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INTRODUCTION







Le but de cette étude est d'analyser les processus évolutifs sur des populations de
Nowakia du Praguien (Dacryoconarides, Dévonien inférieur). Afin de préciser la notion
d'espece chez ces formes du Paléozoique, des analyses biométriques ont été effectuées sur de
larges populations.

La définition de l'espéce reste tres délicate en paléontologie en raison de I'impossibilité
de vérifier l'interfécondité, crittre fondamental dans la distinction des especes sexuées
actuelles. La persistance des mémes particularités morphologiques, clairement identifiées
pendant un laps de temps assez important (excédant la durée de plusieurs milliers de
générations successives), est considérée comme le résultat d'un contrdle du génome sur le
phénotype. L'interfécondité entre populations d'une méme espéce assure un brassage
génétique, qui, tout en maintenant sa "plasticité”, tend a s'opposer a des dérives
morphologiques trop importantes. La coexistence, dans l'espace et dans le temps, de un ou
plusieurs groupes d'individus statistiquement homogeénes au plan morphologique suggérera
donc la présence de véritables espéces au sens biologique du terme.

Deux principaux groupes de facteurs peuvent agir dans la spéciation et la dynamique
des populations. Les premiers, intrinséques aux organismes, portent sur le patrimoine
génétique et leur éthologie. Les secondes, extrinseéques, concernent notamment les parameétres
physico-chimiques du paléoenvironnement. Afin de réduire au maximum ['influence des
facteurs abiotiques dans les modalités de spéciation, le choix du matériel a porté sur des
organismes planctoniques fossilisés dans un milieu de plate-forme externe, sans changements

environnementaux majeurs.

Les Dacryoconarides, avec les Homocténides et les Tentaculitides, font partie de la
Classe Tentaculitoidea. Chez les Dacryoconarides, groupe marin limité au Dévonien (408-354
M.a.) mais 2 répartition mondiale, le genre Nowakia présente de nombreuses caractéristiques
favorables a une étude sur les processus évolutifs.

1) Les Dacryoconarides conservent tous les stades du développement ontogénique en
raison d'une croissance de la coquille par incrémentation. 2) Le genre Nowakia regroupe de
nombreuses espéces index dans la biostratigraphie du Dévonien. 3) L'espéce N. acuaria
présente une répartition géographique pratiquement cosmopolite (Alaska, Arctique Canadien,
Europe, Nord Afrique, Asie, Australie), correspondant dans la paléogéographie du Praguien
(Dévonien inférieur) a une distribution entre 30° et 45° de paléolatitude, de part et d'autre de
I'équateur. 4) Les facteurs envisagés dans la dispersion des Dacryoconarides sont
principalement li€s a la température et aux courants océaniques, en raison de leur mode de vie
planctonique. 5) L'absence de provincialisme restreint les éventuelles difficultés taxinomiques
liées a I'existence de sous especes ou de variants géographiques. 6) Ces organismes de petite
taille sont en général abondants dans le sédiment. 7) La coquille, assez simple, posseéde des

parametres morphologiques faciles & quantifier.
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Le genre Nowakia se caractérise par un taux d'évolution élevé, avec plus de 100 espéces
décrites dans le Dévonien. Dans 1'Emsien, d'une durée d'environ 4 millions d'années, six
biozones de Nowakia sont déja définies. Dans le Praguien, d'une durée évaluée a 6 millions
d'années, seule la biozone a Nowakia acuaria (RICHTER, 1854) est en revanche couramment
utilisée. Deux hypotheéses peuvent alors étre envisagées pour expliquer cette exceptionnelle
longévité de N. acuaria, soit ce taxon présente une stase importante, soit il s'agit d'un groupe
d'especes proches morphologiquement ("groupe N. acuaria” sensu Boucek, 1967).

Une étude biométrique se révele nécessaire pour définir la variabilité morphologique
des spécimens du genre Nowakia au Praguien. A cet effet, des populations de Nowakia ont été
échantillonnées, niveau par niveau, dans la coupe de Cerné rokle, I'une des successions
stratigraphiques de référence du Praguien.

Le Paléozoique du bassin de Prague (République Tcheque), étudié de longue date, offre
une remarquable continuité de ['enregistrement sédimentaire et d'abondantes associations
fossiles, qui fournissent une documentation exceptionnelle en quantité et en qualité. Ce bassin
constitue un standard international pour le Dévonien inférieur, ou les stratotypes globaux de
coupe et de point (SGCP) ont été définis pour la base du Lochkovien (= base du Dévonien) et
celle du Praguien.

Dans le bassin de Prague, la coupe de Cerné rokle a été choisie entre plusieurs
successions stratigraphiques d'dge praguien en fonction des critéres les plus favorables a la
mise en évidence des processus de spéciation : 1) un intervalle de temps suffisant, de 'ordre
de quelques millions d'années; 2) une faune abondante; 3) un enregistrement sédimentaire
apparemment continu; 4) un paléoenvironnement a priori stable.

Compte tenu de la densité de 1'échantillonnage, la résolution obtenue permet d'envisager
une bonne estimation des modalités de spéciation et des tendances évolutives des Nowakia au
cours du Praguien. Un schéma phylogénétique est proposé€ a partir des six espéces reconnues.

Afin de préciser l'influence des facteurs paléoenvironnementaux, une analyse des
isotopes stables (8!3C, 8180) a été entreprise sur les échantillons qui ont livré les
Dacryoconarides. Les variations isotopiques du carbone permettent en effet d'évaluer les
échanges entre les réservoirs organique et inorganique dans le cycle superficiel du carbone.
Les éventuelles relations entre les variations dans 1'abondance et la diversité de la faune et
certains parameétres paléoenvironnementaux seront ainsi discutées.

Les méthodes morphométriques développées pour le genre Nowakia ont €galement été
testées sur des Homocténides (Gessa et al., 1994a) et sur des Tentaculitides (Gessa et al.,
1994b).




CHAPITRE 1

LES DACRYOCONARIDES ET LEUR PLACE DANS
LA CLASSE TENTACULITOIDEA
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1. Introduction

Avec les deux autres ordres des Homocténides et des Tentaculitides, les Dacryoconarides
constituent la Classe Tentaculitoidea. Tous ces organismes sont trés abondants au Silurien-
Dévonien, dans le milieu marin. Ils peuvent devenir le principal constituant de la roche. La
position systématique de ce groupe fossile reste problématique car il a disparu a la fin du
Dévonien (Frasnien) et n'a pas d'affinité claire avec des organismes actuels. Les
Dacryoconarides, les Homocténides et les Tentaculitides constituent d'excellents fossiles
biostratigraphiques en raison d'une large distribution géographique. En effet, ces groupes ont
une répartition pratiquement cosmopolite : Europe, Nord Afrique, Asie, Australie, Amérique.
Les premiers a apparaitre sont les Tentaculitides, au Silurien moyen, suivis par les
Homocténides et les Dacryoconarides au Dévonien. Les biozonations a Dacryoconarides et
Homocténides sont bien détaillées & 1'échelle mondiale, respectivement, au Dévonien inférieur-
moyen et au Dévonien moyen-supérieur. En revanche, les Tentaculitides sont plutdt utilisés
dans des biozonations a valeur locale. Ces trois ordres se différencient par leur forme et,

vraisemblablement, par leur mode de vie (Fig. 1-2).

2. Morphologie

Les différences morphologiques entre les trois ordres sont bien exposées dans les travaux
antérieurs (Boucek, 1964; Lardeux, 1969; Larsson, 1979; Alberti, 1993). Les Dacryoconarides
présentent une coquille de petite taille, longue d'environ 5 mm, caractérisée par une
ornementation externe trés variable qui fournit de bons criteres d'identification générique
(Boucek, 1964; Lardeux, 1969; Truyols-Massoni, 1988; Alberti, 1993). Cette ornementation
externe est constituée principalement par des anneaux transversaux et par des costules
longitudinales (Fig. 1). La morphologie externe des Dacryoconarides varie de coquilles
totalement lisses (Styliolina) a d'autres pourvues d'anneaux bien marqués (Nowakia) en
passant par des coquilles dont les anneaux sont plutdt arrondis (Guerichina, Viriatellina). Cet
ordre se caractérise par une chambre initiale généralement bien différenciée du reste de la
coquille par un faible étranglement. L'extrémité de la chambre initiale présente parfois un court
prolongement apical, observable le plus souvent en lame mince. La région de I'ouverture, chez
les organismes adultes pourvus d'ornementation transversale, se différencie par des anneaux
plus fins et plus nombreux (Lardeux, 1969). L'intérieur de la coquille est totalement dépourvu
de cloisonnements 2 la différence des deux autres ordres. L'observation en lame mince montre
que la paroi interne de la coquille refléte plus ou moins bien le profil externe. Certains auteurs
(Ljaschenko, 1955; Fisher, 1962) attribuent une valeur générique a 'aspect, lisse ou ondulé, de
la surface interne de la coquille. En revanche, Lardeux (1969) avait remarqué la présence de ces
deux types de surface dans la méme population de Nowakia acuaria, démontrant qu'il ne
s'agissait que des variations intra-spécifiques. Des observations personnelles montrent qu'un
méme spécimen peut avoir une surface interne lisse dans la région apicale tout en étant ondulée

dans la région de l'ouverture. La microstructure de la coquille apparait constituée par des
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région de
'ouverture

anneau

1mm

region apicale chambre initiale

Dacryoconarides Homocténides Tentaculitides

Fig. 1. - Représentation schématique de la coquille des Dacryoconarides, des Homocténides et des Tentaculitides
(modifié d'aprés Lardeux, 1969; Alberti, 1979; Larsson, 1979).

——
—_—

) .—n:l;f':_)Sénthqhi.c:_' o

burrowing

benthonic

Fig. 2.- Représentation schématique du mode de vie envisagé pour les Dacryoconarides, les Homocténides et les
Tentaculitides (d'apres Fisher, 1962).



lamelles plus ou moins paralleles & la surface de la paroi (Lardeux, 1969). Une amélioration
dans la connaissance de la microstructure de certains Dacryoconarides a été¢ fournie par
l'utilisation du microscope électronique a balayage (Alberti, 1975; Yochelson et Lindemann,
1986; Schindler et Neuser, 1993). L'étude de la microstructure des Dacryoconarides mérite
encore d'étre poursuivie afin d'améliorer la compréhension générale du groupe et de préciser
ses affinités biologiques.

Les Homocténides (sensu Alberti, 1993) présentent une coquille de forme conique et de
taille comprise entre 4 et 6 mm (Boucek, 1964; Lardeux, 1969; Sauerland, 1983; Truyols-
Massoni, 1988; Alberti, 1993). L'ornementation externe est constituée principalement par des
anneaux transversaux a profil aigu (Fig. 1). Certains genres (Homoctenowakia et Paranowakia)
présentent de fines costules longitudinales. La principale caractéristique des Homocténides
concerne la chambre initiale conique, pourvue d'un prolongement tubulaire tres long. Les
observations de la coquille, en section, indiquent une paroi trés mince, constituée par des
microlamelles. Une présence inhabituelle de cloisons est signalée par Ljaschenko (1959).

Quant aux Tentaculitides, ils se caractérisent par une coquille de grande taille, comprise en
moyenne entre 1 et 2 cm (Lardeux, 1969; Larsson, 1979). L'ornementation externe est
principalement constituée par des anneaux de taille et d'espacements variables (Fig. 1). Il en
résulte une ornementation transversale trés diverse qui permet des distinctions au niveau
générique. Une micrornementation longitudinale est présente. La chambre initiale de la coquille
est petite et allongée. La structure interne des Tentaculitides se singularise par des cloisons bien

développées dans la région apicale.

3. Mode de vie et affinités biologiques

De nombreux auteurs ont discuté des affinités biologiques des Dacryoconarides, des
Homocténides et des Tentaculitides (Boucek, 1964; Lardeux, 1969; Alberti, 1975; Zagora,
1984; Farsan, 1994). Les comparaisons s'orientent en général vers les Mollusques; les
Dacryoconarides sont rapprochés des Ptéropodes et les Tentaculitides de certains
Céphalopodes. Ces analogies se basent sur la morphologie générale de la coquille, mais, dans
le détail, de nombreuses disparités subsistent. Les formes actuelles peuvent présenter certains
caractéres totalement absents chez les organismes fossiles, ainsi qu'une composition et une
structure de la coquille, en partie différentes. Des hypothéses sont avancées pour le mode de vie
de ces trois ordres a partir des caracteéres de la coquille (Fig. 2). Les coquilles, petites et fines,
des Dacryoconarides et des Homocténides sont considérées comme des formes pélagiques
(Lardeux, 1969). Au contraire, le modele avancé pour les Tentaculitides, typiques du facies
"rhénan" au Dévonien inférieur, est celui d'organismes benthiques ou nectobenthiques
(Lardeux, 1969, Larsson, 1979; Farsan, 1994). Les hypotheses formulées sur le mode de vie
de ces groupes fossiles s'appuient principalement sur 1'épaisseur et la forme de la coquille et sur
des comparaisons avec des organismes actuels. Les types de facies qui renferment ces

microfossiles et la nature des associations qui les accompagnent fournissent des éléments
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supplémentaires de validation des modeles envisagés. Les Tentaculitides sont fréquents dans les
facies de plate-forme proximale o ils ne sont que trés rarement associés aux Dacryoconarides
et aux Homocténides . Ces deux derniers ordres, en revanche, peuvent coexister. On les

rencontre en général dans les dépdts de plate-forme externe, voire dans des sédiments plus

distaux.
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CHAPITRE 11

CADRE GEOLOGIQUE : LE BASSIN DE PRAGUE







1. Introduction

Le bassin de Prague, partie centrale du Massif Bohémien (République Tchéque),
correspond a une séquence Paléozoique (Cambrien inférieur-Dévonien moyen), affectée par
I'orogenése hercynienne. Ce bassin repose sur un socle Protérozoique affecté par 'orogenése
cadomienne (Fig. 3). Dans la paléogéographie du Dévonien inférieur, la Bohéme parait située
sur la marge externe de I'ensemble nord-gondwanien a des latitudes proches de 30° S.

Les conditions favorables d'affleurement, le caractére peu ou pas métamorphique des
séries sédimentaires et la variété des associations fauniques, font de ce bassin de Prague une
région classique, tres étudiée en paléontologie. Depuis le siécle dernier, de nombreuses études
stratigraphiques et paléontologiques ont en effet détaillé la succession et les faunes paléozoiques
de Bohéme (voir par exemple Chlupéc, 1988; Chlupéac, 1994b; Chlupic, 1995). Les Sous-
Commissions Internationales de Stratigraphie ont méme établi plusieurs limites
chronostratigraphiques dans ce bassin. Les Stratotypes Globaux de Coupes et Points (GSSP:
Global Stratotype Section and Point) ont ainsi été€ définis 4 Pozédry pour la base du Pridoli (Kriz
et al., 1986), a Klonk pour la base du Dévonien, équivalent & la base du Lochkovien (McLaren,
1973; Martinsson, 1977) et a Velkd Chuchle pour la base du Praguien (Chlupic et Oliver,
1989). Le bassin de Prague constitue donc une référence internationale pour les trois étages
susmentionnés. Un cadre plus précis concernant la stratigraphie, les associations fauniques et

les paléoenvironnements du Dévonien inférieur, est exposé dans les paragraphes suivants.

2. Les formations du Dévonien inférieur dans le bassin de Prague

Le Dévonien du bassin de Prague (voir références in Chlupdc, 1988) montre une large
variété de facies, liée aux changements des paléoenvironnements au cours du temps et dans
I'espace. De nombreuses études fournissent des informations assez précises sur 1'évolution
géologique de ce bassin. La séquence dévonienne du bassin de Prague débute an Lochkovien et
se poursuit, sans discontinuité majeure, jusqu'au Givetien pro-parte (Fig. 4). Les données
stratigraphiques présentées ici concernent exclusivement le Dévonien inférieur, constitué de
quatre formations avec, de la plus ancienne a la plus jeune, les formations de Lochkov, de
Praha, de Zlichov et de Daleje-Trebotov (Chlupic, 1981, 1982). Ces formations ont été
principalement définies sur des bases lithologiques, en prenant en compte, parfois, des
éléments biostratigraphiques. Les membres reconnus dans ces formation, en revanche,

représentent exclusivement des unités lithostratigraphiques.

Formation de Lochkov

La premiére formation du Dévonien inférieur est la Formation de Lochkov (Fig. 4). Sa
limite inférieure coincide avec la base du Lochkovien et sa limite supérieure se situe dans le
Praguien basal, a quelques metres au dessus de la limite Lochkovien-Praguien. Deux membres,
le Calcaire de Kotys et le Calcaire de Radotin, y sont reconnus. Les coupes-types de ces deux
membres se situent respectivement a Kotys, prés de Koneprusy, et 2 Cernd rokle, prés de
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Kosor (Fig. 3). Le Membre de Kotys est constitué par des calcaires sparitiques gris clair,
agencés en gros bancs. Aucune lamination n'est présente et la faune prédominante est de type
benthique. D'apreés Chlupéc (1982, 1983), les faunes recueillies dans ce membre indiquent
I'Assemblage Benthique 3 de Boucot (1975), caractéristique d'une zone de plate-forme peu
profonde et a haute énergie. Le Membre de Radotin correspond a des calcaires biomicritiques-
biosparitiques de couleur foncée, en plaquettes et avec des intercalations argilo-carbonatées. Les
structures sédimentaires, telles que les laminations et le granoclassement, sont bien visibles.
Les études sédimentologiques et 1'analyse des assemblages fauniques, d'apreés Chlupéc (1982,
1983), indiquent un milieu de plate-forme assez profonde, d'énergie moyenne, correspondant
aux Assemblages Benthiques 4 a 5 de Boucot (1975). La Formation de Lochkov, d'une
épaisseur maximale de 100 metres, a livré un total de 250 especes fossiles (Chlupéc, 1982).

Formation de Praha

La Formation de Praha (Fig. 4) représente la presque totalité du Praguien, sa limite
inférieure se situant I€geérement au-dessus de celle de I'étage (Chlupéc et Oliver, 1989; Chlupac,
1993). La base de I'Emsien a été fixée par la Sous-Commission Internationale de Stratigraphie a
I'apparition du Conodonte Polygnathus dehiscens (House, 1993). La premiére occurrence de ce
fossile index survient dans la Formation de Praha, qui se poursuivrait donc dans 1'Emsien
inférieur (Fig. 4). Un agencement complexe de facies s'observe latéralement dans cette
formation, depuis des facies récifaux jusqu'a des dép6ts de plate-forme profonde (Fig. 5). Ces
faciés du Praguien s'organisent en cing membres avec, selon un gradient bathymétrique
croissant : le Calcaire de Koneprusy, le Calcaire de Slivenec, le Calcaire de Lodenice, le
Calcaire de Reporyje et le Calcaire de Dvorce-Prokop. Les coupes-types de ces membres (Fig.
3) sont respectivement situés a Cisarsky lom prés de Koneprusy, a Cikdnka prés de Radotin, a
Branzovy, a Na pozarech pres de Reporyje et a Cernd rokle pres de Kosor.

Le Membre de Koneprusy, constitué de calcaires bioclastiques massifs blancs a gris clair,
représente un complexe typiquement récifal. Sa faune benthique, trés abondante et diversifiée,
comprend plus de 500 especes (Chlupéc, 1982, 1983). Le Membre de Slivenec correspond &
des calcaires sparitiques massifs rougeétres, en gros bancs; la faune est surtout représentée par
des organismes benthiques associés & quelques formes planctoniques. Les associations fossiles
de ces deux membres, d'aprés Chlupac (1982, 1983), indiquent }'Assemblage Benthique 3 de
Boucot (1975), caractéristique d'une zone de plate-forme peu profonde, a haute énergie.

Le passage a des dépbts plus fins survient avec le Membre de Lodenice qui comprend des
calcaires biosparitiques-biomicritiques bien stratifiés, en plaquettes, pourvus localement
d'intercalations argilo-carbonatées. La faune est composée d'organismes benthiques et
planctoniques, que Chlupac (1982, 1983) attribue a 1'Assemblage Benthique 4 de Boucot
(1975).

Les deux derniers membres sont représentés par le Membre de Reporyje, calcaire

nodulaire micritique rougeitre, et par le Membre de Dvorce-Prokop, calcaire nodulaire
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micritique gris, avec localement des intercalations argilo-carbonatées. Les associations
fauniques de ces deux membres correspondent, d'aprés Chlupdc (1982, 1983), aux
Assemblages Benthiques 4 a 5 de Boucot (1975) qui indiquent un environnement de plate-
forme profonde a faible énergie. Au Praguien, le Calcaire de Dvorce-Prokop représente le faciés
le plus profond et le plus distal du bassin de Prague.

La séquence d'age Praguien supérieur exposée dans la carriere de Stydl€ vody, prés de
Bubovice (Fig. 3), se singularise par la présence de plusieurs niveaux d'argiles a Graptolites,
intercalés dans les calcaires de Dvorce-Prokop. La faune comporte également d'autres
organismes pélagiques comme des Dacryoconarides, des Nautiloides, des Phyllocarides et des
Chitinozoaires. La composition de ces argiles, riches en carbone organique et en pyrite, indique
un milieu de plate-forme profonde, pauvre en oxygene. Un tel dép6t n'implique pas forcément
un changement de bathymétrie important, et une méme profondeur est retenue par Chlupac
(1983) pour la mise en place de ces shales a Graptolites et pour celle du Calcaire de Dvorce-
Prokop. Les niveaux d'argiles a Graptolites pourraient correspondre, selon cet auteur, & un
milieu 2 faible taux de sédimentation et a une riche production de phytoplancton.

Tous ces membres montrent des transitions latérales et verticales qui ajoutent a la
complexité lithostratigraphique régionale. Au cours du Praguien, les calcaires micritiques de
faible énergie s'étendent plus largement que les calcaires bioclastiques d'énergie élevée,
traduisant ainsi un approfondissement général du bassin (références in Chlupac, 1982). La
puissance maximale de la Formation de Praha est de 200 métres. Environ 700 especes fossiles

ont été€ décrites dans le Praguien du bassin de Prague (Chlupéc, 1982).

