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Summary. A rich ammonite fauna from Lower Oxfordian (Cordatum zone, lower part of Cor-
datum subzone) was collected at Zalas (Poland). This fauna yields numerous specimens of
Euaspidoceras Spath et Mirosphinctes Schindewolf genus. Comparative analysis shows a lot of
similarities in the inner whorls (morphology. ribbing, suture). From these datas, they are con-
sidered in this paper as macroconch (Euaspidoceras) and microconch {Mirosphinctes) from a
single palaeobiospecies. Compared ontogenesis with an heterochronic point of view, using the
age, the size and the shape, shows that the microconch is dwarf and progenetic.

1. Introduction. Le niveau vert de Zalas correspond a deux lentilles de cal-
caire argileux verdatre, mises en évidence par I’un d’entre nous [42], L’age
exact de ce niveau a été récemment précisé par I’étude de la faune ammoniti-
que: base de la sous-zone a Cordatum (Oxfordien inférieur, zone a Cordatum)
127],

Parmi la faune ammonitique (680 individus récoltés), les genres Eitaspiclo-
ceras Spath et Mirosphinctes Schindewolf sont présents alors que ce dernier
genre, qui apparait dans la zone a Lamberti (Callovien supérieur), est le plus
souvent rare en Europe au Callovien supérieur et a I’Oxfordien inférieur. La
bonne conservation des spécimens a permis pour la premiére fois une étude
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morphologique (qualitative et quantitative) et ontogénétique (courbes de crois-
sance) détaillée.

Si le genre Eucispidocercis est considéré par tous les auteurs comme appar-
tenant aux Aspidoceratidae, la position systématique du genre Mirosphinctes est
controversée (Perisphinctidae ou Aspidoceratidae). Les recherches en cours,
effectuées par I’un d’entre nous (A. Bonnot) sur la famille des Aspidoceratidae,
permettent d’envisager, a partir du matériel polonais, I’hypothese du dimor-
phisme sexuel pour le couple Euaspidocercis-Mirosphinctes.

2. Historique des genres Mirosphinctes et Euaspidoceras

2.1. Définition des genres

(1) Mirosphinctes Schindewolf 1926. En 1926, Schinde-
wolf [36] avait choisi, dans son travail de synthése sur la systématique des
»Perisphincten”, Perisphinctes mirus Bukowski 1887 comme lectotype du genre
Grossouvria. Or, en 1920, Buckman [6] avait déja choisi P. subtilis Neumayr
1871 comme type du genre. C’est pour cette raison que Schindewolf propose
en 1926 I’espéce mirus Bukowski [7] comme type de son nouveau genre Mi-
rosphinctes pour lequel il donne la définition suivante:

- ligne de suture peu découpée; lobe suspensif peu développé, constamment
plus court que le lobe latéral; lobe accessoire (U2) peu ou pas incling,

- cOtes rétroverses, bifurquées, dessinant sur le ventre une concavité vers
I’avant,

- cOtes non interrompues sur le ventre.

Il range ce genre dans la sous-famille des Perisphinctincie, créée la méme
année.

(2) Euaspidoceras Spath 1930. Spath ajustifié, dans une no-
te infrapaginale [in 40, vol. 4, p. 326], la création du genre Euaspidoceras: ,,Le
génotype d'Aspicloceras est A. rogoznicense Zeuschner [in 46, p. 58], et un
nouveau nom devient nécessaire pour le groupe d'’Amm. perarmatus Sowerby
[in 39, p. 72, pl. 352]".

C’est seulement I’année suivante qu’il discutera [in 40, vol. 5, p. 588 et
suivantes] de I’espéce-type du genre en méme temps qu’il créera la sous-famille
des Euaspidoceratinae.

Les genres Mirosphinctes et Euaspidoceras sont donc rangés, a leur
création, dans deux familles différentes.

2.2. Evolution de la position systématique du genre Mirosphinctes

(1)Mirosphinctes est un Perisphinctidae. En 1930 [vol.
IV], Spath [40] propose de mettre Mirosphinctes Schindewolf 1926 en synony-
mie de Klematosphinctes Buckman 1920. Le genre renferme pour lui les



espéces suivantes: K. aff. hiemeri (Oppel), K. mirandus (de Loriol), K. perisp-
hinctoides (Sintzov).

En 1957, Arkell et alii. [3] définissent le genre Mirosphinctes (espéce-type:
Perisphinctes mirus Bukowski 1887) de la facon suivante: ,,Formes miniatures
avec cotes secondaires rétroverses, nombreux noeuds paraboliques dans les
tours internes; péristome avec bourrelet et apophyses”.

Ils définissent parallelement le genre Klematosphinctes de la fagon suivante:
~Klematosphinctes Buckman 1922 {Am. vernoni Young et Bird 1828): descen-
dant miniature de Grossouvrici a cotes divisées et longues apophyses droites et
étroites”. Ces deux genres, d’age Oxfordien inférieur, pourraient n’étre, d’apres
ces auteurs, que des sous-genres de Grossouvria.

Pour Enay [16], il n’y a aucune raison de séparer M. mirus Bukowski 1887
de M. frickensis Moesch 1867. Cette derniére espéce devient donc le type du
genre. Pour lui, le genre Mirosphinctes doit étre nettement séparé des autres
genres de Perisphinctidae car il représenterait le dernier Pseudoperisphinctinae.
Par contre, il considere Mirosphinctes comme I’ancétre du genre Epipeltoceras
d’age I’Oxfordien supérieur.

Bourseau [4] reprend I’argumentation d’Enay [16] et donne comme espéce-
type Ammonites frickensis Moesch. Il cite Mirosphinctes aff. frickensis dans
I’Oxfordien moyen (zone a Plicatilis, sous-zone a Vertébrale) des Terres Noires
de Beauvoisin (Baronnies, Dréme).

