, soulignant aussi le rôle potentiel
important du climat dans les variations de diversité
des divers groupes fauniques lors de la récupéra-
tion.

Cette dynamique de rediversification postcrise peut
aussi être calibrée en partie grâce à de nouveaux âges
radiométriques U/Pb [43]. Ces nouvelles datations ont
notamment mis en évidence que le Trias inférieur
était court (≈ 5 ma contra 10 ma) et que ses trois pre-
miers sous-étages (Griesbachien, Dienerien et Smithien)
étaient de très courte durée (≈ 700 ka chacun; Fig. 4).
Elles amènent aussi de nombreux éclairages sur la redi-
versification étudiée :
• les ammonoïdes ont récupéré une diversité très forte
dès le Smithien (≈ 1.5 Ma après la crise P/T), ce qui
peut être qualifié d’explosif en comparaison des redi-
versifications connues ;
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Fig. 4. Modifiée d’après [7]. Tendances globales simplifiées pendant le Trias inférieur. Colonnes 1 à 3 : diversité, endémisme et gradients latitudinaux
de diversité des ammonoïdes, d’après [5,6,9]. Colonne 4 : interprétation climatique (noir au blanc : températures élevées à faibles, respectivement).
Âges radiométriques d’après divers auteurs [18,38,43].

during
Triass
Fig. 4. Modified after [7]. Simplified trends of the ammonoid recovery
gradient of diversity, after [5,6,9]. Column 4: interpretation of Early
temperatures, respectively). Radiometric ages after [18,38,43].

• l’événement marqué des enregistrements géochi-
miques, sédimentologiques et palynologiques (conco-
mitants de l’effondrement du gradient de diversité des
ammonoïdes) de la fin du Smithien apparaît comme
extrêmement brutal.

Ces résultats obtenus sur les ammonoïdes du Trias
inférieur soulignent l’importance et l’intérêt d’une étude
simultanée des rythmes de la récupération et des enre-
gistrements sédimentaire, géochimique et palynologique
associés. L’évolution des ammonoïdes reflète ainsi en
grande partie l’impact de différents facteurs environ-
nementaux et de leurs fluctuations sur la distribution
spatiale et temporelle de la biodiversité.

6. Conclusion

Les sciences de l’évolution, par leur aspect unifica-
teur : la compréhension des mécanismes et des patterns

évolutifs (i.e. l’organisation apparente du monde vivant
[15]) nécessitent de s’appuyer sur des organismes
modèles. Pour les biologistes, l’organisme modèle est
un organisme sur lequel se concentrent un grand
the Early Triassic. Columns 1 to 3: diversity, endemism and latitudinal
ic climatic fluctuations (black to white colors represent high to low

nombre de recherches. On peut citer la drosophile
Drosophila melanogaster en génétique des populations,
l’oursin Paracentrotus lividus en biologie du développe-
ment ou encore la seiche Sepia officinalis pour l’analyse
du comportement. Le choix d’un tel modèle biologique
est contraint par son pouvoir de généralisation des résul-
tats mais aussi par la disponibilité des individus dans
la nature et par les possibilités d’élevage en laboratoire.
Utiliser ces modèles permet de concentrer les recherches
(mise en commun d’outils, de compétences, de bibliogra-
phie), afin d’accélérer la connaissance scientifique. En
paléontologie, un organisme modèle est un taxon actuel
utilisé pour inférer les caractéristiques inconnues d’un
taxon fossile. Cet organisme modèle, nommé ici modèle
d’inférence, est choisi pour sa proximité phylétique avec
le taxon fossile (choix des coléoïdes dans une compa-
raison avec les ammonoïdes, cf. section 2) ou pour sa
similarité fonctionnelle, indépendamment du contexte
phylétique (choix des nautiles dans une comparaison

avec les ammonoïdes, cf. section 2) [10]. Bien évidem-
ment, plus ce modèle d’inférence est connu, meilleures
seront les reconstitutions. Nous pouvons ajouter un troi-
sième type de modèle en sciences de l’évolution, qui
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outient des travaux nécessitant la profondeur du temps
cf. ci-avant sections 3, 4 et 5) : un taxon fossile qui pos-
ède des caractéristiques d’étude favorables au regard
u temps géologique (i.e., bon registre fossile, réparti-
ion paléogéographique variée). Il semble évident que
es ammonoïdes, par leurs 335 Ma d’histoire évolutive,
eur excellent registre fossile et leur facilité d’analyse

orphologique, constituent cet excellent modèle. Si
’observation du fait évolutif dans sa dimension tem-
orelle fut largement nourrie des observations réalisées
ur les ammonoïdes, les quelques exemples développés
i-avant font émerger de futurs axes de recherches qui
enforceront encore notre compréhension de l’évolution
iologique. Ces axes se focalisent sur la dynamique de
a biodiversité au travers du couple extinction/radiation
ui peut être vu comme une expérimentation naturelle
28] sur la reconstruction des relations de parenté, où
out – ou presque – reste à faire chez les ammonoïdes ou
ncore sur l’exploration du registre fossile qui contraint
ortement notre perception du monde biologique passé
30].

En attendant, notre conclusion sera celle d’Eldredge
14], à la fin de sa préface de l’ouvrage de référence sur
es ammonoïdes [35] : « I can only conclude that, over
nd above the prodigious intellectual contributions that
ontinue to come from contemplation of these marvelous
nimals [. . .], ammonoids also have that certain je ne
ais quoi that will always keep them at the forefront of
he paleontological realm » ([14], p. xii).
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