Formation de Zlichov

Certains auteurs utilisent parfois le terme de Zlichovien avec une signification d'étage. Ce
terme, dérivé du nom de localité Zlichov (sud de Prague), désigne une unité
chronostratigraphique locale, correspondant & une partie importante de I'Emsien inférieur. Cette
subdivision n'a cependant pas été retenue dans la nomenclature chronostratigraphique
internationale du Dévonien.

La limite inférieure de la Formation de Zlichov (Fig. 4) coincide avec celle de 1'étage
Zlichovien et sa limite supérieure marque la fin de la succession carbonatée. La Formation de
Zlichov se caractérise par des calcaires biosparitiques gris, localement micritiques. La faune
associée correspond, d'apres Chlupac (1982, 1983), a un Assemblage Benthique 4-5 de
Boucot (1975). Les calcaires bioclastiques grossiers ("Chapel Coral Horizon") présents dans la
partie inférieure de la formation sont interprétés comme des dépdts récifaux. Dans les niveaux
les plus élevés de la formation, on distingue le Membre de Chynice, caractérisé par des calcaires
biosparitiques rougeatres, de milieu peu profond. Le milieu de dép6t de la Formation de
Zlichov (Fig. 5), excepté le "Chapel Coral Horizon" et le Calcaire de Chynice, est interprété
comme une zone de plate-forme de profondeur moyenne, soumise 2 des variations de I'énergie
hydrodynamique (Chlupdc, 1983). L'épaisseur maximale attribuée a la Formation de Zlichov
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est d'environ 100 metres. Plus de 200 especes fossiles ont été décrites dans le Zlichovien du

bassin de Prague.

Formation de Daleje-Trebotov

Le Dalejien, comme le Zlichovien, représente un étage local. La Formation de Daleje-
Trebotov, dont le nom vient des localités de Daleje et Trebotov, a Prague-Hlubocepy (Fig. 3),
s'est déposée dans un intervalle de temps correspondant pour partie a 1'Emsien supérieur et a
I'Eifelien basal. Cette formation est subdivisée en trois membres : I'Argilite de Daleje, le
Calcaire de Trebotov et le Calcaire de Suchomasty (Fig. 4). Les coupes-types des deux
premiers membres sont définis a Prague-Hlubocepy (Fig. 3) et le troisiéme a Suchomasty.

Le Membre de I'Argilite de Daleje, compris entre la partie 1a plus élevée du Zlichovien et
la partie inférieure du Dalejien, est constitué par des argiles carbonatées avec des intercalations
de calcaires micritiques qui augmentent a proximité du Calcaire de Trebotov; les faunes
benthiques et pélagiques sont abondantes. Le Membre de Trebotov, dont 1'dge est compris entre
I'Emsien supérieur pro-parte et la partie la plus inférieure de I'Eifelien, correspond a des
calcaires micritiques avec des petites intercalations marneuses; son association faunique indique
un facies a Céphalopodes. Les membres de Daleje et de Trebotov livrent une faune
correspondant, d'aprés Chlupac (1982, 1983), a un Assemblage Benthique 4-5 de Boucot
(1975).

Le Membre de Suchomasty est constitué par des calcaires biosparitiques-biomicritiques,
avec une prédominance des formes benthiques; 1'assemblage de Trilobites se caractérise par une
diversité élevée (environ 50 especes décrites). Tous les €léments sédimentologiques et
paléontologiques indiquent un milieu peu profond, correspondant, d'aprés Chlupac (1982,
1983), a un Assemblage Benthique 3 de Boucot (1975). Ce membre, d'dge de Emsien
supérieur a Eifelien basal, surmonte le Calcaire récifal de Koneprusy, d'dge Praguien. Une
importante lacune de sédimentation se place donc entre ces deux ensembles carbonatés (Fig. 4).

L'épaisseur maximale attribuée a la Formation de Daleje-Trebotov est d'environ 100
metres. Plus de 200 d'espéces fossiles ont été décrites dans le Dalejien du bassin de Prague.

3. Le bassin de Prague au cours du Dévonien inférieur

Plusieurs événements stratigraphiques ont €té reconnus dans la succession paléozoique du
bassin de Prague sur la base de données paléontologiques, sédimentologiques et tectoniques
(Chlupéc et Kukal, 1986, 1988). Le caractere global de ces événements reste encore a
confirmer.

Des données préliminaires existent sur le caractere cyclique de la sédimentation au
Dévonien inférieur dans le bassin de Prague (Chlupéc, 1988). La validité de ces microcycles
nécessite encore d'étre confirmée a I'échelle de I'ensemble du bassin. Les nombreuses études
concernant la sédimentation cyclique de calcaires pélagiques intercalés avec des marnes, en

particulier au Mésozoique et au Cénozoique, suggérent que ces dépdts cycliques sont
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compatibles avec les cycles de Milankovitch (Schwarzacher et Fischer, 1982; Schwarzacher,
1993). 1ls illustreraient un contréle de facteurs globaux sur la sédimentation.

Lochkovien

La transgression générale du Silurien est suivie par une phase de régression, au cours du
Lochkovien (Chlupéac et Kukal, 1988). Cette régression atteint son maximum au niveau de la
limite Lochkovien-Praguien (Fig. 6). Dans le bassin de Prague, la sédimentation du
Lochkovien-Praguien basal montre en général un caractére cyclique de micro-rythmes, de
I'ordre de la dizaine de centimeétres. Le nombre de micro-rythmes est évalué a 400-500 dans les
membres de Kotys et de Radotin (Chlupéc, 1988). La distribution des facies au Lochkovien-
Praguien basal refléte des fluctuations du paléoenvironnement passant de facies biodétritiques
d'eaux peu profondes (Calcaire de Kotys) a des dépdts carbonatés bitumineux foncés, plus
distaux et plus profonds (Calcaire de Radotin).

La limite Lochkovien-Praguien (Fig. 6), telle qu'elle est définie dans le bassin de Prague,
semble coincider avec un épisode a caractére régressif (Chlupdc et Kukal, 1986, 1988;
Chlupac, 1988) qui présente une valeur a I'échelle globale (Fig. 7) (Johnson et al., 1985; Talent
et Yolkin, 1987). La régression dans le bassin de Prague semble assez bréve et ne parait pas
entrainer une importante chute du niveau marin. Pourtant, a la limite Lochkovien-Praguien, des
changements significatifs intéressent les faunes avec l'apparition de nouvelles espéces chez les
Conodontes, les Dacryoconarides, les Chitinozoaires et des renouvellements prononcés dans

les assemblages de Trilobites et parmi les autres faunes.

Praguien

La succession stratigraphique durant le Praguien montre une pluralité de faciés qui se
succedent dans le temps et/ou dans l'espace. Les faciés a dominante micritique occupent le flanc
NE du bassin de Prague, alors que les formations biodétritiques se développent sur le flanc
NO. Les séquences, constituées en majorité par des calcaires micritiques (Calcaire de Lodenice,
Calcaire de Reporyje, Calcaire de Dvorce-Prokop), montrent un caractere cyclique de 'ordre de
la dizaine de centimetres, avec environ 350 cycles (Chlupédc, 1988). Une durée moyenne,
comprise entre 11000 et 15000 ans, est proposée pour chaque cycle en considérant tous ceux
qui ont été enregistrés pendant le Dévonien inférieur (Chlupéac, 1988). Si on admet une durée de
I'ordre de 6 m.a. pour le Praguien (Fordham, 1992; Odin, 1994) et une vraie périodicité pour
les 350 microrythmes enregistrés dans les calcaires micritiques du bassin de Prague, une valeur
de 17000 a 20000 ans peut étre estimée pour chaque microcycle. Une telle valeur n'est pas trés
différente de celle citée dans la littérature, et rappelée précédemment, mais correspond mieux
aux cycles de Milankovitch. Au Dévonien, des perturbations périodiques, sédimentologiques et
paléontologiques, semblent avoir une durée de l'ordre de 12000 a 13000 ans (Bayer et

McGhee, 1989). La principale difficulté pour attribuer la rythmicité relevée dans les séquences
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sédimentaires du Paléozoique aux cycles de Milankovitch est liée a l'imprécision de 1'échelle
chronostratigraphique (voir § 5).

Au début du Praguien, les facies récifaux et biodétritiques (complexe récifal de
Koneprusy) s'étendent plus largement que les faciés micritiques de faible énergie qui sont
limités a la partie distale du bassin. Au cours du Praguien, lors de la transgression générale qui
suit la régression de la limite Lochkovien-Praguien, la tendance s'inverse, avec une extension
des faciés plus profonds (Chlupéc et Kukal, 1986, 1988) (Fig. 6). Parall¢lement, d'importantes
innovations apparaissent dans les associations benthiques et planctoniques. La plus grande
biodiversité est enregistrée dans le faciés récifal de Koneprusy, avec plus de 500 especes
décrites. En particulier, le groupe des Trilobites montre une augmentation nette, passant de 25
genres a la fin du Lochkovien, & 50 genres au début du Praguien, avec un total d'environ 200
espéces pour tout cet étage (Chlupdc, 1988; Chlupic, 1994a). Un renouvellement important
caractérise aussi les associations planctoniques a large distribution géographique (Conodontes,
Dacryoconarides, Chitinozoaires). Du Lochkovien au Praguien, I'accroissement des affinités
fauniques entre I'Europe et ' Australie, en particulier chez les Dacryoconarides et les Trilobites
(Alberti, 1993; Chlupic, 1994a), pourrait étre li€ a cette transgression qui aurait entrainé une
modification du parcourt de certains courants océaniques.

La tendance enregistrée dans les séquences du Praguien du bassin de Prague s'inscrit
dans l'augmentation générale de la biodiversité relevée au cours du Dévonien, avec un
maximum a I'Emsien. Des données générales existent pour les Brachiopodes (Boucot, 1975;
Talent et al., 1993), les Trilobites (Morzadec, 1992; Chlupac, 1983, 1994a), les Bivalves
(Stanley, 1986), les Conodontes (Klapper et Johnson, 1980) et, de maniére plus générale, pour
toutes les faunes marines (Sepkoski et al., 1981; Sepkoski, 1984; Benton, 1995). L'hypothese
avancée pour expliquer cette augmentation de la biodiversité au Dévonien inférieur repose sur
I'idée d'une biogéographie marine passant d'un provincialisme relativement élevé, culminant au
Praguien-Emsien, a un cosmopolitisme croissant au Dévonien supérieur (Boucot, 1988). Une
telle tendance est plus perceptible chez les groupes benthiques que chez les groupes
planctoniques. D'autre part, les changements du niveau de la mer (régression de la limite
Lochkovien-Praguien suivie par une transgression générale au cours du Praguien) ont pu
également favoriser la conquéte de nouveaux biotopes par les organismes et participer ainsi a
l'augmentation de la biodiversité.

Le passage Formation de Praha-Formation de Zlichov est assez graduel au niveau des
associations fauniques, excepté chez les Graptolites ol les derniers Monograptidae s'éteignent
dans I'Emsien basal, et chez les Goniatites, dont les premieres formes apparaissent au
Zlichovien, c'est & dire dans I'Emsien inférieur. Quelques biozones, comme dehiscens
(Conodontes) et strangulata (Dacryoconarides) traversent cette limite, qui ne correspond pas

exactement a la limite Praguien-Emsien (Fig. 4).
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Emsien

Le Zlichovien doit uniquement &tre considéré comme un étage local. La base du
Zlichovien, caractérisée par un facies biodétritique récifal, montre une variabilité d'aspects liée
aux événements tectoniques locaux qui ont affecté de maniére différente les diverses régions du
bassin de Prague (Chlupdc et Kukal, 1986, 1988). Dans sa partie supérieure, la succession du
Zlichovien montre un caractere cyclique. A I'inverse, dans sa partie inférieure, la rythmicité est
perturbée par une sédimentation plus grossiére (Chlupac, 1988). Les facies sparitiques et
micritiques du Calcaire de Zlichov sont distribués de fagon exactement inverse par rapport &
ceux du Praguien (Chlupac et Kukal, 1988). Ceci suggére une différence dans les mouvements
verticaux de la microplaque Bohéme et/ou des changements de la paléogéographie locale.

Le Dalejien, étage local attribué a la partie haute de 'Emsien (références in Chlupéac,
1988), correspondrait a un événement majeur dans le bassin de Prague, avec une phase
transgressive a la base, suivie par une régression graduelle (Fig. 6). Les données
sédimentologiques et paléontologiques semblent indiquer un événement significatif a I'échelle
du bassin, en correspondance avec cette limite, (Chlupdc et Kukal, 1986, 1988; Chlupac,
1988). Des innovations importantes caractérisent la faune et la flore au Dalejien.

4. Paléogéographie au Dévonien

Dans la paléogéographie du Paléozoique, les trois principaux paléocontinents de
Laurentia (Amérique du Nord, Groenland...), Baltica (Nord Europe) et Gondwana (Sud-
Europe, Afrique...), chacun constitué par plusieurs unités géographiques, se différencient par
leurs caractéristiques pal€oclimatiques, paléobiogéographiques, tectoniques et
paléomagnétiques (Scotese et al., 1985; Paris et Robardet, 1990; Scotese et McKerrow, 1990).
Durant une partie du Paléozoique inférieur, les paléocontinents de Laurentia et Baltica, situés en
position septentrionale par rapport 8 Gondwana, €taient séparés de ce dernier par I'Océan
Rhéic, d'orientation globalement est-ouest. De 1'Ordovicien jusqu'au Dévonien, et méme au
Carbonifére inférieur, un déplacement général de Gondwana vers le nord est attesté par les
données paléoclimatiques. Les régions nord-gondwaniennes passent ainsi de latitudes élevées
(environ 50° a 60°S selon les localités, a I'Ordovicien) vers des latitudes plus basses (environ
30° S au Dévonien inférieur). La Boh&me était localisée sur la marge externe de I'ensemble
nord-gondwanien (Paris et Robardet, 1990; Chlupéc, 1994b). Au Dévonien inférieur (Fig. 8),
les différentes données lithologiques, paléoclimatiques ou fauniques disponibles, concordent
pour positionner la Bohéme a environ 30° de latitude sud (Scotese et al., 1985; Paris et
Robardet, 1990; Scotese et McKerrow, 1990). Les opinions divergent en revanche sur la
position des régions nord-gondwaniennes au Dévonien supérieur. Un modéle, s'appuyant sur
des données paléomagnétiques, situe la marge nord de 1'Afrique a plus haute latitude, la
séparant du Sud-Europe par un grand océan (Scotese et al., 1985). Les données sur les faunes
benthiques excluent totalement une telle séparation entre ces deux régions nord-gondwaniennes
(Paris et Robardet, 1990). Une hypothése originale présente la Bohéme comme une

22




microplaque isolée dans I'Océan Rhéic entre Gondwana et Baltica, a 1'Ordovicien (Havlicek et
al., 1994) et au Silurien supérieur (Hansch, 1995). Un tel modele pourrait aussi s'appliquer
pour le Dévonien, mais aucune donnée paléomagnétique ne le confirme pour I'instant. Une telle
hypothése intégrerait bien les rapides variations latérales de profondeur relevées dans la
sédimentation dévonienne du bassin de Prague.

Toutes les observations indiquent que la Bohéme €tait directement ouverte sur I'océan et,
de ce fait, soumise aux apports des courants océaniques. Ceci expliquerait la présence en

Bohéme de faunes a large répartition géographique.

5. Echelle chronostratigraphique-géochronologique

Dans la compréhension des événements géologiques, I'évaluation du temps constitue un
aspect fondamental. La chronostratigraphie répond a l'exigence d'une échelle stratigraphique
standard et globale (unités chronostratigraphiques). La géochronologie pour sa part fournit des
valeurs numériques et/ou des durées en milliers ou millions d'années. L'Echelle Globale du
Temps (GTS = Global Time Scale) publiée par I'TUGS (Cowie et Bassett, 1989) a été précisée
récemment (Fordham, 1992; Odin, 1994). L'échelle chronostratigraphique-géochronologique
adoptée ici pour le Dévonien (Fig. 9) est reprise de celle retenue par la Sous Commission
Internationale de Stratigraphie du Dévonien en 1994, d'apres les données de Fordham (1992).
Pour le Dévonien, quatre points de calibrage (tie-point) de 1'Echelle Globale du Temps (GTS)
(Harland et al. 1990) ont été retenus : le premier, a 408,5 Ma, marque la limite Silurien-
Dévonien; le second, & 391,7 Ma, concerne la base de la zone kindlei; le troisieme, 2 386,0 Ma,
correspond 2 la base de la zone partitus; et le quatrieéme, a 367,0 Ma, se place a la base de la
zone triangularis inférieure. Les durées généralement attribuées aux trois étages du Dévonien
inférieur sont respectivement d'environ 12 Ma pour le Lochkovien, 6 Ma pour le Praguien et 4
Ma pour I'Emsien. Ces durées représentent plutdét un ordre de grandeur que des valeurs
absolues précises en raison du mauvais contrdle radiométrique disponible pour calibrer la
biochronologie (données numériques trop dispersées, nécessitant de nombreuses
extrapolations). L'amélioration du calibrage géochronologique reste toutefois tributaire de la
découverte de nouveaux niveaux bien calés par rapport a 1'échelle biochronologique et

susceptibles de fournir des datations radiométriques fiables.

6. Coupes du Praguien du bassin de Prague

Dans le bassin de Prague, plusieurs coupes présentent des successions d'dge praguien et
un choix a du étre effectué pour répondre au mieux au but de la présente étude, qui est
d'analyser les processus de spéciation chez les Dacryoconarides du Praguien. Plusieurs
conditions devaient étre remplies : 1) une durée de sédimentation suffisante, de I'ordre de
quelques millions d'années; 2) une faune abondante de Dacryoconarides; 3) un enregistrement
sédimentaire continu; 4) une influence du paléoenvironnement la plus réduite possible. Les

deux dernieres exigences excluaient les facies du Praguien de type récifal et/ou biosparitique
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Fig. 8. - Cadre paléogéographique au Dévonien inférieur-moyen avec la localisation de la microplaque "Bohéme"
(B). Les fléches indiquent les courants océaniques significatifs pour la faune du bassin de Prague (d'apres

Chlupéc, 1994b).

Fig. 9. - Echelle chronostratigraphique-géocronologique pour le Dévonien inférieur (d'aprés Fordham, 1992).
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(ex: Calcaire de Koneprusy, Calcaire de Slivenec, Calcaire de Lodenice). Un milieu de dépot
plus profond garantit une meilleure continuité de l'enregistrement des faunes et fournit des
conditions physico-chimiques plus stables. Les Membres de Reporyje et de Dvorce-Prokop
présentent ces caracteres. Les coupes de Cernd rokle et Velka Chuchle, constitués par des facies
de milieu profond, ont donc été considérées en priorité, puisqu' elles répondent & la majorité

des conditions requises (Fig. 5).

Coupe de Cernd rokle

La vallée de Cernd rokle, située au SO de Prague, a proximité du village de Kosor
(Fig. 3), est une localité classique pour le Dévonien inférieur. Les roches du Praguien y
affleurent bien dans des carriéres abandonnées et dans la pente, sur le flanc NO de la vallée . La
succession exposée & Cernd rokle (Fig. 10) comprend le Lochkovien, la limite Lochkovien-
Praguien et une des successions les plus completes du Praguien. Cette coupe renferme le
stratotype du Membre de Radotin (Formation de Lochkov, Lochkovien-Praguien basal;
Chlupdc, 1953, 1969, 1981) et celui du Membre de Dvorce-Prokop (Formation de Praha,
Praguien; Chlupéc, 1957, 1969, 1981).

Le Membre de Radotin est constitué par des calcaires microsparitiques gris foncé, en
bancs de 10-30 cm, alternant réguliérement avec des argilites carbonatées. Les calcaires
présentent une lamination évidente et un granoclassement. Les bancs calcaires du Lochkovien
sont numérotés de 1 a 75 et les niveaux argileux interstratifiés portent les numéros des deux
bancs calcaires qui les encadrent. Les macrofossiles sont abondants et bien conservés :
Nautiloides, Bivalves, Gastéropodes, Brachiopodes, Trilobites, Hyolithidés, Phyllocarides.
Les fossiles utilisés pour la biostratigraphie, sont les Graptolites, les Dacryoconarides, les
Conodontes (rares) et les Chitinozoaires (abondants).

A Cerné rokle (Fig. 10), la limite Lochkovien-Praguien, récemment définie & Velka
Chuchle sur la base de l'apparition du Conodonte Eognathodus sulcatus sulcatus (Chlupéc et
Oliver, 1989), est localisée dans le banc 76 (Chlupéc, 1993), a environ 70 cm au-dessous
d'une précédente estimation de la base du Praguien qui était placée entre les bancs 80 et 81
(Chlupéc et al., 1985). L'actuel passage Lochkovien-Praguien, situ€ dans la partie sommitale
du Membre de Radotin, montre un caractére continu, sans aucune trace d'érosion ou de lacune,
ni de changement notable de facies.