Pour Donovan et alii. [14] il existe dans I’Oxfordien ,,un rameau latéral bien
défini démarrant probablement avec Klematosphinctes Buckman (un microcon-
que typiquement 'Grossouvria’) dans la partie supérieure de la zone a Mariae
et se continuant a travers Mirosphinctes de I’Oxfordien moyen jusqu’a Epipel-
toceras™ Le dimorphisme de cette lignée n’est pas clairement défini car ,toutes
les formes connues de la zone & Bimammatum s’avérent étre des microcon-
ques . Pour ces auteurs, le genre Mirosphinctes est seulement d’age Oxfordien
moyen et appartient & leur nouvelle sous-famille, celle des Epipeltoceratinae
[14], lls prolongent donc, en I’'amplifiant, le point de vue d’Enay [16],

Pour Gygi et Hillebrandt [19], I’espéce-type doit rester Perisphinctes mirus
Bukowski, accepté en 1957 par Arkell et alii. [3], Ils proposent la diagnose
suivante. ,,Mince, avec cotes concaves, cotes secondaires le plus souvent
rétroverses, avec noeuds paraboliques a la fin du phragmocéne. La fin de la
loge d habitation est marquée par une profonde constriction. Le péristome est
muni d’apophyses. Apparait a I’Oxfordien moyen”. Cette diagnose est donc trés
proche de celle d’Arkell et alii. [3],

Pour tous ces auteurs, Mirosphinctes est donc un Perisphinctidae, le genre
étant placé par certains d’entre eux dans la sous-famille des Epipeltoceratinae.

(2) Mirosphinctes est un Perisphinctidae. Dés 1887,
Bukowski [7] note la similitude de I’ornementation des tours internes de sa
nouvelle espéce (Perisphinctes mirus) avec celle des ,,Perarmatum”.



En 1893, Choffat fin 10, p. 61] écrit: ,Je ferai encore remarquer que les
jeunes de Perisphinctes bukowskii, (espéce actuellement placée dans le genre
Mirosphinctes) sont parfois forts difficiles a distinguer de ceux d'Aspidoceras
perarmatum (Sowerby).

En 1931 (vol. 5, p. 588), Spath note a son tour: on peut voir combien
le jeune auriculé de Klematosphinctes [synonyme de Mirosphinctes] peut étre
indistinguable d’un Euaspidoceras immature contemporain ...”

En 1932, Maire [24] signale chez Perisphinctes kohyi de Loriol la présence
de noeuds paraboliques sur la partie cloisonnée et une ligne suturale non
décurrente dans sa partie ombilicale. Par ces caracteres, il propose de placer
cette espéce dans le genre Aspidoceras et plus précisément dans le groupe
d'Aspidoceras ovale Neumann. Pour Haas [20], les caractéres distinctifs du
genre peuvent étre déduits de la description et des illustrations du Perisphinctes
miras de Bukowski fin 7, p. 151, pl. 28, fig. 8, 9, I’individu de la fig. 8 étant
un lectotype]. L’abondance du matériel de Syrie (plusieurs centaines d’individus
rapportés au genre) offre I’opportunité de mettre en évidence les caractéres qui
permettent de distinguer Mirosphinctes des autres Perisphinctidae et
particulierement des genres Properisphinctes et Perisphinctes s. 1 contempo-
rains:

- la rareté des constrictions, si I’on excepte le bourrelet qui précéde I’ou-
verture,

- les cbtes rétroverses, excepté dans les stades les plus jeunes, le tracé par-
ticulier des cotes chez I’adulte et la fréquente intercalation de 1a 6 cotes se-
condaires entre les cOtes primaires,

- des particularités de la ligne de suture, comme le développement de la
premiere selle latérale, qui devient trés large et symétriquement bifide,\et sur-
tout I’absence de lobe suspensif.

Pour Haas [20], par la ligne de suture et I’ornementation, il est clair que
Mirosphinctes est intermédiaire entre les Perisphinctidae et certains Aspidoce-
ras, comme ceux du groupe d'Euaspidoceras perisphinctoides de Loriol: lignes
de suture difficilement distinguables a taille égale, jeunes indistinguables, si on
excepte certaines particularités de la section. L’enroulement et I’ornementation
ne permettent de les séparer qu’a maturité (especes décrites par Haas: M. sy-
riacus Noetling, M. regularis Noetling, M. kobyi de Loriol).

Pour Enay [17], Mirosphinctes est incontestablement microconque, mais le
dimorphe macroconque n’est pas évident, méme si ,,quelques faits peuvent étre
réunis pour un dimorphisme avec Euaspidoceras 1 s.”, en particulier similitude
des tours internes.

Ces auteurs mettent donc I’accent sur la similitude des tours internes de
Mirosphinctes et d 'Euaspidoceras (ornementation, ligne de suture) sans nier les
différences qui concernent les tours externes. On peut considérer que certaines
de leurs observations vont dans le sens du dimorphisme sexuel. Il est clair que



c’est également la position de Mangold qui écrit en 1970 [26, p. 166]: alors
que Miller [30] classe Grossouvrici variabilis dans le genre Mirosphinctes
Schindewolf, dimorphe microconque de certains Aspidoceras™.

(3) Mirosphinctes est un Aspidoceratidae. En 1968,
Miller [30] a effectué un important travail de synthése sur la sous-famille des
Euaspidoceratinae. Pour lui, Mirosphinctes, par I’ontogenése de I’ornementa-
tion, est un sous-genre du genre Clambites (tout comme Euaspidocercis). La
diagnose donnée est la suivante:

»Coquille de petite taille. Phragmocéne avec cbtes paraboliques et cotes fi-
nes, simples ou divisées. Développement de faibles tubercules paraboliques
marginaux. Changement ornemental accusé sur la loge avec seulement des cotes
simples et divisées comme dans les stades juvéniles. Ouverture avec une con-
striction et une paire d’apophyses. Section un peu plus large que haute sur la
phragmoc6ne, faiblement quadrangulaire au niveau des c6tes paraboliques. Sur
la loge, section ovale, un peu plus haute que large”.

Toujours pour Miller, les individus de Mirosphinctes se distinguent sans
ambiguité par leurs caractéres ornementaux de tous les autres genres ou Sous-
genres d’Euaspidoceratinae bien qu’en I’absence de la loge et de la fin du
phragmocoéne adulte, Mirosphinctes se distingue difficilement des tours internes
de nombreuses autres formes d’Euaspidoceratinae.