Le Membre de Dvorce-Prokop se caractérise par une alternance de bancs calcaires
micritiques gris clair et de fins niveaux argilo-carbonatés sombres. Les calcaires présentent une
structure nodulaire, particuliérement bien développée a partir du banc 87. Le Calcaire de
Dvorce-Prokop est caractérisé par la finesse de la texture (micrite), la couleur claire de la roche
et la présence de bioturbations (Chondrites), en particulier dans les premiers 40 métres de la
séquence du Praguien. Aucune lamination n'est visible dans ces calcaires; les plans de
stratification sont irréguliers et souvent ondulés. Dans le Calcaire de Dvorce-Prokop, d'une

puissance d'environ 170 m, la coupe est mesurée en metres par rapport au toit du banc 87. La
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Fig. 10. - Coupe de Cernd rokle, prés de Kosor. La limite Lochkovien-Praguien a ét€ redéfinie et corresponds au
niveau de la premiére apparition du Conodonte Eognathodus sulcatus sulcatus (banc 76, Chlupdc, 1993). La
présence de Dacryoconarides, de Chitinozoaires ou de Trilobites est indiquée par des points noirs. Les lignes
continues correspondent & une présence quasi certaine des espéces, tandis que les tiretés n'indiquent qu'une
présence supposée (modifié d'aprés Chlupic et al., 1985). Les lithologies sont les suivantes : 1 calcaire gris
micritique; 2 calcaire gris et gris foncé microsparitique; 3 calcaire clair sparitique.
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faune est représentée par les taxons suivants (voir liste compléte in Chlupdc, 1982) : Trilobites
(Phacopides, Dalmanitides, Proetides), Bivalves a coquille fine (Panenka, Kralovna,
Hercynella), petits Brachiopodes (Strophoménides, Chonétides, Atrypides, Rhynchonellides),
Nautiloides, Poissons, Microcrinoides, Coraux solitaires. La microfaune est représentée par
des Dacryoconarides (Nowakia, Styliolina, Guerichina), des Conodontes, des Chitinozoaires,
des Ostracodes, des spicules de Spongiaires et des Radiolaires. La faune de Conodontes est
généralement trés réduite dans la coupe de Cernd rokle (Chlupac et Schonlaub ir Chlupéc et al.,
1980), ce qui limite les possibilités de corrélations avec 'échelle biochronologique standard des
Conodontes. La distribution des Dacryoconarides (Fig. 10) était assez bien connue dans cette
coupe (Chlupéc et al., 1985; Lukes, 1985; Lukes, 1991) avec trois espéces de Nowakia au
Lochkovien (rares) et trois au Praguien (N. sororcula, N. pragensis et N. acuaria).

A Cernd rokle, le passage Praguien-Zlichovien n'a pas été identifié de fagon certaine au
sommet de la coupe étudiée. Des calcaires du Zlichovien sont connus a proximité dans
d'anciens forages (communication personnelle de I. Chlupéc), mais les Dacryoconarides et les
Chitinozoaires identifiés au cours de cette étude n'indiquent pas encore le Zlichovien.

La sédimentation du Lochkovien et du Praguien dans la coupe de Cernd rokle se
caractérise, en général, par des calcaires pélagiques alternant avec des niveaux subordonnés
argilo-carbonatés. Les caractéres sédimentologiques et fauniques du Calcaire de Radotin et du
Calcaire de Dvorce-Prokop suggérent un milieu de dép6t de plate-forme externe profonde, de
faible énergie, correspondant, d'aprés Chlupdc (1983), aux Assemblages Benthiques 4-5 de
Boucot (1975). Un méme type de milieu est indiqué par la distribution bathymétrique des
microfaciés proposée par Tucker et Wright (1990) d'apres les travaux de Wilson (1975) et de
Flugel (1972, 1982). Des changements dans I'énergie hydrodynamique, comme la diminution
des courants (Chlupéc et al., 1985), peuvent expliquer le passage d'une texture microsparitique
(Calcaire de Radotin, Lochkovien-Praguien basal) a une texture micritique (Calcaire de Dvorce-
Prokop, Praguien). L'alternance des niveaux carbonatés et argileux, qui caractérise ces deux
membres, et notamment le Calcaire de Radotin, pourrait correspondre a des changements

cycliques de la paléo-bathymétrie, éventuellement liés aux cycles de Milankovitch.

Coupe de Velkda Chuchle

La coupe de Velka Chuchle est bien exposée dans une carriere abandonnée, située sur le
flanc ouest d'un repli synclinal, au SO de Prague (Fig. 3). La succession comprend la partie
supérieure du Lochkovien, la limite Lochkovien-Praguien et la partie inférieure du Praguien
(Fig. 11). Le Point Stratotype Global pour la base du Praguien a été défini dans cette coupe
(GSSP) a l'apparition du Conodonte Eognathodus sulcatus sulcatus (Chlupéc et Oliver, 1989).
La faune typique du Lochkovien persiste encore dans ce banc, suggérant ainsi une continuité
dans la sédimentation.

Le Lochkovien est représenté par des calcaires du Membre de Radotin, bien stratifi€s, en

plaquettes, et avec des intercalations de marnes. Dans les derniers meétres du Lochkovien des
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Fig. 11. - Coupe du stratotype de la limite Lochkovien-Praguien & Velkd Chuchle. La base du Praguien a été
fixée au niveau de la premiére apparition du Conodonte Eognathodus sulcatus sulcatus (banc 12). La présence de
Dacryoconarides, de Conodontes, de Chitinozoaires et de la macrofaune est indiquée par des points noirs (d'apres
Chlupéc et Oliver, 1989). 1 calcaire de biodétritique fin 2 biomicritique; 2 calcaire micritique laminé; 3 calcaire
micritique nodulaire; 4 intercalation d'argile.
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calcaires sparitiques avec des cherts prédominent. Le Praguien basal est caractérisé par des
calcaires biosparitiques qui dominent le faciés biomicritique. Le faciés typique du Calcaire de
Dvorce-Prokop constitue la suite de la coupe. Les bancs du Lochkovien et du Praguien sont
tous numérotés.

A Velkd Chuchle (Fig. 11), des Dacryoconarides sont présents dans de nombreux
niveaux du Praguien (Chlupéc et Oliver, 1989) avec deux especes de Nowakia (N. sororcula et
N. acuaria). L'état de préservation de la macrofaune (Trilobites, Nautiloides, Bivalves,
Brachiopodes, Dacryoconarides) est moins favorable que dans la localité voisine de Cerna
rokle. En revanche, la coupe de Velkd Chuchle présente une meilleure zonation de Conodontes
ce qui a conduit a la choisir comme Stratotype Global de Coupe pour la base du Praguien. La
diversité faunique est toutefois plus importante dans la coupe de Cernd rokle, qui peut étre

considérée comme une séquence de référence auxiliaire.
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CHAPITRE III

ECHANTILLONNAGE, CARACTERES DES
COUPES ET METHODES D'ETUDE
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1. Généralités

La petite taille des Dacryoconarides (généralement les fossiles ramassés ne dépassent pas
5 mm) constitue une difficulté pour leur échantillonnage et leur préparation. La coquille des
Dacryoconarides est le plus souvent visible sur les cassures de la roche ou on peut I'observer a
l'aide d'une loupe a faible grossissement. Elle peut aussi apparaitre en léger relief & la surface
de la roche, apres altération météorique. Deux méthodes, 1'une chimique, l'autre mécanique,
peuvent étre envisagées dans la préparation des spécimens de Dacryoconarides. L'efficacité de
ces deux techniques dépend du type de fossilisation des Dacryoconarides et de la nature de la

matrice.

2. Coupe de Cerna rokle

Comme cela a été dit plus haut, la coupe de Cernd rokle présente une succession presque
complete du Praguien offrant les conditions d'échantillonnage les plus favorables (voir Chap.
IL. § 6 ). Les conditions requises pour permettre une analyse bien documentée des processus de
spéciation des Dacryoconarides se trouvent réunis dans ce site. Le Praguien de cette coupe est
représenté par la partie sommitale du Calcaire de Radotin et, surtout, par le Calcaire de Dvorce-
Prokop. Les caractéres sédimentologiques et fauniques de ces deux facies indiquent un milieu
de plate-forme externe de faible énergie (Chlupdc, 1983; Chlupéc et al.,1985). Ce type de dépot
permet d'envisager une influence réduite du paléoenvironnement sur le développement de la
faune. La séquence praguienne exposée a Cernd rokle est la plus puissante (environ 170 m) de
toutes celles qui affleurent dans le bassin de Prague. On peut donc considérer que cette
succession s'est déposée pendant un intervalle de temps suffisant pour permettre 'observation

et l'analyse des processus de spéciation.

Criteres d'échantillonnage

A Cerna rokle, les calcaires pélagiques du Praguien comportent des intercalations
mineures argilo-carbonatées. La faune des Dacryoconarides est abondante dans les deux types
lithologiques, mais leur préservation est totalement différente. La faible compétence des argiles
par rapport aux calcaires a entrainé un écrasement de la coquille des Dacryoconarides, les
rendant ainsi inexploitables pour des études morphométriques. Dans les niveaux calcaires, au
contraire, la nature micritique de la matrice offre une excellente préservation des
Dacryoconarides. L'échantillonnage a donc porté exclusivement sur les bancs carbonatés, sauf
un niveau argileux qui a été utilisé comme test pour évaluer 1'abondance des Dacryoconarides
dans ce type de matériel. On remarquera toutefois que les niveaux argileux renferment parfois
de véritables accumulations de Dacryoconarides, alors que ces fossiles sont plus dispersés dans
les sédiments carbonatés.

Au moment des prélévements sur le terrain, le choix des échantillons a été déterminé par
I'abondance des Dacryoconarides sur la cassure fraiche de la roche. La premiére condition pour

obtenir des résultats significatifs dans une étude biométrique est de disposer d'un
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échantillonnage suffisamment représentatif des taxons effectivement présents dans la roche. Les
niveaux trés pauvres en individus (par exemple moins de 3-4 spécimens visibles sur plusieurs
morceaux de roche) ont de ce fait été exclus de I'échantillonnage. Le but était de couvrir toute
I'extension du Praguien en récoltant des échantillons olt les Dacryoconarides apparaissaient
abondants. L'échantillonnage, déja biaisé€ par la sélection faite sur le terrain a de surcroit été
réduit du fait des trois parties couvertes de la coupe (Fig. 12). Un plus grand nombre de
niveaux a été échantillonné dans les parties inférieure et supérieure de la succession. Un total de
54 niveaux, représentant environ 140 kg de roche, a ét€ échantillonné au sommet du Calcaire de
Radotin et dans le Calcaire de Dvorce-Prokop (Fig. 12). Pour des raisons d'éloignement de la
région d'étude, I'ensemble du matériel a été prélevé en une seule mission (printemps 1993),
sans possibilité d'échantillonnage complémentaire ultérieur, ce qui explique le volume de
matériel récolté.

Les échantillons traités en laboratoire (40 pour un total d'environ 45 kg de roche) ont été
sélectionnés parmi l'ensemble des niveaux échantillonnés, en raison de leur intérét particulier
(ex. position stratégique dans la coupe). Dans la partie inférieure de la coupe, plusieurs bancs
de calcaire (numérotés de b. 82 a b. 87) avaient été échantillonnés. A I'exception des deux
derniers (b. 86 et b. 87), ils livrent une faune réduite. Dans le banc 87, épais d'environ 5 m,
cinq €chantillons ont été prélevés a différents niveaux, indiqués entre parentheses sur la Fig.
12. La numérotation en bancs de la coupe s'arréte au banc 87; la suite de la séquence
praguienne étant mesurée en metres a partir de ce banc.

Dans les 20 premiers metres de la coupe, les douze niveaux trait€s en laboratoire montrent
de grandes abondances en Dacryoconarides. Dans cet intervalle, les prélévements réalisés a 11
m, 12,60 m et 16,50 m, trop proches d'autres niveaux, n'ont pas été étudiés. A l'inverse, trois
autres niveaux (8,60 m, 8,70 m et 8,80 m), tres rapprochés les uns des autres, ont été étudiés
pour servir de test biométrique sur des assemblages de Dacryoconarides trés voisins. Un test
similaire a ét€ également effectué a 71,60 met a 71,80 m . Six niveaux stratigraphiques ont été
€tudiés entre 70 m et 100 m. Les prélévements effectués a 72,50 m, 86,10 m, 94,70 m et 96,05
m n'ont pas été étudi€s en raison de leur faible abondance en Dacryoconarides et de la proximité
avec les autres niveaux plus riches. Dans la partie supérieure de la coupe, le prélévement
effectué a4 151,60 m n'a pas non plus été examiné pour des raisons similaires. Des 40 niveaux
examinés en laboratoire, 38 ont livré des assemblages de Dacryoconarides exploitables au plan
de la biométrie. Deux échantillons ont été respectivement écartés en raison d'une lithologie
défavorable (niveau argileux a 86,05 m) et d'une trop faible quantité d'individus disponibles
(160,30 m).

Densité et limites de l'échantillonnage
Les échantillons traités dans la coupe de Cernd rokle se répartissent de maniére assez
uniforme le long de la coupe, avec en moyenne un assemblage de Dacryoconarides tous les 2,5

metres environ (Fig. 12). L'échantillonnage est cependant pratiquement deux fois plus dense
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Fig. 12. - Coupe schématique de Cernd rokle avec les niveaux d'échantillonnage indiqués en métres a partir du
banc 87. Les points noirs correspondent aux niveaux traités pour les Dacryoconarides et les Chitinozoaires, ainsi
que pour les microfaciés observés en lame mince.
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dans les vingt premiers métres. Le nombre d'échantillons est plus réduit dans la partie centrale
de la coupe entre 69 et 97,65 m, mais ceci est largement compensé par la taille des assemblages,
supérieure a celle des autres niveaux.

Le biais 1ié a 1'échantillonnage peut avoir des effets importants dans la délimitation de
I'extension des taxons et dans l'interprétation des processus évolutifs. Diverses méthodes ont
€té proposées pour une évaluation statistique de 1'échantillonnage sur la distribution des espéces
(Lasker, 1978; Koch, 1987; Springer, 1990; Marshall, 1994). A partir de la présence d'une
espece dans les niveaux traités, on peut ainsi évaluer la probabilité de retrouver cette espéce
dans une autre localité ou dans un autre niveau. Une telle méthode peut étre appliquée en
connaissant le nombre des especes présentes dans les assemblages échantillonnés.

Faune associée

La préparation des échantillons de roche au laboratoire a révél€ la présence d'une faune,
constituée par des Trilobites, des Bivalves, des Brachiopodes et des spicules de Spongiaires.
Les macrofossiles sont généralement peu abondants, a 1'exception du niveau 15,60 m ot les
Trilobites, les Bivalves et les Brachiopodes sont nombreux.

La présence de spicules de Spongiaires a été révélée par I'observation des microfacies en
lame mince et des résidus obtenus apres les attaques a l'acide acétique ou a l'acide formique.
Les spicules, en lame mince, apparaissent le plus souvent sous forme monaxone, plus rarement
triaxone (P1. 7, Fig. 2, 6). La distribution de ces microfossiles s'étend probablement tout le
long de la coupe, puisque ils sont clairement observés a la base et dans la partie supérieure de la
séquence.

De tous les taxons, les Dacryoconarides constituent la faune la plus abondante des
calcaires du Praguien, ce qui permet d'envisager qu'ils étaient également le plus nombreux dans

le paléoenvironnement marin.

Etude palynologique

Afin de mieux caractériser l'association faunique des calcaires et des quelques
intercalations argileuses du Praguien de la coupe de Cern4 rokle, une analyse palynologique a
été réalisée par F. Paris (préparation des échantillons : D. Bernard). Les résultats de cette étude
sont utilisés ici comme indicateurs de la présence de palynomorphes et donc de la possibilité de
fossilisation de matiere organique (degré d'anoxie) et de dépdt de particules légeres
(hydrodynamisme du milieu de sédimentation).

Un premier résultat de cette analyse concerne le faible taux de matiére organique totale
présente dans les niveaux carbonatés (TOC < 1%). La matiére organique amorphe y est
pratiquement absente, alors que la matiére organique figurée, représentée principalement par les
Chitinozoaires, atteint des valeurs un peu plus importantes. L'abondance des Chitinozoaires des
différents niveaux traités (Fig. 13) est comprise entre des valeurs moyennes (ex. 30 spécimens

par gramme de roche) a faibles (ex. moins de 1 spécimen par gramme de roche) par rapport aux
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autres gisements carbonatés de méme 4ge. On remarquera en outre que les Chitinozoaires sont
surtout présents dans les bancs carbonatés jusqu'a au niveau 30 m de la coupe, a I'exception de
quatre niveaux situ€s plus haut dans la coupe ou les abondances restent trés faibles. Dans les
niveaux argileux noirs, en revanche, I'abondance des Chitinozoaires atteint des valeurs
considérables. Ainsi, a 86,05 m, cette abondance dépasse 100 spécimens par gramme de roche,
alors que les deux niveaux carbonatés qui l'encadrent sont soit stérile (86 m ) ou livrent une
faune trés peu nombreuse (86,10 m). La présence des Chitinozoaires dans les niveaux argileux
indique une production ininterrompue au dela du niveau 30 m. Leur absence dans les dépots
carbonatés parait donc plut6t liée a des facteurs paléoenvironnementaux qu'a une réduction de

leur production dans la colonne d'eau.

Caracteres sédimentologiques

La séquence praguienne de Cernd rokle est constituée par une alternance de bancs de
calcaires pélagiques et de niveaux argilo-carbonatés, plus réduits. Les processus diagénétiques
précoces sont différents dans ces deux lithologies; la lithification des calcaires est contrblée par
des phénomenes de dissolution-reprécipitation, alors que les sédiments argileux sont lithifiés
par compactage lors du départ de 1'eau interstitielle.

L'observation macroscopique des bancs carbonatés montre tout un ensemble de
caractéres : une texture fine, des limites entre les bancs souvent ondulées, une structure plus ou
moins nodulaire, des bioturbations et une couleur passant du gris foncé (Calcaire de Radotin) a
un gris de plus en plus clair le long de la coupe (Calcaire de Dvorce-Prokop). La structure
nodulaire des calcaires est interprétée comme le résultat conjoint de la dissolution-reprécipitation
avec un compactage progressif (Jenkyns, 1974). La structure nodulaire et les bioturbations
(Chondrites) sont présentes, en particulier, dans les premiers 40 meétres de la coupe.
L'association de ces deux caractéres est considérée comme représentative d'un milieu a taux de
sédimentation faible, qui permettait aux organismes constituant l'endofaune d'effacer les
structures sédimentaires (Tucker et Wright, 1990).

Une analyse de microfacies a été effectuée sur 23 niveaux (Fig. 12). Pour chacun de ces
échantillons, deux lames minces pétrographiques, orientées perpendiculairement et
parallelement 2 la stratification, ont été réalisées. Les niveaux ont été choisis en fonction de
leurs caractéres macroscopiques et avec le souci de bien couvrir I'ensemble de la coupe. Une
premiére étude a été faite sur les lames minces pour vérifier le type de carbonate constituant la
roche : carbonate de calcium et/ou de magnésium. Les résultats de cette analyse excluent la
présence d'une composante dolomitique, confirmant ainsi la nature totalement calcaire des
niveaux examinés. Ce controle a été effectué€ en utilisant la méthode d'attaque différentielle des
carbonates par une solution faiblement acide (Alizarine monosulforée et ferricyanure), qui
colore les calcaires en rouge et les dolomies en blanc (Dickson, 1965).

La composition minéralogique des différents niveaux montre une certaine uniformité. Il

s'agit d'un calcaire micritique, constitué surtout par des clastes de nature biogénique sans
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niveaux argileux et ol I'abondance est supérieure 2 100 spécimens par gramme de roche.
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aucune présence de matériel terrigéne. La taille des bioclastes est tres variable, allant de sections
identifiables de fossiles (Dacryoconarides, Trilobites, Bivalves, Brachiopodes, spicules des
Spongiaires) jusqu'a des fragments trop petits pour étre identifiés. Les microfacies, illustrés
dans les planches 7 et 8, concernent seulement les coupes perpendiculaires & la stratification.
Les fossiles, en particulier les Dacryoconarides, montrent une trés grande variabilité dans
l'orientation de leurs sections, indiquant toute absence d'agencement mécanique. Ceci confirme
les premiéres impressions obtenues par une simple observation de la roche.

Dans la littérature, les faciés caractérisés par des calcaires pélagiques alternant avec des
niveaux argilo-carbonatés sont interprétés comme typiques d'une sédimentation de la partie
externe de la plate-forme (Tucker et Wright, 1990). Le dépdt des faciés carbonatés pélagiques
est contrdlé par de nombreux facteurs dont beaucoup restent impossibles a préciser dans les
séquences anciennes : taux de sédimentation et de subsidence, zone photique et profondeur de
la ZCC, productivité organique, circulation de l'eau en profondeur, degré d'anoxie et
topographie des fonds marins (Tucker et Wright, 1990). Les séquences constituées par des
calcaires pélagiques sont plutdt rares dans le Paléozoique gondwanien, les plus importantes
étant représentées, au Dévonien et Carbonifére inférieur. Ces calcaires sont micritiques, comme
ceux de la séquence & Cernd rokle, mais leur faune est principalement constituée par des
Céphalopodes. Le milieu de dépbt des calcaires pélagiques anciens reste difficile a préciser, en
particulier pour ce qui concerne les différents paramétres physico-chimiques (Tucker, 1973;
Tucker et Kendall, 1973; Tucker et Wright, 1990).

3. Coupe de Velka Chuchle

La coupe de Velkd Chuchle, renfermant le Stratotype Global de Point de la base du
Praguien (Chlupéc et Oliver, 1989), présente une séquence praguienne moins complete que
celle exposée a Cernd rokle. La sédimentation des 150 premiers centimetres du Praguien montre
une prédominance du caractere biodétritique (Chlupéac ez al., 1985). Ce faciCs est surmonté par
le calcaire micritique de Dvorce-Prokop. Le choix de cette coupe pour I'échantillonnage des
Dacryoconarides est principalement lié au fait qu'elle constitue la référence internationale pour
la base du Praguien. En revanche, cette coupe ne réunit pas I'ensemble de critéres requis pour
l'analyse des processus de spéciation : la séquence est plus réduite; la faune des
Dacryoconarides y est rare et plus incompléte; l'influence du paléoenvironnement semble y
jouer un plus grand rdle, du moins & I'extréme base du Praguien.

Les critéres appliqués dans le choix des niveaux & échantillonner sur le terrain ont €t€ les
mémes qu'a Cernd rokle. Une différence essentielle, la faible abondance des Dacryoconarides,
a été toutefois notée a Velkd Chuchle. Un échantillonnage dense (23 niveaux, environ 110 kg
de roche) a été réalisé sur & peine 7 metres de succession exposée (Fig. 14).

Les niveaux de la coupe de Velkd Chuchle, moins favorables a une étude biométrique,

n'ont &té traités en laboratoire qu'aprés ceux de Cernd rokle. Le nombre des niveaux examinés
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a été€ limité a cinq (environ 6 Kg de roche). Les deux premiers niveaux se situent a la base du
Praguien (b. 14 et b. 16), alors que les trois autres se placent dans la partie moyenne et
supérieure de la coupe échantillonnée, mais toujours dans la partie inférieure du Praguien (Fig.
14). L'étude de ces niveaux s'est limitée a l'identification des spécimens de Dacryoconarides et
a la réalisation de mesures morphologiques sur un nombre limité d'individus. Les
comparaisons avec les résultats obtenus sur les Dacryoconarides de la coupe de Cernd rokle ont
permis de vérifier la validité des critéres d'identification appliqués a ce matériel (Fig. 14).
L'échantillonnage a Velka Chuchle concerne un intervalle de temps limité, mais toutefois
suffisant pour permettre d'enregistrer 1'apparition de plusieurs espéces de Dacryoconarides.

4. Taphonomie

Les deux coupes échantillonnées a Cernd rokle et a Velkd Chuchle montrent une
préservation assez similaire des Dacryoconarides. Les observations qui suivent portent pour
I'essentiel sur la coupe de Cerna rokle, ot un plus grand nombre d'assemblages a été étudié et
ol les abondances absolues des différentes espeéces des Dacryoconarides ont pu étre définies
(voir Chap. VIII).

Signification des associations fossiles

Une des premiéres interrogations du paléontologue conceme la qualité de 1'enregistrement
fossile, dans le temps et dans l'espace. En effet, un nombre limité de taxons pourvus de test
peut étre fossilisé pendant le Phanérozoique (Valentine, 1989). Deux principaux types de
facteurs, biotiques et abiotiques, influencent la qualité de 1'enregistrement paléontologique. Les
plus importants sont : la nature du test, le mode de vie de 'organisme ainsi que le milieu de
dépdt et I'age du dépot fossile. En ce qui concerne ce dernier point, il a été montré que, plus les
associations sont récentes, plus elles sont completes (Raup, 1979). La signification d'une
association fossile peut étre évaluée a trois niveaux différents (McKinney, 1991) : 1) le
pourcentage des différents stades ontogénétiques fossilisés d'une espece; 2) le pourcentage du
taxon le mieux représenté; 3) le pourcentage des espéces composant I'écosystéme. L'estimation
de chacune de ces valeurs peut préciser la représentativité de l'association fossile.

La qualité des données paléontologiques est liée en partie a I'enregistrement sédimentaire,
pour lequel des quantifications ont été proposées sur la base des taux de sédimentation, compte
tenu de la compaction (Sadler, 1981; Schindel, 1982). Les résultats obtenus n'ont qu'une
signification partielle en raison de leur caractére moyen et de I'impossibilité€ d'atteindre un
niveau de résolution comparable a ce que 1'on obtient sur des populations d'organismes vivants
(McKinney, 1991). L'information est quand méme trés intéressante pour certains processus
paléontologiques, comme la spéciation ou la durée des especes, qui intéressent un intervalle de
temps de 'ordre, voire nettement supérieur a 10 000 ans (Allmon, 1989).

L'information livrée par les assemblages fossiles est doublement limitée, puisque de tous

les organismes qui ont existé n'ont pas tous été préservés et que tous les individus préservés
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n'ont pas été échantillonnés. Malgré tous les facteurs restreignant la qualité de 1'information
fournie par une association fossile, la quantification de 1'abondance des constituants d'un
assemblage fossilisé donne une estimation importante, méme si elle demeure partielle, sur la
population originelle et sur sa dynamique au cours du temps. Le type d'organismes observés
dans la présente €tude (organismes planctoniques a test carbonat€), ainsi que le milieu de dépdt
(plate-forme distale), fournissent un certain nombre de garanties sur la qualité des assemblages

des Dacryoconarides examinés.

Abondance et orientation des Dacryoconarides

La faune des Dacryoconarides est abondante et toujours dispersée dans la masse des
bancs carbonatés. Tout le long de la coupe de Cernd rokle, 1'abondance absolue des
Dacryoconarides varie de facon importante, passant de quelques individus & un maximum de
plus de 200 individus pour 1 kg de roche. Les valeurs maximales sont surtout relevées dans la
partie centrale de la coupe (Fig. 13). Les assemblages des Dacryoconarides sont le plus souvent
pluri-spécifiques (Chap. VI, Fig. 114) avec un nombre maximal de six espéces coexistant dans
un méme niveau. Les variations d'abondance absolue et relative ont été évaluées jusqu'au
niveau spécifique (Chap. VIII).

La distribution des Dacryoconarides dans le milieu marin était vraisemblablement
controlée par les courants océaniques, compte tenu de leur mode de vie planctonique. Aprés
leur mort, ces organismes ont pu flotter un certain temps, avant de se déposer sur le fond
océanique. Un transport horizontal des Dacryoconarides est donc probablement associé a leur
transit vertical dans la colonne d'eau. Cependant, leur fossilisation a du étre assez rapide, car
aucune trace d'usure mécanique ou de corrosion chimique et biogénique n'a été relevée sur les
spécimens observés.

La disposition des fossiles, en particulier des Dacryoconarides, au sein de la roche, ne
présente aucune orientation préférentielle. Ce fait traduit une absence de tri mécanique par des
courants sous marins. L'abondance et la disposition des Dacryoconarides au sein de la roche et
dans les sections orientées sont trés variables. On peut interpréter 1'absence de niveaux
d'accumulation, associée a une faune de Dacryoconarides abondante, par une sédimentation
continue, avec un taux de dépdt moyen et régulier. La coquille des Dacryoconarides devait avoir
un enfouissement assez rapide en raison de sa petite taille et de sa forme conique, favorisant son
enfoncement dans la vase carbonatée molle. Une hypothése intéressante a été avancée par
Boucek (1964) concernant la sédimentation des Dacryoconarides sur le fond marin: cet auteur
envisage une orientation de la coquille avec la partie apicale vers le haut, en raison des gaz
produits par la décomposition de I'organisme. La putréfaction des parties molles, dans ce cas,
devait s'effectuer prés du fond, pour éviter le basculement de la coquille par dégazage.
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Fossilisation et déformation des Dacryoconarides

Dans les coupes de Cerna rokle et de Velkd Chuchle, 1'état de préservation des
Dacryoconarides est excellent. Les caractéres microstructuraux de la coquille ne paraissent pas
avoir subi de modifications importantes pendant les processus diagénétiques, comme
I'indiquent la conservation des fines lamelles de la coquille. On peut envisager une fossilisation
avec une recristallisation du test ou un éventuel remplacement de la matiére originelle,
probablement de l'aragonite, par de la calcite.

Dans la partie moyenne de la coupe de Cerné rokle, entre 70 et 100 m, plusieurs
spécimens de Dacrydconarides montrent une partie apicale foncée par rapport a la partie distale,
beaucoup plus claire. Cette différence pourrait résulter d'un remplissage en deux temps de la
coquille, avec une partie apicale a remplissage micritique synsédimentaire et une partie distale
comblée plus tardivement par de la calcite sparitique.

Un nombre trés réduit de Dacryoconarides, pas plus d'une vingtaine sur presque 3800
spécimens mesurés dans les bancs calcaires, montre un écrasement longitudinal de la coquille
lié a la compaction du sédiment. L'angle apical et la largeur de la coquille ont alors des valeurs
supérieures a celles des spécimens non déformés. Une telle déformation, bien illustrée par
Boucek (1964), limite l'utilisation de ces spécimens dans une étude de biométrie.

Des cas de malformation existent également. Les plus fréquents concernent une
disposition irréguliere de l'ornementation transversale, sans véritable difformité
morphologique, comme I'indique Boucek (1964). Le nombre d'individus caractérisé€ par ces

phénomenes tératologiques reste assez limité.

5. Procédures de dégagement

Deux méthodes, 'une chimique et l'autre mécanique, ont €té testées pour extraire des
spécimens de Dacryoconarides de leur gangue rocheuse. Le but était d'obtenir des individus
complets, possédant en particulier leur région apicale, afin d'effectuer des mesures sur les

principaux caractéres morphologiques.

Meéthode chimique

Les Dacryoconarides échantillonnés présentent une coquille de nature carbonatée, tout
comme la roche encaissante. L'extraction chimique s'avere particulierement délicate en raison
de cette uniformité dans la composition. Un premier essai a été fait en utilisant 1'acide formique,
dilué & 10%, sur des fragments de roche de quelque cm3- Un comptage des individus visibles &
la surface de la roche avait été effectué préalablement sous la loupe binoculaire. Le processus de
dissolution d'une durée variant de 5 a 15 jours a libéré une vingtaine d'individus, le plus
souvent fragment€s, & partir de 100 grammes de roche traitée (niveaux 18,10 m et 86,10 m de
la coupe de Cerna rokle). Il s'agit d'individus a I'état de moule interne, ol aucune trace de la

coquille n'est visible. Les résidus ont livré ainsi de nombreux spicules de Spongiaires.
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Une autre procédure a ét€ utilisée en suivant le mode opératoire proposé par Lethiers et
Crasquin-Soleau (1988) pour les Ostracodes. Les échantillons de roche, bien déshydratés, sont
désagrégés par l'acide acétique pur cristallisable, ou ils sont immergés de 5 a 20 jours (niveaux
14,50 m, 33 m et 8 m de la coupe de Cernd rokle). Cette acétolyse s'effectue a une
température comprise entre 60 et 80 °C. Les résidus ainsi obtenus contenaient de nombreux
fragments de Dacryconarides a 1'état de moule interne. Les individus extraits sont souvent
rendus fragiles par 1'acide et 1'observation au microscope a balayage révéle une certaine
corrosion de leur surface. La préservation des individus, presque toujours incomplets, ne
permet pas leur utilisation en biométrie.

Une évaluation de 1'abondance des Dacryoconarides, livrés par extraction chimique, est
délicate en raison de I'état fragmentaire des spécimens. Malgré la faible quantité de roche traitée,
de l'ordre de quelque centaine des grammes, un nombre important des spécimens fragmentés

est quand méme obtenu.

Méthode mécanique

Au cours de I'échantillonnage sur le terrain, le débitage de la roche au marteau a révélé
I'abondance de la faune de Dacyoconarides. Cette méthode simple a ét€ priviligiée en raison des
résultats décevants de l'extraction chimique. La procédure suivie en laboratoire pour obtenir les
spécimens a donc été€ une fragmentation mécanique de la roche, au marteau, sur une enclume.
Le bloc de roche a débiter est d'abord pesé. Le dégagement au marteau a toujours été€ précédé
par une observation minutieuse de la surface de la roche a la loupe binoculaire, afin d'entourer
au feutre les spécimens affleurant plus ou moins en surface. Les parties du bloc de roche
contenant les individus étaient séparées au marteau ou 2 la scie €lectrique pour que ces derniers
puissent par la suite étre dégagés a 1'aide d'une aiguille. Cette opération a été répétée jusqu'a
obtenir le plus petit fragment de roche avec le maximum d'individus. 1100 grammes de roche,
en moyenne, ont été€ débités dans chacun des 40 niveaux échantillonnés dans la coupe de Cerna
rokle (minimum de 200 g a 4,80 m et maximum de 1900 g 4131 m). En raison de la dispersion
des Dacryoconarides dans la roche, un volume important de matériel a du étre débité de facon a
obtenir un nombre d'individus suffisant pour une analyse biométrique. Plusieurs tests ont été
effectués pour évaluer l'incertitude liée a la procédure de dégagement. Pour un méme poids de
roche, le nombre d'individus extraits de différents blocs provenant du méme niveau varie peu.
La différence est en général inférieure a 5%.

Les spécimens repérés sur la roche sont rarement bien dégagés et la région apicale de la
coquille se trouve le plus souvent enfouie dans le sédiment. La majorité des individus a dii étre
dégagée a l'aide d'un aiguille sous la loupe binoculaire. Le micro-marteau-piqueur n'a pu étre
utilis€ en routine en raison de la petite taille des individus et de la fragilité de la partie apicale qui

pouvait facilement partir en éclats.




CHAPITRE IV

ANALYSE BIOMETRIQUE







A - METHODES BIOMETRIQUES APPLIQUEES AUX
DACRYOCONARIDES

1. Généralités

La biométrie concerne le traitement statistique de caractéres morphologiques mesurés
quantitativement sur des organismes. De nombreuses publications portent sur l'utilisation des
méthodes statistiques en paléontologie (Imbrie, 1956; Sokal et Rohlf, 1969; Reyment, 1980).
L'application des méthodes biométriques est liée a la nécessité de décrire et de quantifier de
facon plus objective des caracteres taxinomiques. On distingue principalement deux types de
caractéres, définis par des variables continues ou discontinues. Le premier type est représenté
par les caractéres qui varient dans un certain intervalle, en pouvant prendre toutes les valeurs
intermédiaires; un exemple simple est donné par les mesures de longueur dans une population
d'individus appartenant a la méme espéce. Le deuxiéme est un caractere discret, qui ne présente
pas de valeurs intermédiaires possibles, comme le nombre d'épines, de sillons, etc. La mesure
de ces caractéres morphologiques devient significative en considérant une population
d'individus. En biométrie, l'utilisation de populations représentatives de la variabilité
morphologique d'un taxon, répond bien a la définition de l'espéce (Mayr et al., 1953), basée
sur l'interfécondité intraspécifique. La description d'une espéce en paléontologie n'est donc
plus limitée aux caractéristiques de 'holotype, mais se trouve élargie a tous les individus de la
population attribuée a l'espece. L'holotype garde son role de référence dans la taxinomie et
acquiert plus de valeur, comme type représentatif d'une population définie par des variables
biométriques, s'il est choisi pour ses valeurs moyennes par rapport a l'ensemble de la
population.

Chez certains groupes paléontologiques importants en biostratigraphie et dans les
reconstitutions paléoenvironnementales (ex: Foraminiféres, Ostracodes, Ammonites, Trilobites)
une définition biométrique précise des morphologies est essentielle. La codification des
variables quantifiées est trés importante pour la comparaison des résultats obtenus par les

auteurs différents.

Deux types de coquille peuvent &tre distingués : 1) a croissance finie; 2) a croissance
accrétionnaire. La coquille des Dacryoconarides appartient au deuxiéme type, car elle conserve
tous les stades ontogéniques de l'organisme a partir de la partie apicale. Une procédure
d'identification au niveau spécifique, et reposant sur la biométrie, est proposée pour ce groupe,
en particulier pour le genre Nowakia. Le protocole présenté reprend, avec des innovations, une
partie des modalités de mesure utilisées par les auteurs antérieurs (Boucek, 1964; Lardeux,
1969; Alberti, 1970c et 1971; Ludvigsen, 1972; Liitke, 1974; Lukes, 1982a-b; Alberti, 1993).
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2. Evaluation de la morphologie chez les Dacryoconarides dans les travaux
antérieurs

Les principaux caractéres utilisés dans la taxinomie du groupe des Dacryoconarides se
rapportent principalement a la morphologie externe de la coquille (Fig. 1). La morphologie
interne de cette derniere est parfois utilisée par quelques auteurs (Klishevich, 1977). L'essentiel
des observations concerne la taille et la forme de la coquille, ainsi que les ornementations
transversale (anneaux) et longitudinale (costules). Ces caractéres ont souvent été quantifiés a
partir d'un nombre d'individus réduit et non précisé. La taille de la coquille est indiquée par les
valeurs de la longueur et de la largeur dans la région distale de la coquille, alors que le profil
général est défini par 1'angle apical. Des mesures de longueur et largeur sont aussi faites sur la
chambre initiale de la coquille. Dans la plupart des travaux, la coquille des Dacryoconarides est
divisée en trois régions, proximale, médiane et distale, sans que les variations pouvant exister
dans la taille des individus, en raison de stades de développement différents, soient prises en
compte. L'ornementation transversale et longitudinale sont exprimées quantitativement dans
I'une de ces trois régions : par exemple le nombre d'anneaux sur un millimétre ou sur une
longueur égale au diametre; le nombre de costules sur la demi-circonférence de la coquille ou,
pour quelques auteurs, sur 0,2 mm de largeur. L'utilisation de ces mesures reste trés délicate en
raison de leur localisation vague ou ambigué, en particulier lorsqu'il s'agit des régions médiane
et distale de la coquille.

L'ensemble de ces mesures figure dans la description de l'espéce et, parfois, dans des
tableaux de mesure. Quelques auteurs ont proposé des graphiques bivari€s en utilisant
principalement le nombre d'anneaux en fonction de la longueur de la coquille et le nombre de
costules en fonction de la largeur distale (Boucek, 1964; Alberti, 1970c et 1971; Ludvigsen,
1972; Liitke, 1974; Sauerland, 1983). La mise en oeuvre de tels diagrammes est pourtant peu
répandue, alors que plusieurs auteurs en soulignent l'extréme intérét pour préciser la taxinomie
des Dacryoconarides (Lardeux, 1969; Alberti, 1993).

3. Protocole biométrique proposé

Variables biométriques considérées

La démarche biométrique proposée ici pour les Dacryoconarides, et plus particuliérement
pour le genre Nowakia, se différencie des applications antérieures par la précision de
l'emplacement des mesures. Une grille de référence est superposée a la coquille, en ayant
comme point de repeére la créte du premier anneau au-dessus de la chambre initiale (Fig. 15).
Les mesures de la largeur, du nombre d'anneaux et du nombre de costules, sont effectuées tous
les 0,5 mm & partir de ce repere fixe. Un tel protocole permet de préciser 'emplacement exact
de chaque mesure et peut étre appliqué a des fins de comparaisons par les autres auteurs sur
d'autre matériel. Cette démarche est beaucoup plus rigoureuse que la distinction assez arbitraire

entre régions proximale, médiane et distale sur des individus souvent incomplets. Le principal
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avantage réside dans la reproductibilité des mesures sur des individus appartenant a d'autres
niveaux ou provenant de différentes localités.

Les caracteres pris en compte (Fig. 15) portent exclusivement sur la morphologie externe
des spécimens : taille de la coquille, dimensions de la chambre initiale, angle de croissance,
densité de I'ornementation transversale et longitudinale. La mesure de la longueur totale (L) et
de la largeur distale (13) définissent la taille du spécimen. Dans le cas d'une coquille a section
circulaire, la largeur distale (1) correspondrait au diameétre maximal de la coquille. La forme de
la chambre initiale est caractérisée par sa longueur (L) et sa largeur maximale (1;). L'angle de
croissance (0.), égal a I'angle d'évasement, est donné par les tangentes & la coquille dans les
points indiqués par les largeurs 1,, 11, 1. L'évaluation de la croissance dans la région apicale de
la coquille est faite sur la base des valeurs des largeurs 1,, 1;, 1, du spécimen étudi€.

' 0 mm-

Fig. 15. - Schéma morphométrique de la coquille du genre Nowakia avec 1'emplacement des mesures effectuées
en mm : L = longueur maximale de la coquille, 1§ = largeur maximale de la coquille, L, = longueur de la
chambre initiale, Ic = largeur maximale de la chambre initiale, & = angle de croissance, 1, = largeur du premier
anneau au-dessus de la chambre initiale, 11, 13, 13, 14 ... = largeurs de la coquille a des intervalles de 0,5 mm a
partir du premier anneau, Ny, Np, N3, N4 ... = nombre d'anneaux dans un intervalle de 0,5 mm, N = nombre
d'anneaux dans les deux premiers intervalles de mesure (N1+ N2), NAT = nombre total d'anneaux. Les largeurs de
la coquille (15, 13, 19, 13, 14 ...), mesurées au niveau d'un anneau, sont indiquées par un trait plus épais.

Avec l'aimable autorisation de la Revue de Micropaléontologie
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La comparaison entre les valeurs observées et celles indiquées dans des schémas de
croissance théorique permettent d'évaluer l'angle o (Fig. 16). Pour un spécimen de forme
réguliérement conique, les schémas indiquent les valeurs prises par les largeurs 1y, 15, 15... en
fonction d'une largeur 1, prédéfinie (Fig. 16). Plusieurs schémas ont été envisagés en changeant
la valeur de l'angle ainsi que celle de 1, afin de caractériser la conicité des différents types
morphologiques du genre Nowakia. Le nombre d'anneaux est mesuré dans des intervalles de
0,5 mm tout le long de la coquille (N, Ny, N3, Ny...); le nombre des anneaux dans le premier
millimétre de mesure est indiqué par N, qui est la somme de Nj et N,. Les costules de la

coquille sont mesurées sur une largeur donnée, choisie égale a 0,05 mm.

Applicabilité du protocole biométrigue

L'application du protocole biométrique retenu nécessite la présence de la chambre initiale
de la coquille, qui sert de référentiel pour I'emplacement des mesures des différents caracteéres
morphologiques. Ceci requiert une préservation excellente de la partie proximale des spécimens
observés. En outre, le nombre possible de mesures dépend de la taille des individus, en
particulier pour les largeurs et le nombre d'anneaux mesuré dans les différents intervalles (Fig.
15). Un des avantages de la méthode réside dans la possibilité d'utiliser les figurations
antérieures pour comparaison, lorsque ces individus sont bien dégagés et disposés
parall¢lement a leur plan de symétrie.

Tous les caracteres indiqués ont été mesurés de fagon systématique sur pres de 3000
individus de la coupe de Cernd rokle. Chaque spécimen de Nowakia est défini par les valeurs
de L, 13, NAT, L., 1., 1, , les largeurs (11, 1;...) et les nombres d'anneaux (Ny, N,...). Le
nombre de mesures prises sur un individu varie entre 6 et 26; cette derniere valeur correspond a
un spécimen d'une longueur totale de 5 mm, sans tenir compte de la présence d'éventuelles
costules. L'ornementation longitudinale est rarement conservée sur toute la longueur de la
coquille et le nombre de costules est mesuré, de ce fait, sur deux ou trois intervalles de mesure
par individu. D'autres caractéres morphologiques, comme le prolongement apical de la chambre
initiale, sont parfois utilisés dans la littérature, mais le caractére exceptionnel de leur
préservation exclut leur utilisation en routine. La distance interannulaire, égale a la distance
entre deux crétes d'anneaux successifs, ainsi que le nombre total des anneaux dans les deux
premiers intervalles de mesure (N) ont parfois été utilis€s pour mieux caractériser la

morphologie de la coquille.