Miller [30] est donc le seul auteur a placer clairement le genre Mirosphinc-
tes dans la famille des Aspidoceratidae.

2.3. Evolution de la compréhension du genre Euaspidoceras. Rappelons que
Spath a simplement discuté I’espéce type, Euaspidoceras perarmatum (Sower-
by) sans donner de diagnose de son nouveau genre. En 1940, Arkell [2] estime
qgue les sous-familles en vigueur chez les Aspidoceratidae ne sont pas
nécessaires; Euaspidoceras est donc pour lui un sous-genre du genre Aspido-
ceras.

Jeannet [21] donne pour la premiere fois une diagnose, rudimentaire, du
genre Euaspidoceras: Ornementation a deux rangées de tubercules, section
quadrangulaire ou presque hexagonale”. Il crée par ailleurs le sous-genre Arca-
spidoceras pour les Euaspidoceras possédant des tubercules ombilicaux falci-
formes (espéce-type: Arcaspidoceras frickense Jeannet).

En 1957, Arkell et alii. [3] complétent la diagnose et la synonymie du genre
de la facon suivante:

Euaspidoceras Spath 1931 (Ammonites perarmatus Sowerby 1822) [inclus
Neaspidoceras Spath 1931 et Arcaspidoceras Jeannet 1951]: ,,Formes évolutes,
fortement costulées, deux rangées de tubercules avec tubercules internes sou-
vent falciformes dans les stades jeunes; section typiquement quadrangulaire,
mais allant de déprimée (E. babeanum d’Orbigny) a comprimée (Neaspidoceras
lusitanicum Choffat) - Callovien supérieur a Oxfordien supérieur”.



Callomon [8] note que le dimorphisme sexuel n’est pas bien connu chez les
Euaspidoceratinae et estime que les dimorphes doivent é&tre tous deux
recherchés dans les formes tuberculées. Il observe aussi la similitude des tours
internes d'Euaspidoceras et de Grossouvria, mais ne peut envisager de parenté
directe entre eux par I’intermédiaire de Mirosphinctes puisque c¢’est pour lui un
genre oxfordien et que les premiers Euaspidoceras de la zone & Lamberti sont
deja bituberculés.

En 1968, Miller [30] est le premier a insister sur I’ornementation paraboli-
que des formes les plus anciennes et Euaspidoceras devient, au méme titre que
Mirosphinctes, un sous-genre du genre Clamhites. La diagnose donnée est la
suivante:

»Coquille petite a géante. Tours externes, ou au moins derniers tours, ornés
de tubercules marginaux et de tubercules ombilicaux de force égale, soit encore
exclusivement paraboliques chez les formes les plus anciennes, soit épineux.
Les formes anciennes ne développent qu’exceptionnellement une cloison dans
les tubercules épineux, cloison pouvant se situer a différentes hauteurs. La sec-
tion des derniers tours est la plupart du temps large, plus ou moins carrée, ou
trapézoidale chez quelques formes et exceptionnellement trapézoidale inversée”.

En 1991, Gygi et Hillebrandt [19] donnent une diagnose rudimentaire qui
ne fait aucune allusion a I’ornementation parabolique, mais notent cependant
I’existence de tubercules creux.

Par ailleurs, de nombreux auteurs notent I’absence chez les Euaspidocerati-
nae de formes a apophyses, ce qui revient a dire que le dimorphisme sexuel
n’existe pas dans cette sous-famille, contrairement a ce que I’on connait chez
les Peltoceratinae [48, 49], ou qu’elle ne renferme que des formes macrocon-
ques.

Conclusion. A I'exception de Mangold [26] et a un moindre degré
d’Enay [17], les auteurs n’ont donc jamais associé clairement Mirosphinctes et
Euaspidoceras dans un méme couple dimorphe et le dimorphisme n’a été alors
que suggéré. Dans le travail de synthése le plus récent [14] les deux genres
sont méme totalement dissociés.

3. Les Euaspidoceratinae du niveau vert de Zalas

3.1. Présentation du gisement. Approche du probléme du dimorphisme. Dans
la carriéere de Zalas, il existait [41, 42] deux lentilles de calcaire argileux, a
patine verte et a grains de glauconie, situées entre les marnes et les calcaires
argileux rouges a jaunatres de la sous-zone a Bukowski (Oxfordien inférieur,
zone a Cordatum) et les marnes et calcaires gris a spongiaires datés du sommet
de la sous-zone a Cordatum (Oxfordien inférieur, zone a Cordatum).

La faune du ,niveau vert” est abondante et bien conservée, ammonites et
bélemnites représentant 85% de la macrofaune. La présence d’assez nombreux
Cardioceratinae a permis de montrer que cette faune n’était pas ou peu



condensée (faune concentrée) [27] et que le dépdt s’était effectué pendant une
période relativement courte qui correspond a la base de la sous-zone a Corda-
tum, niveau trés rarement fossilifere en Europe Occidentale.

Cette faune (n = 680) est riche en Aspidoceratidae (genre Eucispidoceras:
n = 27 et genre Mirosphinctes: n = 53). Pour la premiére fois en Europe oc-
cidentale, on dispose donc d’une faune abondante, bien conservée et contem-
poraine, permettant de comprendre les rapports qui existent entre les genres
Eucispidoceras et Mirosphinctes. Dans les populations d’age Callovien
supérieur-Oxfordien inférieur que nous étudions actuellement, Mirosphinctes et
Euaspicloceras sont les deux seuls groupes dont le dimorphisme sexuel n’est
pas explicitement reconnu. Or, la similitude de leurs tours internes rend
délicate, voire impossible, I’attribution des individus de petite taille & I’un ou
a l’autre des genres. Cette observation, habituelle chez les couples macrocon-
gue-microconque, permet d’envisager I’hypothése du dimorphisme sexuel.

Dans un premiere étape, nous avons testé I’homogénéité de chaque groupe
grace a I’étude des stades ontogénétiques et a la biométrie. Puis nous avons
comparé les deux groupes et cherché a savoir s’ils pouvaient prétendre au statut
de dimorphes sexuels. Enfin, nous avons analysé leurs points communs et
différences en termes d'hétérochronie du développement a I’aide des courbes
de croissance.