Hiérarchisation des caractéres

Dans les travaux antérieurs, la distinction des especes au sein du genre Nowakia
s'appuyait sur les données quantitatives et qualitatives des différents caracteres morphologiques
de la coquille. Ceux ci sont utilisés sans véritable hiérarchisation; les quelques graphiques
publiés utilisent surtout le nombre d'anneaux et de costules en fonction de la longueur de la
coquille (Boucek, 1964; Alberti, 1970c et 1971; Ludvigsen, 1972; Liitke, 1974; Sauerland,
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ho  S— 0,60 mm 0.77 mm 0,93 mm
g — — «{ — 054 0,70 085
Il 0,49 0,63 0,76
7 — —} — 043 0,56 067
I 0,38 0,49 0,58
g — — 7’; — 033 0,41 0,50
A 0,27 0,34 0,41
I3 — — ~/— — 0,22 027 0,32
I 0,17 0,20 0,24
h — — }7 — 012 0,13 0,15
Ia 0,06 0,06 0,06
60
0,61 mm 0,79 mm 0,95 mm
0,56 0,72 0,86
0,51 0,65 0,78
0.45 0,58 0,69
0.40 0,51 0,60
0,35 0,44 0,52
0,29 0,37 0,43
0,24 0,29 0,34
0,19 0,22 0,26
0,13 0,15 017
0,08 0,08 0,08
0,63 mm 0,81 mm 0,97 mm
0,58 0,74 0,88
0,53 0,67 0,80
0,47 0,60 0,71
0.42 0,52 0,62
0,37 0,46 0,54
0,32 0,38 045
0,26 0,31 0,36
0,21 0,24 0,28
0,16 0,17 0,19
0,10 0,10 0,10

Fig. 16. - Evaluation des largeurs d'une coquille a forme conique 2 des intervalles de 0,5 mm 2 partir d'une
largeur 1, fixée et pour un angle de croissance donné.
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1983). La description des especes repose sur la taille de la coquille (L et 1d), sur la forme de la
chambre initiale et sur le profil des anneaux. Le nombre d'anneaux et de costules est cependant
quantifié dans les différentes régions de la coquille.

L'objectif proposé ici est de déterminer le nombre minimal de variables morphologiques
qui suffit pour différencier les especes du genre Nowakia présentes dans le matériel étudié.

Mesures sur des populations

Une des particularités de cette étude est de prendre en compte les variables
morphologiques des assemblages d'individus, successivement pour chaque niveau
échantillonné. Chaque assemblage de Nowakia mesuré fournit alors une information partielle,
correspondant & un moment donné. Dans I'échantillonnage de la coupe de Cernd rokle,
I'ensemble des assemblages analysés doit correspondre a un intervalle de temps suffisant pour
enregistrer des processus de spéciation et permettre d'évaluer la durée des diverses espéces
représentées.

Le terme d'assemblage a une signification générale, qui sous-entend parfois celui de
population. En biologie, une population correspond a tous les individus d'une espeéce présente
dans une région a un moment donné. Ce mé€me terme est utilis€ en statistique pour désigner la
totalit€ des observations relatives a des individus appartenant a une région d'échantillonnage
spécifique, limitée dans le temps et I'espace (Sokal et Rohlf, 1969).

En paléontologie, 1'assemblage des individus mesurés constitue un échantillon statistique
de la population fossile locale, formée par tous les fossiles présents dans un volume de roche
limité stratigraphiquement et géographiquement. L'assemblage d'individus est biaisé par les
modalités de I'échantillonnage, déterminées principalement par les facteurs humains, alors que
la population fossile locale est le résultat de processus naturels. Dans les deux cas, I'échantillon
paléontologique mesuré est forcément biaisé. Une analyse statistique des données permet de

mieux préciser la constitution des assemblages d'individus et leur signification.

Validité du protocole biométrique pour les autres genres de Dacryoconarides

Le modéle proposé€ a ét€ testé sur les especes du genre Nowakia au Dévonien inférieur, en
particulier sur le "groupe Nowakia acuaria" du Praguien ainsi que sur quelque spécimens de
Nowakia richteri de 'Emsien. Un tel schéma est applicable 2 de nombreuses especes de
Nowakia du Dévonien inférieur et a celles du Dévonien moyen et supérieur. Une étude
biométrique sur toutes les especes de Nowakia permettrait une meilleure reconstitution de
I'évolution morphologique de ce genre et conduirait vraisemblablement a 1'élaboration d'un
arbre phylogénétique bien documenté.

Le point important du modele biométrique utilisé pour le genre Nowakia réside dans la
précision de I'emplacement des mesures effectuées. Une démarche similaire peut étre appliquée

aux différents genres de Dacryoconarides. De cette fagon, des schémas biométriques ont &té
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proposés pour les deux autres ordres de la Classe Tentaculitoidea : les Homocténides (Gessa et
al., 1994a) et les Tentaculitides (Gessa et al., 1994b).

4. Modalités de mesure

Quantification de ['abondance

La comparaison entre les assemblages de Dacryoconarides, échantillonnés le long de la
coupe de Cerna rokle, nécessite une quantification de leur richesse. Seuls les spécimens
pourvus de leur région apicale ont été comptés afin d'éviter une surestimation de I'abondance,
en considérant plusieurs fragments d'un méme individu. Les valeurs ainsi obtenues ne
représentent cependant pas la grandeur réelle des populations. Il s'agit plut6t d'une estimation
qui rend compte assez fidelement des variations d'abondance entre les divers assemblages de
Dacryoconarides analysés, mais reste nettement inférieure a leur abondance absolue réelle. Cette
abondance, exprimée en nombre de spécimens pour 1000 g de roche, ne prend en compte que
les seuls spécimens pourvus de leur chambre initiale, repérés dans 1'échantillon débité. Ces
comptages ont révélé d'importantes variations de 1'abondance des Dacryoconarides dans les
différents niveaux étudiés (Fig. 13), mais aussi dans 1'abondance relative des genres et espéces
au sein d'un méme échantillon (Annexe, Tabl. 6). L'épaisseur des bancs carbonatés ne parait
pas avoir d'influence directe sur I'abondance des Dacryoconarides. Ainsi, les prélévements
réalisés a 8,70 m, 18,10 m et 71,80 m dans la coupe de Cernd rokle, pourtant d'épaisseur
similaire (compris entre 4 et 5 cm), présentent des différences significatives dans le nombre
d'individus répertori€s pour 1000 g de roche. Des variations d'abondance existent également
entre les assemblages des échantillons recueillis a 29,30 et a 86 m (épaisseur entre 5 et 6 cm) et
dans les bancs b. 82 et b. 86, épais d'environ 8 cm.

L'estimation de I'abondance des Dacryoconarides par rapport au poids de sédiment nous
parait justifiée en raison de leur petite taille et leur dispersion aléatoire au sein de la roche. Une
telle procédure est commune dans les études palynologiques. Quelques auteurs, toutefois,
proposent une estimation de I'abondance des fossiles par unité de volume. Ceci a par exemple
été réalisé pour des Echinodermes (McKinney, 1986). Dans ce cas, la définition de 1'abondance
en fonction du volume s'explique par des variations importantes dans la taille des especes
d'Echinodermes, qui ont des dimensions jusqu'a six fois supérieures a celles des

Dacryoconarides.

Mesures des caractéres morphologiques

Deux qualités caractérisent une mesure : exactitude et précision. Ces deux termes, souvent
considérés comme synonymes, sont bien distincts en statistique (Sokal et Rohlf, 1969).
L'exactitude est la proximité d'une valeur mesurée a sa vraie valeur, alors que la précision est la
proximité de mesures répétées a la méme valeur. L'exactitude des mesures est largement liée au
mode opératoire. Par exemple, un appareil sensible et mal calibré fournit une mesure précise

mais inexacte.
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Toutes les mesures morphologiques indiquées dans le schéma de la Fig. 15 ont été faites
au micrometre oculaire a I'aide d'une loupe binoculaire (WILD) au grossissement X 100. Seule
la longueur de la coquille a ét€ mesurée 4 un grossissement plus faible (X 50 et, parfois, X 25)
en raison de différences de taille. Le micrometre oculaire a été calibré aux différents
grossissements avec un micrometre objectif gradué tous les 0,01 mm. La précision maximale
des mesures au grossissement X 100 est donc de l'ordre de 10 microns. L'épaisseur de la
coquille, comprise entre 6 et 10 U, a été incluse dans les mesures de largeur pour les spécimens
a I'état de moule interne et externe. Le profil du test est visible, dans ce cas, entre la paroi
externe et la roche encaissante. L'épaisseur du test présente des variations tout au long de la
coquille et parfois méme entre les individus de la méme espece (Lardeux, 1969).

Le protocole appliqué dans la mesure des individus du genre Nowakia nécessite une
attention soutenue et exige beaucoup de temps. Le temps nécessaire a la mesure d'une centaine

de spécimens est évalué a 30 heures environ .

La mesure des variables comporte inévitablement des erreurs dues a 'opérateur et aux
instruments de mesure. Afin d'évaluer ces erreurs de mesure, plusieurs tests ont été effectués a
différentes reprises et sur un total de 50 individus, récoltés a différents niveaux dans la coupe.

Une quarantaine d'individus ont été mesurés deux fois au micromeétre oculaire avec la
méme binoculaire WILD, a plusieurs semaines d'intervalle. Une partie des ces individus,
environ la moitié, a d'autre part ét€ mesurée au microscope a balayage a un grossissement
donné, en appliquant une échelle graduée sur I'écran. Une autre série de mesures a été effectuée
a partir des photos de spécimens, déja mesurés au micrometre, a la loupe binoculaire.

La méthode utilis€ée pour comparer ces différences entre les mesures est celle des séries
appariées. Le calcul de cette variation se base sur le rapport entre la moyenne et I'écart-type des
différences de mesures. La formule est donnée par : € = m/(S\/n), ou m correspond a la
moyenne, s a 1'écart-type et n au nombre de mesures faites. Si € est inférieur 4 1,96, les
mesures ne sont pas significativement différentes avec une probabilité de 0,05; au contraire si €
est supérieur a 1,96, les mesures sont significativement différentes.

Lors des tests réalisés, les valeurs mesurées en suivant les modalités précédentes ne sont
pas significativement différentes au seuil de confiance de 95%. En conséquence, la variabilité
due aux erreurs de mesure est négligeable par rapport 4 celle relevant de différences de taille

réelles entre les individus.
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B - PRINCIPES DES ANALYSES STATISTIQUES UTILISEES

L'utilisation des méthodes statistiques devient de plus en plus courant dans les études
paléontologiques, mais pas autant qu'il serait souhaitable. L'application insuffisante des
statistiques & la paléontologie est principalement due a la difficulté initiale de l'approche
mathématique et surtout au nombre réduit des échantillons fossiles généralement disponibles.

La mise en oeuvre et la signification des différentes analyses statistiques utilisées sont
exposées sommairement ici, en renvoyant aux références pour les explications de type
mathématique (ex. Imbrie, 1956; Sokal et Sneath, 1963; Sokal et Rohlf, 1969; Davis 1986;
Jones, 1988; Brian, 1988). Différentes méthodes d'analyses statistiques ont été sélectionnées

afin d'exploiter au mieux les données récoltées.

1. Analyse univariée

Statistiques élémentaires

Un assemblage de spécimens constitue un échantillon statistique de la population fossile
locale (Imbrie, 1956). Chaque assemblage est constitué par un nombre (n) d'individus qui sont
définis par les caractéres mesurés suivant le schéma morphométrique de la Fig. 15. Toutes les
variables mesurées sont caractérisées par les éléments statistiques suivants : maximum,
minimum, moyenne, écart-type. D'autres mesures statistiques ont été€ calculées sur des sous-
échantillons d'individus. La représentativité des parametres statistiques est fonction du nombre
d'observations, dans le cas présent, des individus constituant chaque échantillon.

L'expression mathématique de ces parametres statistiques est indiquée dans la Fig. 17.
Une mesure de dispersion des données autour de la moyenne (X) est donnée par 1'€cart-type (s),
calculé sur un échantillon d'individus (n-1). Le plus souvent, cette valeur est exprimée par son
carré (variance). Une valeur faible de 1'écart-type est obtenue par des valeurs x proches de la
moyenne, ainsi qu'en utilisant un grand nombre d'individus. Le coefficient de variation (V)
permet de comparer les valeurs de 1'écart-type d'échantillons similaires, afin d'établir laquelle
des deux est la plus variable. L'avantage du coefficient de variation est donné par son
indépendance des unités de mesure, puisqu'il est exprimé en pourcentage.

La détermination de ces parametres statistiques sur un échantillon d'individus constitue
une estimation des valeurs réelles de la population locale fossile. L'erreur standard de la
moyenne (C) est une mesure de la représentativité de la moyenne de I'échantillon (X) en tant
qu'estimation de la moyenne de la population. Plus la valeur de l'erreur standard est petite, plus
I'estimation est bonne.

Les traitements univariés constituent un outil fondamental de connaissance des données,
mais ils présentent le désavantage de nécessiter beaucoup de temps, en particulier pour des
échantillons constitués par des nombreux individus. Les statistiques utilisées ici ont été
effectuées 4 l'aide du logiciel (Excel 5 de Microsoft).
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Distribution de fréquences : histogrammes

La méthode la plus simple pour représenter le champ de variabilité d'un caractére
morphologique est d'agencer les données en classes et, ensuite, de déterminer le nombre
d'individus appartenant a chaque classe, c'est-a-dire de calculer la fréquence de la classe. Un
histogramme est la représentation graphique d'une distribution de fréquences avec en abscisses
les classes dans lesquelles le caractere est distribué et en ordonnées le nombre d'individus.

Une distribution de fréquences est dite normale (courbe de Gauss) lorsqu'elle présente
une seule classe de fréquence maximale (courbe unimodale). Ceci signifie que 1'échantillon
d'individus est homogéne pour le caractére considéré. La présence de deux classes de fréquence
maximale (courbe bimodale) suggere que dans l'ensemble considéré existent deux groupes
d'individus. En paléontologie, une courbe bimodale pourrait indiquer un dimorphisme entre
individus d'un méme échantillon, la présence de variante pour un caractére donné et, surtout, la
présence de deux ou plusieurs espéces. Ce dernier cas peut étre vérifi€ en augmentant le nombre
d'individus et en analysant les relations entre les caractéres morphologiques qui varient. Le plus
souvent la forme de la courbe présente des asymétries ou des allures particulieres. Les aspects
théoriques des distributions de fréquences sont amplement développés dans les ouvrages de
statistique (ex. Sokal et Rohlf, 1969; Davis, 1986).

2. Analyse bivariée

Croissance relative de la coquille

Les analyses bivariées permettent I'étude des modalités de croissance de la coquille, en
montrant comment une variable (ex. la largeur de la coquille) se comporte par rapport & une
autre variable (ex. la longueur de la coquille) au cours de l'ontogenése. Le diagramme de
dispersion est la représentation graphique de ces deux variables. Leur relation statistique est
exprimée par le coefficient de corrélation (r), ainsi que par I'équation de régression. La valeur
du coefficient de corrélation indique le degré de corrélation entre les deux variables
considérées : une valeur nulle correspond a I'absence de corrélation, alors qu'une valeur égale
a | indique une corrélation parfaite.

La régression entre deux variables (indice de leur relation) est exprimée par une droite ou
par une courbe qui intégrent au mieux les points du diagramme de dispersion. Dans un
diagramme de dispersion ol les variables représentent des caractéres morphologiques affectés
par le développement ontogénétique, une droite de régression indique une croissance
isométrique (forme égale au cours de la croissance), alors qu'une courbe de régression exprime
une croissance allométrique (changement de la forme au cours de la croissance). L'allométrie
par une courbe est due au fait que, au cours de 'ontogenese, les deux variables augmentent a

des taux différents et que leur rapport change. La croissance isométrique est relativement rare.
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Fig. 17. - Paramétres statistiques concernant I'analyse univariée.
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Fig. 18.- Répresentation schématique d'une analyse factorielle : a) cercle des corrélations indiquant la projection
des variables (de A a E) sur les axes factoriels 1 et 2; b) projection des individus (de 1 a 30) sur les axes
factoriels 1 et 2. Les valeurs indiquées en proximité des axes expriment respectivement la valeur propre et

l'inertie.
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Les formules mathématiques du coefficient de corrélation, les différentes équations de
régression, ainsi que des explications plus complétes sur la croissance isométrique et
allométrique, sont contenues, par exemple, dans les articles de Imbrie (1956) et Jones (1988).

3. Analyse factorielle

Présentation

L'analyse factorielle, largement développée depuis une vingtaine d'années, représente une
des méthodes les plus efficaces de l'analyse de données. L'analyse factorielle permet une
représentation géométrique des données, avec la transformation de "proximités statistiques"
entre éléments en distances euclidiennes. Le principe de 1'analyse factorielle se base sur la
constitution de deux nuages de points qui représentent les lignes et les colonnes du tableau
considéré. Le résultat est une représentation graphique dans un plan qui souligne les tendances
ainsi que les regroupements et les oppositions des données, bien plus explicite qu'un tableau de
nombres. Cette représentation plane des données constitue une image déformée et contractée du
nuage de points dans l'espace. L'avantage de l'analyse factorielle, par rapport aux analyses
univariées et bivariées, est de pouvoir considérer en méme temps les individus (lignes)
exprimés par toutes les variables (colonnes). Plusieurs méthodes existent en fonction des
différents types de données et des tableaux de départ : I'analyse en composantes principales
(ACP), I'analyse factorielle des correspondances (AFC), l'analyse des correspondances
multiples (ACM), 'analyse factorielle discriminante (AFD). Le choix entre ces différentes
méthodes dépend des objectifs fixés et de la fagon dont les données ont été acquises.
L'interprétation des résultats d'une analyse nécessite une bonne connaissance de la
problématique posée ainsi que des méthodes statistiques employées. Les principes des
différentes analyses factorielles sont expliqués de facon plus exhaustive dans plusieurs
publications (ex. Benzecri, 1973; Romeder, 1973; Fenelon, 1982; Escofier et Pages, 1990).
Toutes ces méthodes ont €t€ trés largement diffusées par 'emploi de programmes sur ordinateur

qui permettent une grande rapidité de calcul et une simplicité d'utilisation.

Eléments généraux d'une analyse factorielle

Le point de départ d'une analyse factorielle est constitué par un tableau de données qui
possede une spécificité propre pour chacune des méthodes indiquées ci-dessus. Le cas de base
est représenté par un tableau de données ou les lignes représentent les individus et les colonnes
les variables; chaque individu est donc caractérisé par une valeur précise pour une variable
donnée. La premicre transformation du tableau de départ permet de définir les axes factoriels
orthogonaux ou les individus et les variables vont étre représentés. A l'issue de 1'étude, un
certain nombre de paramétres sont disponibles : valeur propre, inertie, qualité de représentation,
liaison entre variables et ressemblance entre individus. Une définition intuitive est donnée pour
chacun de ces paraméetres. 1) La valeur propre associée a un axe est égale a l'inertie du nuage

projeté sur cet axe (Fig. 18). On peut donc calculer le pourcentage d'inertie expliqué par I'axe
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ou encore la part de toute l'information "visible" sur chaque axe; 2) L'inertie d'un individu i de
poids p par rapport & un point O est, par définition, le produit du poids p par le carré de la
distance entre i et O. Cette définition d'inertie d'un individu correspond exactement a la notion
statistique de variance, lorsque O est le centre de gravité (voir analyse univariée). L'inertie d'un
nuage de points est la somme des inerties des points du nuage. Dans I'exemple de la Fig. 18,
les deux premiers axes expliquent la quasi totalité de I'inertie du nuage avec 89% de la variance
totale. Un point important est le nombre d'axes factoriels qui sont retenus dans 1'analyse, en
sachant que les valeurs propres exprimées par les axes diminuent du premier jusqu'au dernier
axe. Un compromis est nécessaire entre le maximum d'information et la réduction de la
dimension des données; 3) Le poids d'un individu est généralement égal a 1 dans toutes les
analyses factorielles, mais il est possible de leur attribuer des poids différents pour modifier
I'influence de certains individus; 4) La qualité de représentation d'un élément (variable, individu
ou groupe) par rapport & un axe est exprimée par le carré du cosinus de I'angle formé par les
deux vecteurs joignant l'origine au point et a sa projection sur l'axe (Fig. 18). La qualité de
représentation sera d'autant meilleure que la valeur du carré du cosinus est proche de 1. Dans la
Fig. 18, la variable A est bien représentée sur I'axe 1, alors que la variable B I'est beaucoup
moins puisque, bien qu'étant a la méme distance de I'axe 1, elle forme avec cet axe un angle
plus grand (cos0° = 1 et cos90° = 0). De facon analogue, l'individu 24 est bien représenté sur
I'axe 1, a l'inverse le spécimen 10 est trés mal projeté dans le plan factoriel 1-2. On peut donc
conclure que les variables et les individus sont d'autant mieux représentés que leurs projections
sont proches des extrémités des axes et éloignées de l'origine des axes factoriels. 5) La liaison
entre deux variables exprime leur degré de corrélation : variables liées positivement entre elles
ou négativement; dans ce dernier cas elles s'opposent. De facon analogue, on parle de
ressemblance pour des individus qui possédent des valeurs proches pour l'ensemble des
variables.

En conclusion, la position d'un individu, identifiée par ses coordonnées sur les axes
factoriels, est exprimée en fonction de la variable ou des variables qui le caractérisent. Dans la
représentation factorielle de la Fig. 18, le groupe I d'individus est exprimé par les deux
variables A et D, fortement li€es entre elles, le groupe II par la seule variable C et le groupe 11
par la variable E, qui est opposée a la variable D.