3.2. Le genre Mirosphinctes

@ Morphologie-Ontogenése. Le genre Mirosphinctes
représenté a Zalas par 53 individus, dont 33 adultes. L’état adulte se reconnait
par:

- le resserrement des cloisons, visible lorsque le phragmocéne est complet,

- la présence d'une constriction et d'un bourrelet péristomial, visibles lors-
que la loge d’habitation est compléte (14 individus),

- la présence d’apophyses (3 individus).

Le diametre adulte varie de 23 a 39 mm. La longueur de la loge d’habitation
varie de 1/2 a 5/8 de tour (ce qui serait trés court pour un Perisphinctidae).

Il est possible de définir, a partir de tous les individus étudiés, une
ontogenése moyenne (fig. la, b, c):

- stade 1 : coquille lisse,

- stade 2 : apparition d’une ornementation constituée de cotes primaires fi-
nes, serrées, proverses, d’abord simples .puis divisées, le point de bifurcation se
situant vers la moitié du flanc ou un peu au-dessus. Toutes les 3 a 5 cotes, on
observe une cbte parabolique nettement plus forte et plus flexueuse,

- stade 3 : évolution de la partie latéro-ventrale de la céte en noeud para-
bolique,

- stade 4 : caractéristique de la fin du phragmocone et de la loge adulte,
avec cOtes primaires fortes, rétroverses ou convexes, et cétes secondaires pas-

est



a b c

Fig. 1 Mirosphinctes cf. mirus Bukowski (Zalas, z/Cordatum, sz/Cordatum): stades ornementaux

successifs
a - individu Z/2/109 (D = 3 mm), b - individu Z/C/126 (D = 15 mm), c¢ - individu Z/A/l 17 (D = 21 mm)

sant sur le ventre. Aucune formation parabolique n’a été observée sur les loges
d’habitation adultes.

Tout au long de I’ontogeneése, la section reste globalement ovale, avec flancs
et ventre convexes, rebords ombilical et latéro-ventral peu marqués et arrondis.

La variabilité individuelle porte essentiellement sur la force, la densité et le
tracé des cbtes. Dés le stade 2, elles sont plus ou moins visibles, les cotes
paraboliques étant plus ou moins flexueuses. Les noeuds paraboliques sont de
force variable, mais ne deviennent jamais épineux. Sur la loge d’habitation
adulte, les cOtes primaires sont plus ou moins fortes, plus ou moins convexes
et les secondaires plus ou moins marquées sur le ventre. De ce fait, la popula-

PLANCHE1

Fig. la. b. Mirosphinctes cf. mirus (Bukowski) (m). Zone a Cordatum, sous-zone & Cordatum.
Zalas, individu Z/C/109. Collection

Fig. 2a, b. Mirosphinctes cf. mirus (Bukowski) (m). Zone a Cordatum, sous-zone a Cordatum.
Zalas, individu Z/C/147. Collection

Fig. 3a, b. Mirosphinctes cf. mirus (Bukowski) (m). Zone a Cordatum, sous-zone a Cordatum.
Zalas, individu Z/C/139. Collection

Fig. 4a, b. Mirosphinctes cf. mirus (Bukowski) (m). Zone a Cordatum, sous-zone a Cordatum.
Zalas, individu Z/C/135. Collection

Fig. 5a, b. Mirosphinctes cf. mirus (Bukowski (m). Zone a Cordatum, sous-zone a Cordatum.
Zalas, individu Z/A/143. Collection

Fig. 6a, b. Mirosphinctes cf. mirus (Bukowski) (m). Zone a Cordatum. sous-zone a Cordatum.
Zalas, individu Z/C/148. Collection

Fig. 7a, b. Mirosphinctes cf. mirus (Bukowski) (m). Zone a Cordatum, sous-zone a Cordatum.
Zalas, individu Z/C/146. Collection

Fig. 8a, b. Eucispidoceras cf. douvillei (Collot) (M). Zone a Cordatum, sous-zone a Cordatum.
Zalas, individu Z/A/72. Collection

Fig. 9a, b. Euaspidoceras cf. douvillei (Collot) (M). Zone a Cordatum, sous-zone a Cordatum.
Zalas, individu Z/C/74. Collection

m - microconque. M - macroconque, - > derniere suture.
Tous les individus ont été photographiés grandeur nature par Mr Alain Godon, Centre des Sciences de la Terre. Dijon

Les ammonites sont conservés a la Faculté de Géologie. Géophisique et Protection de I’Environnment de I’Academie
des Mines et de Métallurgie a Cracovie






Fig. 2. Mirosphinctes cf. mirus Bukowski (Zalas, z/Cordatum. sz/Cordatum). Détail des sutures

montrant I’absence de lobe suspensif (2a et b) et la simplification de la derniere suture (c)
a - individu Z/A/J02 (D = 16 mm), b - individu Z/C/IOl (D = 17 mm), C - individu Z/C/101 (D = 19.5 mm)

tion semble hétérogéne, bien que toutes les formes intermédiaires existent. Un
seul individu (Z/C/l 12) se démarque de ce schéma moyen par sa petite taille
adulte, sa faible épaisseur, la fréquence des cotes paraboliques sur le
phragmocdne, mais sans apparition de véritables noeuds. Il est probable que
cette ornementation originale est due tout simplement & sa petite taille.

La suture est simple, peu découpée et non décurrente. Elle montre vers 16-
18 mm, (fig. 2a et b):

- un lobe ventral (LV) assez long et bifide,

- une premiere selle latérale (SI) trés large avec un petit lobe accessoire,

- un lobe latéral (LL) plus ou moins nettement trifide et toujours moins
long que le lobe ventral,

- une seconde selle latérale (S2) moins large que S, elle aussi avec un
petit lobe accessoire,

- un lobe suspensif (U2) trés court et non redresse.

Cette suture est fondamentalement différente de celle, nettement décurrente,
des Perisphinctidae contemporains. La derniéere cloison du phragmocéne adulte,
tout en étant construite sur le méme modéle, est nettement simplifiée (fig. 2c).