Toutes les analyses factorielles prévoient la possibilité d'introduire des individus et des
variables supplémentaires. Il s'agit de spécimens et de variables qui ne participent pas a la
construction des axes factoriels, mais contribuent a leur interprétation en étant représentés
graphiquement. Cette possibilité permet une grande liberté dans les traitements possibles.

L'interprétation d'une analyse factorielle nécessite une correspondance continue entre les
résultats de l'analyse et les données de départ. Une présentation plus détaillée est faite de
I'analyse en composantes principales et de I'analyse discriminante qui ont été choisies pour
I'étude des assemblages de Dacryoconarides. Ces deux analyses factorielles ont en commun les

parametres définis précédemment, mais chacune présente une spécificité propre.
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Analyse factorielle en Composantes Principales (ACP)

L'analyse en composantes principales présente un caractére essentiellement descriptif en
représentant graphiquement le maximum d'informations contenues dans un tableau de données.
Le tableau de départ est constitué de lignes représentant les individus et de colonnes contenant
les variables. Le choix des individus et des variables sélectionnés pour 1'étude s'avere essentiel
pour l'interprétation des résultats. La méthode de 1'ACP offre deux importantes possibilités : 1)
caractériser les relations entre les variables et 2) définir les ressemblances et dissemblances entre
les individus. La premiére observation concerne le type de liens entre variables (corrélation
positive ou négative) et permet de définir les variables les plus représentatives pour un ensemble
d'individus. La seconde précise le type de lien entre individus : une proximité positive pour les
individus qui se ressemblent et négative pour ceux qui différent; la mise en évidence d'une
typologie d'individus permet de définir des groupes homogénes d'individus. L'interprétation
d'une analyse en composantes principales nécessite une observation compléte de la structure
des variables et de la répartition des individus (Philippeau, 1986).

L'analyse en composantes principales permet une bonne connaissance de I'ensemble des
données avec une individualisation possible des groupes d'individus et des variables. En
revanche, elle n'offre pas de critéres suffisants pour les séparer véritablement. 1l s'agit d'une
premiére phase d'étude qui, le plus souvent, nécessite I'emploi d'autres méthodes statistiques

plus adaptées aux objectifs prévus.

Analyse Discriminante

L'analyse discriminante est une des analyses les plus puissantes en statistique et 1'une des
plus utilisées dans les Sciences de la Terre. L'approche de ce type d'analyse répond de facon
trés précise a la problématique de la classification en paléontologie. En effet, l'analyse
discriminante permet de classer un individu dans une catégorie, en général qualitative, en
fonction d'un certain nombre de critéres quantitatifs mesurés sur cet individu. Le tableau de
départ d'une analyse discriminante présente un assemblage hétérogéne d'individus, répartis en
plusieurs groupes définis a priori, et, pour chacun des individus, un ensemble des variables
mesurées. Un des premiers objectifs est de vérifier que l'ensemble des valeurs des variables
considérées permet une bonne discrimination entre les différents groupes; il s'agit donc de tester
la valeur discriminante de ces variables et de définir lesquelles permettent une meilleure
discrimination. Une autre finalité propre a ce type d'analyse consiste dans l'affectation d'un
nouvel individu, caractérisé par un ensemble de variables, a I'un des groupes définis a priori;
cette analyse aide a prendre une décision dans l'identification du groupe. Des informations plus
précises sur les différents programmes de l'analyse discriminante sont contenues dans
I'ouvrage de Romeder (1973).
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Fig. 19. - a) Diagramme de dispersion pour deux groupes de sables actuels (A en cercle blanc et B en cercle
noir) : taille moyenne des grains par rapport au coefficient de tri; les symboles plus grands indiquent les
moyennes des deux groupes. La ligne représente une fonction discriminante. b) Projection des points des deux
groupes A et B sur la ligne de fonction discriminante montrée sur la Fig. 19a. Les points Ry et Rg sont les

projections de la moyenne respectivement du groupe A et B; Ry est un indice discriminant. La distance entre Ry
et Ry est égale a la distance de Mahalanobis D2, (simplifié d'aprés Davis, 1986).

t1

Fig. 20. - Exemple d'arbre de décision binaire : t = nceud, s = sous-ensemble. Les nceuds intermédiaires sont
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indiqués par un cercle, les nceuds terminaux sont indiqués par un carré (d'aprés Gueguen et Nakache, 1988).
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Analyse factorielle discriminante avec le programme STATITCF (AFD)

L'analyse discriminante du programme STATITCEF offre un étude trés compléte, soit des
variables, soit des individus, avec toute une série de statistiques visant a évaluer leur qualité de
représentation (Tomassone, 1988). A partir d'un ensemble hétérogéne d'individus, classés en
groupes et sur lesquels un certain nombre des variables ont été mesurées, on veut tester la
validité de ces groupes, définis a priori, homogenes et bien différenciés les uns des autres. Une
série de procédures est suivie pour la transformation du tableau de départ qui permet une
nouvelle représentation des variables et des individus sur les axes factoriels. La séparation entre
les différents groupes est mesurée par la distance de Mahalanobis D? et permet d'évaluer le
pouvoir discriminant des variables. La distance de Mahalanobis entre deux groupes d'individus
est montrée graphiquement par la distance entre les deux points R, et Ry, projections des
moyennes de deux groupes sur une ligne de fonction discriminante (Fig. 19). 1l est clair que les
deux groupes apparaissent d'autant plus différenciés que la distance entre les points R, et Ry est
grande, ces derniers étant représentatifs de la dispersion générale des points sur l'axe. Une
explication formelle de la distance de Mahalanobis est présentée dans I'ouvrage de Romeder
(1973). Un reclassement de tous les individus est opéré en calculant la distance de Mahalanobis
entre chaque individu et le centre de gravité des groupes : 'individu est affecté au groupe le plus
proche. Le pourcentage de "bien classés”, indiqué par 1'analyse, fournit une sous-estimation du
taux de "mauvais classement”; en réalité la vraie possibilité de bon classement est plus faible.
L'analyse discriminante sur STATITCEF, comme toutes les autres analyses factorielles, prévoit
la possibilité de considérer des individus supplémentaires, qui ne participent pas a la
construction des plans factoriels, mais contribuent a leur interprétation. Dans 'étude des
assemblages de Dacryoconarides, les individus supplémentaires choisis (ex. holotype de
I'espece) proviennent en général d'un niveau stratigraphique différent de ceux qui constituent
les groupes; la projection de ces individus sur les mémes plans factoriels permet de tester leur

attribution 4 un des groupes définis ou de confirmer l'identification au nivean spécifique.

Analyse discriminante en arbre de décision avec le programme SPAD-S

L'analyse discriminante en arbre de décision effectuée par le programme SPAD-S
s'inspire des travaux de Breiman et al. (1984) et de Gueguen et Nakache (1988). Comme
STATITCEF, cette méthode sélectionne les variables les plus discriminantes, mais, en plus,
établit une régle de décision ferme qui permet d'affecter un nouvel individu 2 un des groupes
définis a priori. Le principe est basé sur la construction d'un arbre de décision binaire :
I'échantillon d'individus est subdivisé en deux sous-ensembles qui se divisent successivement
et toujours dichotomiquement. L'arbre de décision binaire (Fig. 20) illustre comment, grice a
une suite des divisions successives, les nceuds descendants ont un niveau de mélange inférieur
a ceux du nceud précédent. Une telle procédure nécessite la définition d'un "critére de sélection
de la meilleure division d'un nceud”. Plusieurs paramétres sont associés a tout arbre de décision
binaire T : une régle d'affectation RA(T), un taux d'erreur apparent de classement (TEAC) et un
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taux d'erreur théorique de classement (TETC). Le taux d'erreur apparent de classement (TEAC)
représente la proportion des sujets mal classés dans I'ensemble des nceuds terminaux.
L'originalité de la méthode est de séparer I'échantillon total d'individus en un échantillon de
base (E.B.) et un échantillon test (E.T.) pour lesquels les critéres appliqués sont différents.
L'échantillon de base est utilisé pour construire 1'arbre le plus grand possible Ty, alors que
1'échantillon test permet de sélectionner le sous-arbre de T, ,, dont le TEAC est le plus petit
possible, tout en conservant une estimation correcte du TETC. Une procédure d'élagage du
grand arbre T, ,, obtenu et l'utilisation d'un échantillon test permettent d'en extraire le

"meilleur" sous-arbre, celui qui correspond a I'estimation la plus fiable du TETC.
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CHAPITRE V

ANALYSES STATISTIQUES DES
ASSEMBLAGES DE NOWAKIA







L'utilisation de méthodes statistiques dans la présente étude des Dacryoconarides était
indispensable en raison de I'abondance des données qui ont été obtenues sur pres de 3000
spécimens de Nowakia en appliquant le protocole morphométrique défini précédemment (Fig.
15). Les caractéres morphologiques traités en priorité dans les analyses statistiques concernent
1a morphologie de la coquille dans les premiers millimétres de la région apicale, ceci afin de
pouvoir exploiter un plus grand nombre d'individus. Dans un premier temps, les traitements
ont été réalisés pour chaque assemblage d'individus récoltés dans un méme un niveau de la
coupe de Cernd rokle. La comparaison entre les différents assemblages constitue la premiére
étape dans l'identification d'éventuelles variations au sein de la coupe. Un deuxi€éme type
d'observation porte sur l'évaluation de la variabilité morphologique a l'intérieur d'un
assemblage d'individus. Les différentes analyses utilisées répondent a des questions précises
concernant le "groupe Nowakia acuaria" du Praguien. Les objectifs recherchés dans
I'applications de méthodes statistiques sont: 1) différencier les spécimens sur des bases
morphométriques, 2) caractériser le type de croissance de la coquille et 3) établir la valeur
taxinomique des variations observées.

Les trois principaux types d'analyse statistique utilisés se distinguent par le nombre de
caractéres morphologiques qui peuvent &tre traité€s en méme temps. Les analyses factorielles,
qui favorisent une compréhension globale de la morphologie de la coquille, nécessitent toutefois

une étude préliminaire des données a travers les analyses univariées et bivariées.

A - ANALYSE UNIVARIEE

L'échantillonnage d'assemblages d'individus tout le long d'une coupe permet de contrbler
de possibles variations morphologiques au cours du temps. Les paragraphes suivants vont
illustrer les modalités de la variabilité morphologique pour des spécimens du genre Nowakia

recueillis dans la coupe de Cerna rokle.

1. Comparaison des assemblages au cours du temps

Détermination des statistiques élémentaires

Afin de caractériser chaque assemblage, les valeurs maximales, minimales ainsi que les
moyennes et les écarts-type ont été calculés pour toutes les variables mesurées. Les valeurs
concernant les variables des quatre premiers intervalles de mesure sont indiquées dans l'annexe
(Tab. 1). La représentation graphique des moyennes et des écart-types, en fonction de la
position stratigraphique des assemblages mesurés, fournit une vision globale des variations
morphologiques se produisant chez les divers représentants du genre Nowakia au cours du
Praguien, a Cerna rokle.

Les caracteres mesurés sur la chambre initiale varient de fagcon assez similaire au cours du

temps, mais l'intervalle de variation de L est de 1,5 a 2 fois supérieur a celui de 1 et de 1,
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(Fig. 21). Les valeurs de ces variables augmentent réguliérement dans les 40 premiers métres
de la coupe pour retrouver ensuite des valeurs moyennes. Les derniers trois métres de la coupe
se distinguent par des valeurs de L, 1, et 1, nettement supérieures aux précédentes.
L'assemblage prélevé 4 36,80 m se singularise par ses valeurs plus élevées que dans le reste de
la premicre partie de la coupe.

L'évolution de la largeur de la coquille (11, 1,, 13, 14) montre une tendance assez semblable
a celle des variables de la chambre apicale, avec une premiére phase d'augmentation suivie par
une stabilisation avec des valeurs moyennes (Fig. 22). Comme les caractéres Ly, I, la, les
variables 1; et ], montrent une augmentation trés importante dans les derniers métres de la
coupe.

En ce qui concerne les anneaux, leur nombre diminue d'abord dans les premiers niveaux
analysés, puis augmente au cours du temps avec un maximum atteint entre 130 et 150 m. Cette
tendance est plus marquée pour Nj et N, que pour N3 et Ny (Fig. 23). Les deux derniers
assemblages (163 et 163,30 m) ont des valeurs de N; bien plus faibles. Des valeurs de N
proches de ces derniers ont également été relevées dans les niveaux compris entre 8,20 m et
8,70 m. Tous les assemblages montrent une tendance & une réduction du nombre des anneaux
de N; a N4.
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Fig. 21. - Variations au cours du temps des moyennes (cercles) et des écarts-type (barres) pour les dimensions de
1a chambre initiale. Une échelle différente a été utilisée en abscisses entre L et 1¢-1,.
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Les possibilités de comparaison entre les assemblages sont parfois limitées par la taille
réduite des individus, facteur qui restreint le nombre de variables utilisables. Les caractéres 1; et
N ont été mesurés dans l'ensemble des 38 assemblages étudi€s, alors que ceux de l4 et Ny
n'ont été mesurés que dans 30 assemblages. On remarquera que la discussion des tendances
porte surtout sur les moyennes, alors que 1'écart-type indique parfois une dispersion importante

autour ces moyennes.

Champs de variabilité morphologique : histogrammes

La majorité des individus mesurés est définie par les caractéres compris dans les deux
premiers intervalles de la coquille (Fig. 15). En effet, pour évaluer précisément la variabilité
morphologique chez un maximum de spécimens, on a uniquement pris en compte la distribution
des fréquences pour les seules variables mesurées dans la région apicale de la coquille (L, et 1.
pour la taille de la chambre initiale, 1; et 1 pour la largeur de la coquille, N; et N, pour le
nombre d'anneaux). Les longueurs et les largeurs sont des variables continues, alors que le
nombre d'anneaux est donné par des nombres entiers.

En ce qui concerne les variables continues, le nombre des classes a été choisi de facon a
conserver une largeur égale pour chaque classe dans tous les assemblages de la coupe. Le
nombre de classes est normalement compris entre 5 et 20. La largeur de la classe, choisie de
facon a avoir un nombre suffisant de classes, est égale a 0,02 mm pour les quatre variables
continues. La limite supérieure est incluse dans la classe (Fig. 24-25). Les deux variables de la
chambre initiale L; et 1. sont réparties respectivement en 15 et en 9 classes de fréquence. Les
deux largeurs de la coquille 1; et 1, comprennent respectivement 12 et 14 classes.

Le nombre d'anneaux, a l'inverse, constitue une variable discréte pour laquelle, a chaque
valeur, correspond une classe de fréquence précise. Le caractére Ny, compris entre les valeurs 5
et 22, est réparti en 18 classes de fréquence. De la méme facon, le nombre d'anneaux Ny

présente 11 classes en variant de 3 a 13 (Fig. 26).

Au cours du temps, la distribution des fréquences des caractéres morphologiques choisis
montre des fluctuations. La fréquence maximale elle méme peut fluctuer de facon importante.
La forme des courbes est le plus souvent asymétrique, plus rarement normale. Deux
assemblages (niveaux a 91 et a 97,65 m) montrent simultanément une distribution bimodale
pour les deux caracteres morphologiques L, et 1; (Fig. 24 et Fig. 25). Une distribution
bimodale apparait également pour le caractere 1, dans plusieurs niveaux (Fig. 25).

Les caractéres de la chambre initiale L., et 1. semblent étre corrélés positivement comme
l'indiquent, en particulier, les deux derniers assemblages, pourvus d'une chambre initiale plus
longue et plus large par rapport aux valeurs précédentes (Fig. 24). Une augmentation générale
des valeurs de L, et 1, (Fig. 24) fait suite a la petite taille de la chambre initiale dans les cing
premiers niveaux de la coupe (Fig. 24). A I'inverse, la majorité des individus entre les niveaux
131 et 159,50 m se caractérise, a nouveau, par des valeurs faibles de L et 1, (Fig. 24).
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Niveaux stratigraphiques (m)
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Fig. 22. - Variations au cours du temps des moyennes (cercles) et des écarts-type (barres) pour les largeurs de la
coquille, mesurées dans les quatre premiers intervalles. Une échelle différente a été utilisée en abscisse entre 11- 1o

et 13-14.
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Fig. 24. - Histogrammes indiquant la distribution des
fréquences pour les caractéres morphométriques de la
chambre initiale (L et Ic) mesurés sur les assemblages

de Nowakia aux différents niveaux stratigraphiques
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Tout le long de la coupe, les valeurs des largeurs 1; et 1, montrent une tendance assez
semblable & celle des caractéres de la chambre initiale. Les cing premiers assemblages se
caractérisent par des valeurs faibles de 1; et 1, indiquant une coquille bien plus étroite que dans
les niveaux suivants (Fig. 25). A un élargissement de la coquille (niveaux de 8,20 m a 97,65
m) succede (de 131 a 154,20 m) une nouvelle diminution de la largeur (Fig. 25). Les deux
derniers assemblages mesurés (niveaux 163 et 163,30 m) différent nettement des niveaux
précédents par les largeurs 1; et 1, accrues (Fig. 25).

Le nombre d'anneaux N; reste assez constant au cours du temps avec des classes de
fréquences maximales entre 12 et 14. Trois exceptions existent toutefois: 1) une diminution du
nombre d'anneaux entre les niveaux 4,80 et 33 m avec des classes de fréquences maximales
comprises entre 9 et 12 (Fig. 26); 2) une augmentation importante de N1 dans les niveaux
compris entre 131 et 154,20 m avec les classes de fréquences maximales localisées entre 15 et
17 (Fig. 26); 3) une tres importante diminution de Ny dans les deux derniers niveaux examinés
(Fig. 27). Les valeurs de N, suivent les mémes variations que Ny, mais en présentant toujours
des valeurs inférieures.

Les distributions de fréquences pour la largeur (I3, l4...) et le nombre d'anneaux (N3,
Ny...) dans les intervalles suivants de mesure indiquent le méme type de variations que 1; et

N;. Les diagrammes de variation de ces parameétres ne sont pas reproduits ici.

2. Variabilité morphologique et taille de la coquille

Les spécimens de Nowakia mesurés montrent une variation, parfois assez importante, des
dimensions générales de la coquille. Cette taille varie au sein d'un méme assemblage et selon les
niveaux échantillonnés. Le nombre de spécimens avec une longueur supérieure a 1,5 mm
constitue un peu plus de 30% de la population totale des Nowakia mesurées dans le matériel de
Cernd rokle.

Afin de tester une éventuelle variabilité morphologique liée au facteur de la taille, on a pris
en compte, pour chaque assemblage, deux sous-échantillons d'individus caractérisés
respectivement par une petite taille (L<1 mm) et une grande taille (L>1,5 mm). Les spécimens
de grande taille sont généralement considérés comme représentants un stade adulte. En
revanche, les individus de petite longueur peuvent indiquer soit un individu juvénile soit une
coquille "adulte” incompléte (cassée), réduite a sa région proximale. Deux facteurs, l'un lié au
milieu de dépdt (forte agitation entrainant la fracturation des coquilles), I'autre relevant de la
technique de débitage et de préparation du matériel (détérioration accidentelle), sont susceptibles
de provoquer cette réduction de taille.

Les caracteres morphologiques pris en compte dans cette comparaison concernent
exclusivement les dimensions de la chambre apicale (L et 1), la largeur (1) et le nombre
d'anneaux (N;) dans le premier intervalle de mesure (Fig. 27). Le résultat de la comparaison
entre les deux sous-€chantillons d'individus (L<1 mm et L>1,5 mm) est illustré graphiquement

par les valeurs moyennes obtenues pour chacun de ces caracteres. Quatre niveaux de la coupe
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(b. 82, 36,80 m, 163 m et 163,30 m) n'ont pas pu étre utilisés en raison de 1'absence
d'individus de taille supérieure a 1,5 mm. Pour ces niveaux, le symbole relatif au sous-
échantillon L>1,5 mm fait donc défaut (Fig. 27). Deux sous-échantillons avec L<1 mm (4,80
m et 5 m) et un sous-échantillons L>1,5 mm (159,50 m) permettent une comparaison trés
limitée n'étant constitués que par un seul individu. Le coefficient de variation (V) a été calculé
pour les variables prises en compte dans le cas de deux sous-échantillons (Annexe, Tab. 2 et
Tab. 3). Cette valeur, exprimée en pourcentage, fournit une indication de la variabilité présente
dans chaque ensemble d'individus. Les deux sous-échantillons d'individus montrent une
variabilité interne assez comparable pour les quatre variables morphologiques considérées.
Quelques niveaux (69 m, 150,70 m, 155 m et 157,70 m) montrent une différence assez
marquée dans les coefficients de variation des deux sous-échantillons. Le nombre réduit de
spécimens constituant les sous-échantillons a2 L>1,5 mm peut éventuellement expliquer une tel
écart.

Les résultats montrent qu'aucune différence n'existe entre la région apicale des spécimens
de taille différente et provenant d'un méme niveau. En effet, les individus de petite taille
présentent en moyenne les mémes variations morphologiques que les individus de grande taille.
I1 est d'autre part trés vraisemblable que les petits individus sont en réalité des spécimens cassés
et donc incomplets. Dans la séquence étudiée, la longueur de la coquille ne saurait donc utilisée

comme €lément discriminant au plan taxinomique pour le genre Nowakia.
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B - ANALYSE BIVARIEE

1. Homogénéité et hétérogénéité des assemblages

L'analyse univariée montre clairement des fluctuations d'un ou plusieurs caractéres
morphologiques au cours du temps. Dans un assemblage donné, ces variations morphologiques
sont plus délicates & mettre en évidence et nécessitent d'autres traitements statistiques. Les
diagrammes de dispersion des principaux caractéres morphologiques mesurés peuvent révéler la
présence d'individus qui s'éloignent de la moyenne, par exemple les représentants d'une autre
espece coexistant dans le méme niveau. Chaque cas est illustré a l'aide de trois exemples

sélectionnés a partir des Fig. 28 a 33.

Homogénéité au niveau d'un assemblage

Trois assemblages sont pris en compte dans les vingt premiers metres de la coupe : a 3 m,
28,20 m et 2 14,50 m. La variation morphologique dans ces trois niveaux est bien exprimée par
les valeurs de 1; et 1, et par le nombre d'anneaux Ny et N, (Fig. 28-30). L'assemblage a 8,20 m
se différencie des deux autres par des largeurs (1;, I, 13) plus fortes, associées a un nombre
d'anneaux plus faible (N, N5, N3). En revanche, la principale différence entre les assemblages
prélevés a 3 m et & 14,50 m porte sur la largeur de la coquille, qui est plus importante a 14,50
m.

Les points dans les différents diagrammes de dispersion sont bien regroupés autour de la
moyenne comme l'indique 1'écart-type mesuré pour chaque variable (Annexe, Tab. 1).
L'ensemble de ces considérations montre qu'une typologie morphologique peut exister pour un
niveau donné.

La seule exception a cette homogéné€ité est représentée par un individu de l'assemblage
recueilli 2 3 m, et qui se singularise par une chambre initiale L, plus longue (Fig. 28). Les
autres variables morphologiques ne montrent aucune dispersion significative.

Au plan taxinomique, 1'identification d'une certaine homogénéité entre individus va se

révéler d'une grande importance.

Assemblages hétérogénes

Les cas d'hétérogénéité au sein d'un assemblage paraissent plus fréquents que les cas
d'homogénéité, comme le suggeérent les distributions de fréquences (Fig. 24-26). Les
assemblages considérés concernent les niveaux 91 m, 155 m et 159 m, choisis comme étant les
exemples les plus démonstratifs (Fig. 31-33). Dans ces trois niveaux certains individus
s'écartent des valeurs moyennes par la grande taille de leur chambre initiale (L, I.). Ces mémes
individus présentent également des valeurs plus élevées pour la largeur de la coquille (1,, 14, 15,
15) et se singularisent par un nombre d'anneaux (Ny, N;, N3) plus faible que la moyenne.
L'assemblage & 159 m montre, de facon plus significative que dans les autres deux niveaux,

des spécimens avec un nombre élevé d'anneaux (N, Np).
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Le principale limite de cette analyse est due a I'absence d'une vision d'ensemble de la
morphologie de la coquille qui, chaque fois, n'est seulement caractérisée que par deux
variables.

2. Modalités de croissance de la coquille

La coquille de Dacryoconarides a un type de croissance par accrétion sur le stade
ontogénique précédent. Le stade juvénile est représenté par la région apicale ou la chambre
initiale peut indiquer l'éventuelle phase larvaire. La croissance de l'organisme a l'intérieur de la
coquille s'accompagne d'un élargissement et d'un allongement du test par sécrétion de
nouvelles couches de carbonate autour de l'ouverture. Ce type de croissance par accrétion
conserve la forme juvénile de la coquille, en position proximale par rapport a la partie adulte de
la coquille (Boucek, 1964; Lardeux, 1969; Raup et Stanley, 1971). Une variation du taux de
croissance de l'organisme au cours du temps est un phénomene assez général (Fig. 34) que l'on
peut aussi envisager pour les Dacryoconarides. Boucek (1964, fig. 31) avait déja souligné la
différence du taux de croissance chez plusieurs especes du genre Paranowakia . Une telle
variation peut aussi étre vérifiée pour le genre Nowakia, dés lors que l'identification au niveau
spécifique est réalisée (voir Chap. VII).

Avant de considérer les changements ontogéniques, il faut comparer la croissance de la
coquille dans des assemblages répartis a différents niveaux stratigraphiques. Quatre niveaux (3
m, 8,20 m, 91 m et 163 m) ont été choisis pour illustrer ces variations de croissance (Fig. 35).
Les valeurs de la largeur (1,, 11, 1), exprimées par leurs moyennes et par leurs valeurs
extrémes, indiquent un accroissement du diametre de 1'ouverture chez ces quatre assemblages,
durant la croissance des individus, c'est & dire au cours du temps (Fig. 35). Une droite de
régression est établie pour chaque série de données. Les coefficients de corrélation calculés sont
largement supérieurs a 0,9. La pente de la droite de régression traduit l'évasement de la
coquille. La comparaison entre les pentes des différents assemblages indique que I'évasement
de la coquille change en fonction de la position stratigraphique des assemblages. Les individus
provenant du niveau 3 m présentent une coquille bien plus étroite que celles des autres trois
assemblages. L'assemblage & 91 m se caractérise par un évasement prononcé. Les spécimens
de l'assemblage a 163 m se différencient par des largeurs l,, plus impbrtantes, leurs valeurs
minimales étant pratiquement identiques aux valeurs moyennes obtenues dans les niveaux
précédents (Fig. 35).

Ces considérations sont simplement indicatives d'un comportement moyen au sein de
chaque assemblage. Un examen plus complet, a 1'échelle des individus constituant chaque
assemblage, est nécessaire pour confirmer les tendances générales exprimées par ces valeurs
moyennes et cerner toutes les variations intervenant tout au long de la coupe. Des a présent, ces
changements suggerent I'existence de populations différentes, vraisemblablement des espéces
bien individualisées, se succédant dans le Praguien de Cern4 rokle. Il reste encore a vérifier

qu'il ne s'agit cependant pas d'un processus anagénétique n'affectant qu'une seule espéce.
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C - ANALYSE FACTORIELLE

Les analyses factorielles se différencient en fonction du type de données (tableau de
départ) et des finalités recherchées. Les deux méthodes choisies, analyse en composantes
principales (ACP) et analyse discriminante (AD), favorisent respectivement I'aspect descriptif et
un important pouvoir de séparation. Ces deux aspects sont essentiels dans le traitement des
problémes taxinomiques. Les deux types d'analyses nécessitent des tableaux de variables
quantitatives complets. Cet impératif a été¢ déterminant dans le choix du compromis entre la
représentation d'un maximum d'individus et l'utilisation d'un maximum de variables. En effet,
les spécimens mesurés ne présentent pas toujours une taille suffisante pour mesurer tous les
caracteres indiqués dans le protocole biométrique. La procédure suivie a été€ de privilégier le
maximum d'individus, caractérisés par les variables qui rendent compte de la morphologie
générale de la coquille et en particulier de la région apicale (L, 13, NAT, L, 1., 1,,1;, Np). Ce
choix s'est fait au détriment des éléments plus distaux dont l'absence, plus fréquente, aurait
entrainé 1'élimination de nombreux d'individus. D'ailleurs, la taille de la coquille n'affecte pas
les résultats (Fig. 27). L'influence de telles variables, portant notamment sur la largeur (1,) et le
nombre d'anneaux (N»), qui réduisent le nombre d'individus utilisables, a également été testée.

Différents exemples sont illustrés ci-dessous.

ANALYSE FACTORIELLE EN COMPOSANTES PRINCIPALES (ACP) :
CARACTERES DETERMINANTS DES INDIVIDUS

L'analyse en composantes principales présente 1'avantage de souligner les caracteres les
plus représentatifs chez un assemblage d'individus et d'identifier les spécimens qui se
caractérisent par un ensemble de variables liées entre elles. Ce type d'analyse, appliqué a tous
les assemblages de la coupe de Cerné rokle, a permis de mieux connaitre et de valoriser les
données acquises. Les variables descriptives des individus se rapportent aux caracteres
morphologiques les plus communs de la coquille, a I'exception de I'ornementation longitudinale
ou le nombre de costules est mesuré de fagon trop aléatoire pour pouvoir étre utilisé
statistiquement. Les variables concernant la longueur de la coquille sont introduites dans les
ACP suivantes comme des variables supplémentaires, puisque leurs valeurs, fortement
corrélées, sont liées a 1'état de conservation des spécimens (ex. influence des cassures
accidentelles). L'utilisation de ces parametres en qualité de variables actives aurait eu pour
résultat de masquer le role des autres variables en séparant, de fagon préférentielle, les individus
en fonction de leur taille; ce qui ne présente guere de signification morphologique dans le cas
présent (voir discussion supra, Fig. 27).

Plusieurs assemblages sont considérés le long de la coupe pour mieux caractériser les
variations des différents caractéres morphologiques au cours du temps. Les assemblages ont été

choisis en fonction des variations morphologiques mises en évidence par les histogrammes de
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fréquences et les diagrammes de dispersion. Les assemblages des niveaux échantillonnés 2 3 m
et 8,20 m suggérent une certaine homogénéité (Fig. 28-29), alors que les assemblages des
niveaux 91 m, 159 m et 163 m révelent une hétérogénéité morphologique, au moins pour
quelques caractéres (Fig. 31-33).

Afin de tester la signification des variations morphologiques observées dans les
assemblages, on a introduit, comme individus supplémentaires, les trois especes de Nowakia
déja connues dans le Praguien du bassin de Prague : N. sororcula, N. pragensis, N. acuaria.
Les valeurs des caractéres morphologiques utilisés dans 1'analyse ont été mesurées sur les
figurations de leur holotype respectif (Fig. 36). En raison de la grande variabilité
morphologique indiquée en littérature pour N. acuaria, les valeurs prises en compte représentent
la moyenne entre le néotype figuré par Zagora (1964; pl. 1, fig. 1) et le spécimen figuré par
Boucek (1964; pl. 1, fig. 1). La projection des especes N. sororcula, N. pragensis et N.
acuaria sur les axes factoriels des assemblages de Nowakia de Cernd rokle permet une meilleure
interprétation de ces axes et leur utilisation comme repéres taxinomiques. Le but poursuivi ici
est d'identifier les diverses variables qui permettent de regrouper un ensemble d'individus issus

d'un ou de plusieurs niveaux stratigraphiques, c'est a dire de distinguer des especes.

1. Premier type morphologique (assemblage du niveau 3 m)

Etude des variables

Les caractéres morphologiques utilisés comme variables actives concernent la région
apicale de la coquille (L, I, L, 1;, Np), alors que les parametres li€s a la taille (L, 13, NAT) sont
introduits comme variables supplémentaires. Deux caracteres de la région apicale de la coquille,
la largeur de la chambre initiale (1) et la largeur correspondant au premier anneau (1,), sont tres
liés a l'axe factoriel 1, qui exprime 46% de l'inertie du nuage (Fig. 37). La longueur de la
chambre initiale (L) est aussi liée au premier axe factoriel, mais de facon moins importante. La
largeur (1;) et le nombre d'anneaux (N;) sont mieux exprimés sur 1'axe 2 (18% de l'inertie) et
sur I'axe 3 (16% de l'inertie). Ce dernier axe factoriel oppose les deux caracteres de 1; et de N,
(Fig. 38). Les trois variables supplémentaires sont mal représentées sur tous les axes factoriels.

Etude des individus

Les spécimens du niveau stratigraphique 3 m (n=196) sont, dans I'ensemble, relativement
bien représentés dans les plans factoriels 1-2 avec la moiti€ des individus dont la somme des
cosinus carrés est supérieure a 0,50 sur les deux premiers axes (Fig. 37). Trois individus sont
différenciés de l'ensemble par les valeurs de 1., 1, et L., exprimées sur 'axe 1 (Fig. 37-38).
Ceci signifie que, pour ces caractéres morphologiques, ces trois individus ont des valeurs plus
importantes que l'ensemble des autres spécimens de 1'échantillon.

La projection des trois especes N. sororcula, N. pragensis et N. acuaria sur les plans
factoriels permet d'intégrer une éventuelle signification taxinomique pour les variations

morphologiques entre 'ensemble de 1'assemblage et les trois individus différenciés. N. acuaria,
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trés bien représentée sur I'axe 1 par les variables 1., 1, et L, se trouve projetée a l'extérieur du
nuage des individus (Fig. 37-38). En revanche, la projection de N. sororcula et N. pragensis
concerne plus les individus mesurés dans le niveau 3 m (Fig. 37-38). N. sororcula est toujours
projetée parmi I'ensemble des individus, alors que N. pragensis est mieux séparée sur l'axe 3
par la largeur (I;). L'assimilation des individus mesurés et "inconnus" aux especes déja
définies n'est pas immédiate puisque la comparaison est faite entre un spécimen unique
(I'holotype) et tout un ensemble d'individus. Toutefois, les résultats obtenus excluent
I'attribution des individus du nivean 3 m & N. acuaria, au moins pour les valeurs utilisées ici
comme représentatives de cette espece. Une certaine analogie existe avec N. sororcula et, dans

une moindre mesure, avec N. pragensis.

Type morphologique

La majorité des individus recueillis 2 3 m est définie par une coquille pourvue d'une
région apicale étroite et d'une chambre initiale petite, étant donné les valeurs, moyennes a
faibles, obtenues pourl, 1, et L. La largeur (1) et le nombre d'anneaux (N;) ne permettent pas
de caractériser ces individus de fagon plus précise.

EoPEE VARIABLES ;cm :;m Irarllm Ir:1m :'flm Ni | Nz | NAT :'_nm lr(glm
Nowakia acuaria (Richter 1854)] 021 | 010 | 009 | 015 | 024 [ 11 8 44 | 450 | 0.80
Nowakia sororcula Lukes 1982 | 017 | 007 | 008 | 012 | 016 | 12 10 34 | 200 | 023
Nowakia pragensis Lukes 1991 o016 | 007 | 006 | 016 | 026 | 11 4 22 | 220 | 032

Fig. 36.- Tableau indiquant les valeurs de variables morphologiques mesurées chez les espéces de Nowakia
connues dans le bassin de Prague 2 partir des photos publiées. Les valeurs de N. acuaria sont le résultat de la
moyenne entre le néotype figuré par Zagora (1964, Pl. 1 fig. 1) et le spécimen illustré par Boucek (1964, P1. 1
fig. 1). N. sororcula a été mesuré sur la photo de son holotype (Lukes 1982, Pl. 2 fig. 1), tout comme N.
pragensis (Lukes 1991, Pl. 1 fig. 1).
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2. Deuxiéme type morphologique (assemblage du niveau 8,20 m)

Etude des variables

Les caracteres morphologiques mesurés dans la région apicale de la coquille (L, 1, 1,, 11,
N) sont bien exprimés dans le plan factoriel constitué par les axes 1 et 2 et qui expriment
respectivement 37% et 21% de l'inertie du nuage (Fig. 39). La largeur et la longueur de Ila
chambre initiale (1., L) sont trés li€es au premier axe factoriel ainsi que, dans une moindre
mesure, la largeur correspondant au premier anneau (1,). D'autre part, l'axe factoriel 2 oppose
la largeur 1; au nombre d'anneaux N;. Une telle relation entre ces deux variables traduit une

coquille de grande largeur et pourvue de rares anneaux.

Etude des individus

La représentation des spécimens du niveau 8,20 m (n=113) dans la plan factoriel 1-2 est
trés bonne avec la moitié€ des individus présentant une somme des cosinus carrés supérieure a
0,50 pour les deux premiers axes (Fig. 39). Le nuage de points est projeté plutot sur le coté
positif de 1'axe 1 qui correspond & des valeurs importantes pour la chambre initiale.

Les projections des trois individus supplémentaires (les types de N. sororcula, N.
pragensis et N. acuaria) ont une position partiellement éloignée du nuage des individus de
I'assemblage 2 8,20 m. En effet, N. acuaria est bien exprimé sur 1'axe 2, alors que les deux
autres especes supplémentaires sont représentées sur le coté négatif de l'axe 1, ce qui indique

une coquille plus petite.

Type morphologique

Les spécimens du niveau §,20 m montrent un certaine homogénéité dans leur
morphologie. La coquille se caractérise par une chambre initiale moyenne a grande, un
évasement €levé, marqué par une largeur (1;) importante et un nombre d'anneaux (N;), moyen
a faible.

3. Troisiéme type morphologique (assemblage du niveau 91 m)

Etude des variables

Les caracteres morphologiques de la région apicale de la coquille (L, 1, 1,, 1;, Ny) sont
utilis€és comme variables actives. L'ensemble de ces caractéres est bien exprimé dans le plan
factoriel constitué par les axes 1 (47% de l'inertie) et 2 (19% de l'inertie). La largeur de la
chambre initiale (1.), la largeur correspondant au premier anneau (1,) et la longueur de la
chambre initiale (L) sont, en ordre décroissant, liées a I'axe factoriel 1 (Fig. 40). La largeur 1;
est, en partie, exprimée sur le premier axe, mais ce caractére ne s'avére pas trés déterminant
dans la caractérisation des individus. Le nombre d'anneaux Ny est, pour sa part, trés lié 4 1'axe

factoriel 2.
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Fig. 39.- Cercle de corrélation des variables et projection des individus (niveau 8,20 m) sur les axes factoriels 1
et 2 de I'ACP. Les variables utilisées (L¢, lc, la, 11, Ni, L, NAT, 1g) sont indiquées dans le schéma
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Fig. 40.- Cercle de corrélation des variables et projection des individus (niveau 91 m) sur les axes factoriels 1
et2 de I'ACP. Les variables utilisées (L, 1¢c, la, 13, Ni, L, NAT, lg) sont indiquées dans le schéma
morphométrique de la Fig. 15. Les abréviations N.a., N.s. et N.p. indiquent respectivement N. acuaria, N.
sororcula et N. pragensis.
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Ftude des individus

Les spécimens du niveau stratigraphique 91 m (n=205) sont dans l'ensemble bien
représentés dans la plan factoriel 1-2 avec la moitié des individus présentant une somme des
cosinus carrés supérieure a 0,50 sur les deux premiers axes (Fig. 40). Un sous-ensemble de
sept individus, projetés sur le c6té positif de I'axe 1, se sépare du reste des spécimens. Ces
spécimens se caractérisent par une chambre initiale de grande largeur.

Des trois individus supplémentaires, seule, N. acuaria est projetée a l'intérieur du nuage
de points. Elle est bien représentée sur I'axe 3 qui n'est pas illustré ici. Les deux autres espéces,
N. sororcula et N. pragensis, se trouvent un peu a l'écart de I'ensemble des individus (Fig.
40). La représentation de ces deux spécimens est bonne sur 'axe 1, mais, a I'inverse du sous-
ensemble de sept individus, ils sont représentés sur le c6té négatif de I'axe. Ceci résulte de la

taille plus réduite de leur chambre initiale (valeurs plus basses pour I, 1, L).

Type morphologique

Au moins deux types morphologiques différents, dont 'un se trouve représenté par un
nombre réduit d'individus, sont mis en évidence par cette analyse. Une majorité d'individus est
caractérisée par une chambre initiale de taille moyenne, mais plus grande que celle de N.
sororcula et N. pragensis. Le sous-ensemble exprimé sur le c6té positif de 1'axe est encore plus
opposé a ces deux especes supplémentaires par les valeurs plus élevées (I, 1,, L) de la
chambre initiale. Comme dans les deux précédentes ACP, l'axe 1 représente un gradient dans la
taille de la chambre initiale. L'axe 2, sur lequel le sous groupe des 7 individus parait se

différencier (Fig. 40), correspond plutdt aux variations du nombre d'anneaux Nj.

4. Quatriéme type morphologique (assemblage du niveau 159 m)

Etude des variables

Les caractéres morphologiques utilisés comme variables actives concernent la région
apicale de la coquille (L, 1., 1,, 1;, N;) ainsi que la largeur et le nombre d'anneaux dans le
deuxiéme intervalle de mesure (I, N,). Ces deux valeurs ont ét€ ajoutées apres une premiére
analyse ACP, pour donner plus de poids aux caractéres de largeur et du nombre d'anneaux.
Les parametres li€s a la taille de la coquille (L, 13, NAT) sont toujours introduits comme
variables supplémentaires.

Les caracteres 1., 1,, L sont tres lié€s a I'axe factoriel 1 qui exprime 36% de l'inertie du
nuage (Fig. 41-42). Le nombre d'anneaux (N, N,) est mieux exprimé sur l'axe 2 (25% de
l'inertie). Le troisi¢me axe factoriel (17% de l'inertie) exprime plutot un gradient de largeur de

la coquille (Fig. 42).
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Fig. 41.- Cercle de corrélation des variables et projection des individus (niveau 159 m) sur les axes factoriels 1
et2 de 'ACP. Les variables utilisées (L, Ic, 1a, 11, 12, N7, N2, L, NAT, 14) sont indiquées dans le schéma
morphométrique de la Fig. 15. Les abréviations N.a., N.s. et N.p. indiquent respectivement N. acuaria, N.
sororcula et N. pragensis.
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sororcula et N. pragensis.
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Etude des individus

La représentation des spécimens du niveau stratigraphique 159 m (n=45) dans la plan
factoriel 1-2 est bonne avec environ la moiti€ des individus présentant une somme des cosinus
carrés supérieure a 0,50 sur les deux premiers axes (Fig. 41). De valeurs semblables sont
obtenues pour la qualité de représentation des individus sur le plan factoriel 1-3.

Le nuage de points se projette plutdt sur le c6té négatif de 1'axe 1 qui correspond a des
valeurs petites pour la chambre initiale. La seule exception est représentée par deux individus,
tres li€s a l'axe 2 qui correspond au caractere "anneaux”. D'ailleurs, certains spécimens sont
tres bien projetés sur le co6té positif de I'axe 2, indiquant ainsi l'importance des anneaux. La
projection du nuage de points dans le plan factoriel 1-3 montre une certaine séparation des
individus sur la base des largeurs 11, 19.

Les trois individus supplémentaires, utilisés comme points reperes, sont projetés assez
loin du nuage de points, a exception de N. sororcula, caractérisée par une taille réduite de sa
chambre initiale. N. acuaria est bien exprimée sur l'axe 1, alors que N. pragensis est
représentée sur le coté négatif de I'axe 2, en opposition avec les spécimens pourvus d'anneaux

plus nombreux.

Type morphologique
Une majorité d'individus du niveau 159 m se caractérise par une chambre initiale petite et
un nombre d'anneaux relativement important. Le caractere de largeur (1;) n'apparait pas

particulierement discriminant chez ces individus.