2 Biométrie. Nous avons effectué deux mesures orthogonales par in-
dividu. L’analyse bivariée (fig. 3) montre que la croissance de I’ombilic, de la
hauteur et de I’épaisseur sont isométriqgues mais avec une méme rupture de
pente. Au-delda d’un diametre de I’ordre de 25-27 mm, la croissance de I’om-
bilic augmente alors que celles de la hauteur et de I’épaisseur diminuent. Chez
certains individus, on observe méme une diminution de I’épaisseur et de la hau-



Fig. 3. Mirosphinctes cf. miras Bukowski: nuages de points et histogrammes
Dimensions en mm, D - diameétre. O - ombilic, H - hauteur. E - épaisseur. Effectif N = 53, r - coefficient de corrélation.
V - coefficient de variation

teur absolues avant I’ouverture (ex: Z/A/147). Dans tous les cas, les coefficients
de corrélation sont élevés. Les histogrammes sont normaux, peu ou pas
asymétriques, avec des coefficients de variation moyens (respectivement 6,3;
6,2; 8,1).

La fig. 4 montre les trajectoires ontogénétiques de deux individus adultes
représentatifs de la population. L’un est complet (Z/C/148) (pl. 1), I’autre pres-
qgue complet (Z/C/141). Les trajectoires sont proches, les principales différences
concernant I’ombilic plus ouvert et le ralentissement plus important de la crois-
sance sur la loge d’habitation de I’individu Z/C/148.



Fig. 4. Mirosphinctes cf. mirus Bukowski. Trajectoire ontogénétique de deux individus adultes
a. ¢ - mesures absolues; b. d - mesures relatives: D - diamétre. O - ombilic. H - hauteur. E - épaisseur. S - derniere
cloison

La biométrie, pas plus que I’étude de I’ornementation ou des trajectoires
ontogénétiques, ne permet de mettre en évidence une hétérogénéité au sein de
la population. Tous les individus du niveau vert de Zalas peuvent donc étre
considérés comme appartenant a une seule et méme espéce paléobiologique.

(3) Attribution systématique. Elle est délicate car:

- le nombre ,,d’espéces” figurées est faible (une quinzaine au total) et cor-
respondent pour la plupart a des espéces typologiques, si I’on excepte certaines
espéces décrites a Cuba par Myczynski [32],

- les caractéres spécifiques sont difficiles & mettre en évidence,

- les niveaux stratigraphiques et I’extension verticale donnés par les auteurs
sont souvent imprécis voire fantaisistes, certaines espéces étant citées a la fois
de I’Oxfordien inférieur et de 1’Oxfordien supérieur.

L’espece de Zalas est indéniablement proche de Mirosphinctes mirus Buko-



wski 1887 par les caractéres ornementaux du phragmocone, de la loge et par
la taille adulte. Mais le niveau stratigraphique est différent puisque cette espéce
provient vraisemblablement de la sous-zone a Bukowski. Dans le cadre de cette
étude, nous opterons donc pour la dénomination suivante: Mirosphinctes cf. mi-
rus Bukowski.

Une position plus précise sera prise lorsque la révision de la famille, actu-
ellement en cours, sera terminée.

3.3. Le genre Euaspidoceras

(D)M6rphologie-Ontogeneése. Les 27 individus étudiés, sauf un,
ont une petite taille (D < 70 mm) et sont, le plus souvent, totalement cloisonnés.
Trois ontogeneses ont été définies:

Ontogenése moyenne (25 individus):

- stade 1 : coquille lisse,

- stade 2 : ornementation constituée de cOtes primaires fines, proverses, plus
ou moins flexueuses et de secondaires fines passant sur le ventre. Une céte sur
5 a 8 est nettement plus forte et devient parabolique,

- stade 3 : la partie latéro-ventrale de la cte évolue en noeud paraboligue.

- stade 4 : les noeuds paraboliques se renforcent et deviennent des tuber-
cules paraboliques en position latéro-ventrale (fig. 5),

- stade 5 : le base des cétes paraboliques se renforce, se suréléve et donne
naissance a des tubercules internes falciformes,

- stade 6 : sur un seul individu de grande taille, les tubercules internes
deviennent plus coniques.

La section, d’abord arrondie, devient rapidement quadrangulaire ou
trapézoidale arrondie : mur ombilical vertical mais peu élevé, rebord ombilical
arrondi, flancs plats ou a peine bombés, ventre convexe.

Fig. 5. Euaspidoceras cf. douvillei Collot (Zalas, z/Cordatum, sz/Cordatum): les noeuds parabo-

liques se renforcent et donnent des tubercules paraboliques
;i - individu Z/A/66 (D = 30 mm), b - individu 7./A/72 (D = 30 mm)



La variabilité concerne surtout les détails ornementaux:

- les cotes fines intermédiaires (stades 2, 3 et 4) sont plus ou moins
marquées, plus ou moins flexueuses; certains individus en sont dépourvus,

- les cobtes ventrales sont plus ou moins discretes,

- les cOtes paraboliques sont plus ou moins saillantes et faiciformes,

- les tubercules externes sont plus ou moins coniques et rétroverses,

- plus ou moins grande irrégularité dans |’ornementation: existence de
portions avec tubercules serrés et d’autres pratiguement sans tubercules; ceci
est surtout net dans le stade 4.

Mais chez tous les individus concernés:

- les tubercules ont toujours une origine parabolique, ce qui est la régle
chez les Euaspidoceratinae du Callovien supérieur et de 1I’Oxfordien inférieur
(contrairement a ce que I’on observe chez les Peltoceratinae),

- I’apparition des tubercules externes, a partir des noeuds paraboliques,
précéde toujours celle des tubercules internes (stade ,,Parcispidoceras™),

- les tubercules internes dérivent toujours graduellement de la base des cotes
paraboliques, d’ou leur tracé falciforme (c’est ce caractére qui a été utilisé par
Jeannet pour créer le sous-genre Arcaspidoceras).

La suture est simple (Fig. 6a a c):

- LV bifide,

- Sl large avec un petit lobe accessoire,

- LL assez étroit, trifide, constamment plus court que LV,

a

Fig. 6. Euaspidoceras et. douvillei Collot (Zalas. z/Cordatum, sz/Cordatum): détail des sutures
montrant I'absence de lobe suspensif
a - individu Z/A/76 (D = 15 mm), b - individu Z/C/52 (D = 17 mm), ¢ - individu Z/A/60 (D = 20 mm)



- S2 moins large que SI, avec un petit lobe accessoire,

- U2 trés réduit et non redresse.

Deux individus présentent une ontogenese différente:

ZIA/70 (individu totalement cloisonné):

- 15 a 32 mm: cotes tres fines, a peine marquées; quelques ondulations a
peine plus fortes, déja terminées par des tubercules latéro-ventraux, espacés et
un peu aplatis dorso-ventralement; pas de formations paraboliques observées,

- aprés 32 mm: tubercules externes plus forts et coniques; apparition de
tubercules internes non falciformes.

Fig. 7. Euaspicioceras cf. douvillei Collot: nuages de points et histogrammes
Dimensions en mm. D - diamétre. O - ombilic. H - hauteur. E - épaisseur, Effectif N = 25, r - coefficient de corrélation.
V - coefficient de variation



Cet individu se distingue donc par ses deux rangées de tubercules précoces
qui ne dérivent apparemment pas de formations paraboliques, ou qui dérivent
de formations paraboliques présentes seulement pendant un stade tres court non
observable ici.

Z/C/77 (individu totalement cloisonné, peut-étre déformé):

- stade 1: lisse,

- stade 2: costulation fine, cbtes droites et serrées, surtout marquées sur la
moitié inférieure du flanc, cOtes ventrales trés fines. De temps a autre, une céte
plus forte avec formation parabolique discréte; noeuds paraboliques peu
marqués vers 15 mm,

- stade 3: premiers tubercules externes vers 40 mm, coniques, pointus,
réguliérement espacés et situés a la partie supérieure du flanc. A 80 mm, les
coOtes sont toujours visibles, bien que discrétes, et il n’y a toujours pas de tu-
bercules internes.

La section n’évolue pas et reste globalement circulaire, pratiquement sans
rebords ombilical et latéro-ventral.

Cet individu est donc caractérisé par une croissance lente (d’ot sa morphologie
tres serpenticdne), un ombilic peu profond, une section circulaire et une apparition
tres tardive des tubercules. Il est proche d'Euaspidoceras ovale Neumann.

(2) Biométrie A I’exception de ces deux spécimens originaux, tous les
individus ont été mesurés. La croissance de |’ombilic, de la hauteur et de
I’épaisseur sont parfaitement isométriques, avec des coefficients de corrélation
élevés (fig. 7). Les histogrammes des valeurs relatives de I’ombilic et de la
hauteur ne sont pas, ou peu, asymétriques, avec des coefficients de variation
faibles (5,2 et 5,1). L’histogramme des valeurs de I’épaisseur relative est plus
irrégulier mais le coefficient de variation reste peu élevé (5,3).

L’individu Z/A/70 montre des valeurs relatives peu éloignées de la moyenne
de la population, ce qui n’est pas le cas de I’individu Z/C/77, qui présente I’om-
bilic relatif le plus ouvert (O/D = 0,45), la hauteur et I’épaisseur relatives les
plus faibles (H/D = 0.32 et O/D = 0,31). Il a aussi la croissance la plus lente
de toute la population.

La fig. 8 montre deux trajectoires ontogénétiques représentatives de la po-
pulation, qui ne different que par la croissance plus irréguliere de I'un des in-
dividus (Z/AIT1).

Si I’on excepte Z/A/70, qui se distingue essentiellement par son ornemen-
tation et Z/C/77, qui se distingue par sa morphologie, la population ne montre
pas de signe tangible d’hétérogénéité (sauf peut-&tre pour I’épaisseur, ce qui est
fréquent chez les ammonites); on peut donc considérer que tous les autres in-
dividus appartiennent a une seule espece paléobiologique.

(3 Allribution systématique. Le probléeme est un peu différent
de celui de Mirosphinctes. En effet, Euaspidoceras est un genre abondamment



Fig. 8. Euaspidocercis cf. douvillei Collot: Trajectoire ontogénétique de deux individus
Dimensions en mm: a, ¢ - mesures absolues; b. d - mesures relatives; D - diamétre. O - ombilic, H - hauteur.
E - épaisseur

figuré dans la littérature, bien que les nombreuses espéces soient des especes
typologiques dont la valeur est trés discutable, comme le montre la révision du
groupe actuellement en cours par I’'un d’entre nous (A. Bonnot). A Zalas, étant
donné que les individus sont incomplets, leur ontogenése est imparfaitement
connue, ce qui empéche toute attribution systématique définitive. Cependant, en
premiere analyse, ils sont proches d’Euaspidocercis douvillei, nouvelle
dénomination effectuée par Collot [11] pour YAspidoceras perarmatum (Sower-
by) figuré par Neumayr [35, pl. 20, fig. 1], L’ holotype vient de la sous-zone a
Bukowski de Villers-sur-Mer. Pour les mémes raisons que précédemment, nous
opterons pour la dénommination suivante: Euaspidocercis cf. douvillei Collot.

3.4. Hypothese du dimorphisme sexuel

@ Conditions. En 1892, Munier-Chalmas [31] est I’un des premiers
auteurs a envisager I’hypothése du dimorphisme de type sexuel chez les
ammonoidés. Depuis, de nombreux auteurs [8, 25, 43] ont appuyé et précisé



cette hypothese qui repose sur deux observations fondamentales. D’une part,
les ammonoidés ont une croissance finie caractérisée par un rapprochement des
derniéres cloisons impliquant une croissance quasi nulle de la loge d’habitation.
Ce caractére permet de définir le stade adulte d’un individu. D ’autre part, il
existe souvent deux stades adultes de morphologies et de tailles différentes au
sein d’un groupe d’ammonite, et indissociables dans leurs stades juvéniles. Ce
sont ces différences entre adultes (caractéres sexuels secondaires) qui permet-
tent de définir les deux morphes sexuels d’un groupe d’ammonite: microconque
et macroconque. Les microconques sont par définition de taille plus petite que
les macroconques, et possédent toujours un ombilic plus ouvert dans les stades
adultes. Le plus souvent, la forme du péristome est différente entre les deux
groupes.

Ainsi, I’assemblage de deux groupes de morphologies adultes distinctes en
une seule espéce dimorphique nécessite I’observation de plusieurs conditions,
notamment celles définies par Makowski [25]:

1: stades juveniles et phylogenese identiques,

2: absence de formes intermédiaires entre macroconques et microconques,

3: présence des deux formes dans les mémes strates,

4: taux microcongue/macroconque (sex ratio) comparable aux observations
actuelles chez d’autres céphalopodes.

(2) Comparaison des deux groupes. Mirosphinctes et Eu-
aspidoceras de Zalas ont en commun:

Fig. 9. Succession des stades ontogénétiques chez Mirosphinctes cf. miras Bukowski et Eitaspi-
cloceras cf. clouvillei Collot (z/Cordatum, sz/Cordatum)



- une morphologie générale et une section semblables jusqu’a 15-20 mm.
Ensuite, la section devient subcarrée chez Euaspidoceras alors qu’elle reste glo-
balement arrondie chez Mirosphinctes,

- une suture construite sur le méme modéle. Cependant, au-dela de 17 mm
environ, celle de Mirosphinctes est moins découpée (comparer fig. 2 et fig. 6),

- les trois premiers stades ontogénétiques: stade a coquille lisse - stade a
coOtes fines et cdtes paraboliques - stades a noeuds paraboliques.

Par la suite, I’ontogenese est différente pour les deux genres: Mirosphinctes
acquiert les caracteres propres de la loge d’habitation adulte (disparition de lor-

nementation parabolique) alors qu’Euaspidoceras acquiert des tubercules. La

Fig. 10. Mirosphinctes cf. mirus Bukowski et Euaspidoceras cf. douvillei Collot: comparaison

des droites de régression pour les caractéres O. H, E en fonction du diamétre
MI - Mirosphinctes D < 27 mm. M2 - Mirosphinctes D > 27 mm. K - Euaspidoceras



durée des stades successifs est également différente, toujours plus longue chez
Mirosphinctes (fig. 9).

La comparaison des droites de régression apporte les renseignements sui-
vants (fig. 10):

- ombilic: les droites de régression sont pratiquement confondues jusqu’a
27 mm puis la taille de I’ombilic augmente plus rapidement chez Mirosphinctes,

- hauteur: les droites de régression sont paralléles et trés proches l'une de
I’autre jusqu’a 27 mm puis la croissance ralentit chez Mirosphinctes,

- eépaisseur: les droites de régression sont légérement divergentes jusqu’a 27
mm, puis la croissance en épaisseur est nettement plus faible chez Mirosphinc-
tes.

La biométrie montre donc que les tours internes sont trés voisins dans les
deux groupes jusque vers 27 mm. Au-dela, la séparation des deux groupes
resulte de I’acquisition chez Mirosphinctes des caracteres de la loge adulte.

La biométrie ne contredit donc pas les observations: les tours les plus in-
ternes de Mirosphinctes et d Euaspidoceras sont suffisamment proches pour
gu’il soit impossible de les distinguer.

3) Validité de I’hypothése. Reprenons les quatre conditions
habituellement admises depuis Makowski:

I: existence de stades ontogénétiques identiques dans les deux formes et
identité de leur phylogénie: d’aprés ce qui a été dit précédemment, la premiére
partie de la condition est réalisée. Pour ce qui est de la seconde, I’étude d’autres
populations, actuellement en cours, semble devoir confirmer la continuité tem-
prelle des similitudes.

2. absence de formes intermédiaires pour les stades adultes,

3: présence des deux formes dans la méme strate.

Ces deux conditions sont réalisées.

4: sex-ratio des deux sexes supposés comparable a celui observé chez les
formes vivantes. On peut considérer que cette condition n’est pas applicable
dans le cas des ammonites pour lesquelles n’existent pas de populations actu-
elles.

L’hypothese du dimorphisme sexuel est donc parfaitement plausible pour
Mirosphinctes (microconque) et Euaspidoceras (macroconque) du niveau vert
de Zalas (base de la sous-zone a Cordatum).

Il faut cependant rappeler que le genre Mirosphinctes est habituellement rare
en Europe occidentale et que le genre Euaspidoceras est quelquefois seul
présent dans les gisements. Ce fait pourrait s’expliquer par des différences con-
cernant leurs exigences écologiques mais on ne peut pas non plus exclure to-
talement une autre hypothese: le genre Euaspidoceras a un dimorphisme sexuel
nul ou peu accusé et le genre Mirosphinctes est un genre progéntique ou males
et femelles présentent tous deux des apophyses.



(G))] Caractérisation hétérochronique du dimorphisme.
L analyse hétérochronique est classiqguement utilisée pour caractériser les chan-
gements évolutifs d’ancétre a descendant [18, 28, 29]. Dans certains cas, ce-
pendant, cette analyse a été appliquée au dimorphisme sexuel, notamment pour
des primates [37, 38], des poissons [5], et rEcemment pour des ammonites [34],

La différenciation hétérochronique est basée sur la reconnaissance de trois
standards supposés indépendants: age, taille et forme [1, 18]. Mais dans
I’interprétation des données paléontologiques, les auteurs ont souvent assimilés
I’age a la taille, ce qui pose des problémes pour I’interprétation des résultats
[13]. Dans'notre cas, une méthodologie originale donne accés a ces trois stand-
ards, ce qui permet d’effectuer une analyse hétérochronique compléte, et donc
de caractériser les relations qui existent entre microcongque et macroconque en
termes d’hétérochronies du développement.

- Age: par analogie avec le nautille actuel, certains auteurs [9, 12, 34]
considérent que la sécrétion des cloisons chez les ammonites est fonction du
temps et donc de I’age. Cette analogie est basée sur le fait que le nautile montre
une vitesse de cloisonnement globalement stable [22, 23]. Ainsi, la densité sep-
tale peut devenir un palliatif au standard d’age dans I’étude des ammonites;
dans cette optique, un individu plus densément cloisonné sera par définition
plus &agé. Corrélativement, un espacement plus marqué des cloisons (en
éliminant I’allométrie de taille) sera le reflet d’un rythme de croissance plus
rapide. L’utilisation du standard d’age permet uniquement de comparer des in-
dividus appartenant a une méme espéce, puisque rien ne permet d’affirmer que
toutes les especes ont le méme rythme de croissance. L’analyse hétérochronique
développée ici ne permet donc pas de prouver I’existence d’un dimorphisme
sexuel, mais de caractériser en termes d’hétérochronies les différences existant
entre macroconque et microconque SUPPOSES.

- Taille: la taille associée a chaque cloison est donnée par le diamétre pas-
sant par la protoconque et le centre de la loge.

- Forme: la forme est déterminée soit par une analyse biométrique soit par
une description visuelle, notamment dans le cas de I’ornementation.

Matériel et méthode. La préparation du matériel est standardisee
afin d’obtenir des séries de mesures homogenes. Chaque ammonite est sciée
selon un plan équatorial passant par la protoconque. Les cloisons étant rarement
conservées dans les stades les plus juvéniles, leur numérotation commence a la
premiere cloison commune a la population étudiée (ici 6 mm). L’analyse a porté
sur quatre individus adultes du morphe Mirosphinctes (microconque) et sur cing
individus du morphe Euaspidoceras (macroconque).

Résultats. La reconnaissance d’un standard d’age (cloisons) et de taille
(diamétre) permet de construire des courbes de croissance en taille pour chaque
individu, reflétant ainsi le rythme de croissance (fig. 11). Tous les individus



chez les dimorphes Mirosphinctes cf. mirus Bukowski (microconque) et Euaspidoceras cf. tlo-
uvillei Collot (macroconque): les courbes obtenues traduisent les rythmes de croissance indivi-
duelle (ontogenese longitudinale) des deux morphes

partagent le méme rythme dans les stades les plus juvéniles, puis expriment
leur propre rythme de croissance par la suite. La différence Mirosphinctes -
Euaspidoceras est également marquée, montrant un rythme de croissance en
taille plus élevé dans le cas a'Euaspidoceras-, pour un méme age (méme
numéro de loge), leur taille est plus grande.

Construction des cartouches age - taille et interprétation hétérochronique
(fig. 12). La croissance en taille globale des deux morphes microconque et ma-
croconque peut étre calculée par une régression polynomiale. Les deux courbes
de croissance moyenne obtenues montrent bien d’une part I’égalité de rythme
dans les stades les plus juvéniles (jusqu’a environ 15 mm) et d’autre part la
divergence de rythme dans les stades plus &gés. Ces diagrammes age - taille
permettent la réalisation de cartouches hétérochroniques [34]: la fleche sommi-
tale du cartouche représente la taille, et le segment basal: I’dge. Dans notre
étude, le morphe macroconque (Euaspidoceras) est choisi a priori comme
référence. Son cartouche n’est construit que jusqu’aux tailles et &ges maximum
des individus étudiés (60 mm pour 30 cloisons), bien qu’ils ne soient pas adul-
tes. Le cartouche du morphe microconque (Mirosphinctes) peut étre construit
par référence au précédent. La longueur du segment d’age est donné par I’age
maximum atteint (26 cloisons), alors que la fleche de taille doit &tre construite
par rapport au morphe de référence: au méme ,age” (26 cloisons), la taille du
microconque est en moyenne de 23 mm alors que celle du macroconque est en
moyenne de 42 mm. La longueur de la fleche de taille du microconque doit
alors respecter cette proportion.



Fig. 12. Relations taille-4ge pour les morphes microconque (Mirosphinctes cf. mirus Bukowski)
et macroconque (Euaspidoceras cf. douvillei Collot)
a - courbes de croissance moyenne obtenues par régression polynomiale; b et ¢ - construction des cartouches taille-age pour
le morphe de référence (Euaspidoceras cf. douvillei Collot) et le morphe comparé (Mirosphinctes cf. mirus Bukowski);
le microconque est progénétique (durée de vie plus courte) et nain (rythme de croissance plus lent)

L’interprétation hétérochronique peut étre déduite des cartouches taille-age
ainsi construits. Le morphe Euaspidoceras étant choisi comme référence, le
morphe Mirosphinctes cesse sa croissance plus tét (segment d’age plus court)
ce qui correspond a une progenese (troncation de I’ontogenése en terme d’age).
De plus, pour un méme age, la taille maximum atteinte par les Mirosphinctes
est plus petite que celle des Euaspidoceras, montrant donc un phénoméne de
nanisme (croissance en taille plus lente).

La différenciation de croissance entre les dimorphes Mirosphinctes et Eu-
aspidoceras associe donc deux phénomeénes: le microconque est progénétique
et nain par rapport au macroconque.

Si cette étude hétérochronique ne prouve pas I’existence d’un dimorphisme
de type sexuel (condition acceptée a priori), elle ne s’y oppose pas non plus,



notamment par la mise en évidence de croissances en taille identiques entre les
deux morphes dans les stades les plus juvéniles (courbe age - taille), mais aussi
par la possibilit¢ d’expliquer les différences adultes par des phénomeénes
hétérochroniques simples.

4. Conclusion. Pour la premiére fois, deux populations d'Euaspidocercis et
de Mirosphinctes provenant d’un méme niveau sont étudiées ensemble. Il res-
sort de cette étude que Mirosphinctes et Euaspidocercis du niveau vert de Zalas
(base de la sous-zone a Cordatum) constituent trés probablement un couple mi-
croconque-macroconque. Dans ce cas, comme cela est fréquent chez les di-
morphes, on observe une disjonction des caracteres: si la morphologie d’en-
semble est similaire, au moins dans les tours internes, lI'ornementation et la
suture du microconque sont retardées par rapport a celle du macroconque. Le
microconque, progénétique (nombre de cloisons peu élevé), se caractérise
également par un léger nanisme.

Si cette hypothése est vérifiée par I’étude d’autres populations, elle sera en
contradiction avec celle qui voit en Mirosphinctes I’ancétre des Epipeltoceras.
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