5. Cinquieme type morphologique (assemblage du niveau 163 m)

Etude des variables

Tous les caractéres morphologiques mesurés dans la région apicale de la coquille (1., 1,,
Ny, 13, L) sont bien représentés par l'axe factoriel 1 qui exprime 81% de I'inertie du nuage
(Fig. 43). Les caracteres morphologiques ont ét€ indiqués en ordre décroissant de corrélation
avec l'axe 1. Le premier axe factoriel oppose toutes les valeurs de largeurs (1, 1,, 11, L) au

nombre d'anneaux Nj.

Etude des individus

Les spécimens du niveau stratigraphique 163 m (n=26) sont bien représentés dans 1'axe
factoriel 1 avec les 2/3 des individus qui présentent une somme des cosinus carrés supérieure a
0,50 (Fig. 43). La projection du nuage de points est principalement répartie sur le cbté positif
de l'axe 1 qui caractérise des régions initiales de grande largeur (I,) et des anneaux peu

nombreux.

96




Les trois individus supplémentaires sont tous bien représentés dans le c6té négatif de

I'axe 1, indiquant une coquille moins large (1., 1,, 11, L;) et un plus grand nombre d'anneaux
(Np).

Type morphologique

Les spécimens du niveau 163 m se différencient nettement des trois especes-repéres ainsi
que des morphologies observées dans les autres niveaux. La coquille se caractérise par une
chambre initiale grande, un accroissement important de la largeur (1) et un nombre d'anneaux
(N) réduit. Il s'agit selon toute vraisemblance d'une nouvelle espéce (voir Chap. VI,

Systématique).

6. Bilan des analyses

Le traitement statistique des données montre que les parametres mesurés sur les caractéres
morphologiques de la coquille (Fig. 15) suffisaient largement a caractériser la morphologie des
différentes formes de Nowakia de la coupe de Cernd rokle. Les caracteéres morphologiques les
plus distinctifs sont situés dans la région apicale de la coquille : chambre initiale et les premiers
stades de croissance (L, 1., 1,, 1;, Nq) (Fig. 15). L'utilisation d'autres parametres comme la
largeur (1) et le nombre d'anneaux (N,) dans le deuxi¢me intervalle de mesure se révele parfois

utile.

Des variations morphologiques sont clairement exprimées dans les assemblages mesurés.
Elles se traduisent a deux niveaux.

- A l'échelle de la coupe, les 38 assemblages de Nowakia montrent des changements dans
la morphologie de la coquille. Une telle variation €tait déja perceptible dans les valeurs
moyennes des variables mesurées (Fig. 21-23) et dans les histogrammes de fréquences (Fig.
24-26). La distinction de types morphologiques différents au cours du temps implique des
innovations chez le genre Nowakia, durant la Praguien.

- Au sein d'un méme assemblage, correspondant a un niveau stratigraphique précis de la
coupe, l'observation des variations morphologiques révele parfois qu'un certain nombre
d'individus s'écartent du reste de l'assemblage (Fig. 40-41). L'évaluation de la valeur
taxinomique de telles anomalies morphologiques, au sein du genre Nowakia, nécessite des
analyses complémentaires qui sont développées ci dessous et dans le Chapitre VI

(Systématique).
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ANALYSE DISCRIMINANTE :
INDIVIDUALISATION DE GROUPES D'INDIVIDUS
ET SIGNIFICATION TAXINOMIQUE
L'utilisation de l'analyse discriminante permet de caractériser, de facon statistique et en
fonction des leurs différentes morphologies, la quasi-totalité des 3000 individus du genre
Nowakia mesurés dans la coupe de Cernd rokle. Les résultats des analyses statistiques
précédentes, en particulier 1'analyse bivariée et 1'analyse en composantes principales, ont
révélés des différences morphologiques entre les spécimens appartenant & un méme
assemblage, mais aussi entre des assemblages provenant de différents niveaux. L'objectif
recherché étant de faire ressortir des critéres morphométriques discriminants, les méthodes de

l'analyse discriminante (AFD) ont donc ét€ appliquées aux données disponibles.

1. Constitution des groupes discriminants

Le choix des groupes d'individus vise a exprimer la variabilité¢ morphologique mesurée
dans le genre Nowakia. Deux échantillons d'individus constitué de sept groupes ont été traités
avec les méthodes de l'analyse discriminante. Les groupes ont été définis a priori de fagon 2
garder une homogénéité interne ainsi qu'une bonne différenciation. Le choix des individus
constituant chaque groupe a été décidé sur la base des résultats de l'analyse bivariée
(diagrammes de dispersion, histogrammes de fréquence) qui permettent déja de repérer les
individus ou les niveaux particuliers. Les variables mesurées sur 1'ensemble des individus sont
au nombre de sept et correspondent aux caractéres morphologiques du genre Nowakia
(Fig. 15) : L, et I, pour la chambre initiale, 1,, 1; et 1, pour les largeurs, N; et N, pour le
nombre d'anneaux. La huitiéme variable représente la modalité du groupe. Les individus dans
un groupe ont été choisis pour qu'ils soient bien représentatifs de 'un des morphotypes
indiqués par les analyses statistiques précédentes. Le terme de morphotype est utilisé ici alors
que la valeur taxinomique des variations morphologiques observées n'a pas encore été
démontrée. Celle ci s'avérera, au terme de cette analyse, correspondre au niveau de l'espéce
(voir §7).

2. Premier échantillon d'individus

Le premier échantillon, constitué par un nombre total de 143 individus, se caractérise par
des spécimens bien typés et provenant, pour chaque groupe, en général d'un seul niveau
stratigraphique. Le fait de choisir un seul niveau de provenance pour chaque groupe est basé
sur I'observation initiale qu'un certain nombre d'assemblages semblent étre monospécifiques
ou représentés par un type morphologique précis. Les diagrammes de dispersion et les
histogrammes de fréquence (Fig. 24-26 et Fig. 28-33) montrent une certaine homogénéité des
individus dans un assemblage pour un caractere morphologique donné comme ceux observés a
3 m, 8,20 m et 86 m. La comparaison entre les assemblages de ces niveaux révéle des

différences pour plusieurs caracteres morphologiques (Fig. 24-26 et Fig. 28-33).
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 GROUPES Lo Ie I I I
VARIABLES | mm mm mm | mm mm

Groupe A 0.11-0.15} 0.06-0.07 | 0.06-0.07 |0.10-0.14 { 0.14-0.20 | 13-16| 6-11

Groupe B 0.17-0.25] 0.08-0.10 | 0.08-0.09{0.12-0.19| 0.19-0.27 | 8-11 | 3-7

Groupe C 0.12-0.19}0.08-0.11{0.07-0.09}0.12-0.17( 0.19-0.26 | 12-15| 6-9

Groupe D 0.12-0.19{0.08-0.12{0.07-0.10|0.12-0.17| 0.16-0.22 | 19 |9-11

Groupe E 0.19-0.25{ 0.10-0.16{0.09-0.14{0.17-0.22{ 0.22-0.27 | 9-12 | 6-8

Groupe F 0.24-0.35}0.14-0.1910.14-0.19|0.20-0.31| 0.22-0.37| 5-8 | 3-7

Groupe G 0.14-0.20| 0.08-0.09]0.07-0.080.12-0.15{0.19-0.24 |13-17|9-12

Fig. 44. - Tableau des caractéres morphologiques du premier échantillon
d'individus, indiquant les valeurs minimale et maximale pour les six

groupes.

GROUPES Le |c Iy Iy Iy Ny | N,
VARIABLES mm mm mm mm mm

Groupe A 0.11-0.17| 0.06-0.09| 0.06-0.08| 0.10-0.14} 0.14-0.20 [12-17} 6-11

Groupe B 0.17-0.25{ 0.08-0.10| 0.07-0.09{ 0.12-0.19| 0.19-0.27| 7-12 | 3-8

Groupe C 0.14-0.22| 0.06-0.11| 0.07-0.11{ 0.12-0.22 0.18-0.34 | 10-16 | 6-11

Groupe D 0.10-0.20| 0.06-0.11( 0.06-0.10| 0.10-0.17{ 0.16-0.28 | 15-22 | 8-13

Groupe E 0.16-0.25| 0.12-0.16| 0.09-0.14| 0.15-0.23] 0.22-0.31 | 9-14 | 6-10

Groupe F 0.20-0.37| 0.14-0.20 0.14-0.19{ 0.19-0.31} 0.26-0.37{ 5-8 | 3-7

Groupe G 0.14-0.20{ 0.08-0.09(0.07-0.08| 0.12-0.15| 0.19-0.24 [ 13-17 | 9-12

Fig. 45. - Tableau des caractéres morphologiques du deuxidme
échantillon d'individus, indiquant les valeurs minimale et maximale
pour les six groupes.
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Le groupe A, constitué par des individus provenant du niveau 3 m (n = 32), représente un
morphotype caractérisé par un évasement faible et des anneaux nombreux (Fig. 24-26 et Fig.
28-33). Les individus ont été choisis (Annexe 1, Tab. 4) en fonction de la taille de la région
initiale : 0,11<L.<0,15 mm, 0,06<1.<0,07 mm et 0,06<1,<0,07 mm. Les autres caractéres
morphologiques sont compris entre les valeurs suivantes (Fig. 44) : 0,10<1;<0,14 mm,
0,14<1,<0,20 mm et 13<N;<16 et 6sN,<11.

Le groupe B, constitué par des individus provenant du niveau 8,20 m (n = 32),
représente un morphotype caractérisé par des anneaux peu nombreux (Fig. 24-26 et Fig. 28-
33). Les individus ont été choisis (Appendice 1, Tab. 4) en fonction d'un nombre d'anneaux
Nj inférieur 4 11 : 8<N;<11 et 3<N,<7. Les autres caracteres morphologiques sont compris
entre les valeurs suivantes (Fig. 44) : 0,17<L<0,25 mm, 0,08<].<0,10 mm, 0,08<1,<0,09
mm, 0,12<1;<0,19 mm, 0,19<1,<0,27 mm.

Le groupe C, constitué par des individus provenant du niveau 86 m (n = 32), représente
un morphotype avec des valeurs morphologiques moyennes par rapport a tous les autres
morphotypes mesurés dans les assemblages de Dacryoconarides de la coupe de Cernd rokle
(Fig. 24-26 et Fig. 28-33). Les caractéres morphologiques sont compris entre les valeurs
suivantes (Fig. 44) : 0,12<L_<0,19 mm, 0,08<1.<0,11 mm, 0,07<1,<0,09 mm, 0,12<1;<0,17
mm, 0,19<1,<0,26 mm, 12<N<15 et 6<N,<9.

Les individus du groupe D, provenant du niveau 159 m (n = 10), ont ét€ choisis par le
nombre d'anneaux Nj trés élevés N =219 (Fig. 24-26 et Fig. 28-33, Annexe, Tab. 4). Les
autres caracteres morphologiques sont compris entre les valeurs suivantes (Fig. 44) : 9<N,<11,
0,12<L.<0,19 mm, 0,08<1.<0,12 mm, 0,07<1,<0,10 mm, 0,12<1;<0,17 mm, 0,16<1,<0,22
mm.

Le groupe E, constitué par des individus provenant en grande partie du niveau 163 m et
un seul du niveau 163,30 m (n = 10), représente un morphotype caractérisé par des anneaux
peu nombreux et une taille de la région initiale grande (Fig. 24-26 et Fig. 28-33; Annexe 1,
Tab. 4) : 9<N <12 et 6=N,<8, 0,19<L.<0,25 mm, 0,10<1.<0,16 mm, 0,09<1,<0,14 mm. Les
autres caractéres morphologiques sont compris entre les valeurs suivantes (Fig. 44) :
0,17<1;<0,22 mm, 0,22<1,<0,27 mm.

Le groupe F, constitué par des individus provenant en grande partie du niveau 163 m et
un seul du niveau 163,30 m (n = 18), représente un morphotype caractérisé par des anneaux
trés peu nombreux et une taille de la région initiale trés grande (Fig. 24-26 et Fig. 28-33;
Annexe, Tab. 4) : 5<N;<8 et 3<N,<7, 0,24<L..<0,35 mm, 0,14<1.<0,19 mm, 0,14<1,<0,19
mm. Les autres caracteres morphologiques sont compris entre les valeurs suivantes (Fig. 44) :
0,20<1;<0,31 mm, 0,22<],<0,37 mm.

Un septieme groupe G a été parfois pris en considération pour un type morphologique
tres rare (un seul individu dans la coupe), qui se différencie par la présence d'anneaux plus
forts alternants avec des anneaux plus fins dans la région distale. L'ensemble de ces caractéres

morphologiques distingue en littérature 1'espece Peneauia biannulata. Les individus choisis
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pour la constitution de ce groupe (n = 9) proviennent de St.-Julien-La-Fresnaye (Massif
armoricain), proche de la localité type de Peneauia biannulata, auxquels est adjoint le seul
individu de Cernd rokle. Les caracteres morphologiques sont compris entre les valeurs
suivantes (Fig. 44) : 0,14<L.<0,20 mm, 0,08<1.<0,09 mm, 0,07<1,<0,08 mm, 0,12<1;<0,15
mm, 0,19<1,<0,24 mm, 13<N;<17 et 9<N,<12.

3. Deuxiéme échantillon d'individus

Le deuxiéme échantillon d'individus (Annexe, Tab. 5) est constitué par un plus grand
nombre des spécimens (n = 436 pour six groupes d'individus; n = 445 pour sept groupes
d'individus), qui ont été choisis pour mieux représenter la variabilit€ morphologique du groupe
ou plutdt de l'espece présumée. Les groupes de ce deuxieme échantillon d'individus
représentent les mémes types morphologiques que le premier échantillon. Le choix des
individus a été fait en tenant compte des résultats des analyses sur le premier échantillon, en
modifiant parfois les limites choisies précédemment pour considérer I'ensemble des spécimens
du genre Nowakia mesurés. Une autre différence par rapport au premier échantillon d'individus
est donnée par l'introduction d'un neuvieme variable N, qui en réalité est la somme de Ny et
Nj.

Le groupe A (n = 86) est constitué par des individus provenant du seul niveau 3 m; le
critére suivi a été cette fois de considérer des spécimens avec des valeurs de 1,<0,08 mm. Les
caractéres morphologiques sont compris entre les valeurs suivantes (Fig. 45) : 0,11<L.<0,17
mm, 0,06<1.<0,09 mm, 0,0651,<0,08 mm, 0,10<1;<0,14 mm, 0,14<1,<0,20 mm et
12<N;<17 et 6SN,<11.

Le groupe B (n = 84) est constitué€ par des individus provenant des niveaux 8,20 m (n =
80) et 10,70 m (n = 4); ces quatre derniers individus, bien représentatifs de la morphologie du
groupe B, ont été choisi pour leur valeur N;<12. Les caracteres morphologiques sont compris
entre les valeurs suivantes (Fig. 45) : 0,17< L.<0,25 mm, 0,08<1.<0,10 mm, 0,07<1,<0,09
mm, 0,12<1y<0,19 mm, 0,19<1,<0,27 mm, 7<N{<12 et 3<N,<8.

Le groupe C (n = 115) représente un type morphologique moyen et pour mieux le définir
on a considéré les individus provenant des niveaux suivants 71,80 m (n = 14), 86 m (n = 6),
91 m (n = 46), 97,65 m (n = 49). Les caractéres morphologiques sont compris entre les valeurs
suivantes (Fig. 45) : 0,14<1..<0,22 mm, 0,06<1.<0,11 mm, 0,07<1,<0,11 mm, 0,12<];<0,22
mm, 0,18<1,<0,34 mm, 10SN <16 et 6SN,<11.

Les individus du groupe D (n = 84) ont été choisis en fonction d'un nombre important
d'anneaux dans le premier millimétre de mesure. Les spécimens proviennent de tous les
niveaux ol ce type morphologique pourvu de beaucoup d'anneaux est présent : 71,60 m (n =
1),71,80m(n=1),86 m(n=2),99 m{n=1),97,65m (n=3), 131 m (n=21), 132,80 m
(n=6), 142,30 m (n = 17), 150,70 m (n = 3), 151,30 m (n = 5), 153,70 m (n = 3), 154,20 m
(n=4),155 m(n=3), 157,70 m (n = 2), 159 m (n = 8), 159,35 m (n = 3), 159,50 m (n = 1).
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Les caractéres morphologiques sont compris entre les valeurs suivantes (Fig. 45) :
0,10<L.<0,20 mm, 0,06<1.<0,11 mm, 0,06<1,<0,10 mm, 0,10<1;<0,17 mm, 0,16<1,<0,28
mm, 15<N;<22, 8<N,<13.

Le groupe E (n = 42) est constitué par des individus caractérisés par 1.>0,12 mm et
N;29, qui proviennent des niveaux : 36,80 m (n=2),69m (n=1), 71,60 m (n= 1), 71,80 m
m=1),8mMmn=1),99m(n=12),97,65m (n=11), 155 m (n=1), 159,35 m (n = 1),
159,50 m (n = 1), 163 m (n = 9), 163,30 m (n = 1). Les caracteres morphologiques sont
compris entre les valeurs suivantes (Fig. 45) : 0,16<L_.<0,25 mm, 0,12<1.<0,16 mm,
0,09<1,<0,14 mm, 0,15<1;<0,23 mm, 0,22<1,<0,31 mm, 9<N ;<14 et 6<N,<10.

Le groupe F (n = 25) est constitué par des individus provenant, en grande partie, du
niveau 163 m (n = 17) et, en moindre importance, par les niveaux 150,70 m (n = 1), 155 m (n
=2), 157,70 m (n = 4), 163,30 m (n = 1). Les caracteéres morphologiques sont compris entre
les valeurs suivantes (Fig. 45) : 0,20<L.<0,37 mm, 0,14<].<0,20 mm, 0,14<1,<0,19 mm,
0,19<1;<0,31 mm, 0,26<1,<0,37 mm, 5SN<8 et 3<N,<7.

Le groupe G est constitu€ par le méme individu que dans le premier échantillon et donc

les caracteres morphologiques sont compris dans les mémes intervalles de valeurs.

4. Remarques sur la constitution des groupes discriminants

Un des premiers objectifs prévu est de tester, avec une méthode factorielle, la validité des
groupes d'individus ainsi définis en fonction de la morphologie. Une correspondance entre
groupes et niveau taxinomique reste aussi a préciser. Les résultats des analyses statistiques vont
fournir des éléments utiles a la décision.

Le choix a priori de groupes d'individus nécessite déja une bonne connaissance de la
population mesurée. Il s'agit de définir le nombre et la nature soit des types morphologiques
présumés, soit des variables morphologiques; la réunion de ces parameétres devrait permettre
une bonne discrimination de l'ensemble des individus. Les analyses bivari€es permettent de
souligner différents types morphologiques, caractérisés en général par une ou deux
particularités comme une région apicale plus large ou plus étroite que la moyenne, des anneaux
denses ou peu nombreux. Le nombre et le choix des variables morphologiques nécessitent une
réflexion attentive : plus le nombre des variables brutes est important, plus l'information est
couverte par du "bruit". L'analyse en composantes principales permet d'évaluer 1'importance
des groupes de variables, liées entre elles, qui expriment au mieux les individus considérés.
L'attribution des individus aux différents groupes peut parfois étre limitée par la petite taille des
spécimens ainsi que par le nombre réduit d'individus qui présentent une morphologie
déterminée. L'effectif d'un groupe s'en trouve donc limité, comme dans le cas des groupes E
et F.
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5. Validité des groupes d'individus : analyse factorielle discriminante avec le
programme STATITCF

Les principaux parametres utilisés pour évaluer la validité de l'analyse discriminante sont
: I'inertie des axes factoriels, la qualité de représentation des variables et des individus, la
distance de Mahalanobis (D?) entre les groupes. Plusieurs analyses discriminantes ont été faites
a partir de deux échantillons d'individus, soit en prenant tous les groupes et variables, soit en
examinant successivement les relations entre deux groupes. Une sélection des analyses
factorielles discriminantes faite sur STATITCF est présentée pour montrer les plus
significatives dans la démarche suivie. Chacune des analyses exposées dans la suite contribue a
une meilleure compréhension des données de départ.

Le premier échantillon d'individus

En ce qui concerne le premier échantillon d'individus, cing analyses discriminantes sont
présentées pour bien mettre en valeur toutes les informations contenues dans les données. La
premiére analyse concerne I'échantillon simple avec 143 individus, 7 groupes et 8 variables. La
distance de Mahalanobis est calculée entre chaque groupe (Fig. 46); le groupe D est aussi
distant du groupe B que du groupe F, alors que les deux groupes E et F sont les plus proches

de tous.
AXE 1 | AXE 2 | AXE 3 AXE 1 [ AXE 2| AXE 3
Lo | 09043 | 0,0219 | 0,0469 A | 02411 | 0,0131| 0,6460
lo | 07230 | 0,2021 | 0,0708 B | 00825 | 0,7960 | 0,0091
l; | 07657 | 0,2288 | 0,0048 C | o,1528 | 0,0002| 0,6739
ly | 08385 | 0,1440 | 0,0102 D | 02538 | 04522 | 0,0136
lb | 07436 | 0,0271 | 0,2264 E | 04195 | 03441 | 0,0435
Ny | 08992 | 0,0976 | 0,0003 F | 07808 | 0,2005{ 0,0024
Ny | 07454 | 0,1875 | 0,0283 a) G | o125 | 0,0972] 0,0118 b)
Groupes| A B c D E F G Groupes|[A B C D E F G
A 0,0000 A 2 - - - - - -
B 2,3764 0,0000 ' B . 3 - -
C 23512 23013 0,0000 (o] - 3 - -1
D 3,0470 3,7765 2,8374 0,0000 D - - - 10 - - -
E 22400 24535 2,3237 3,0040 0,0000 E -1 7 1 1
F 3,949 3,0117 30718 3,7766 14454 0,0000 E - - 4 14 -
G 2,5079 2,9340 26116 27686 2,3133 3,4107 0,0000 c) G 1T - - ot - - 7

Fig. 46. - Tableaux résumant les principaux paramétres de I'analyse factorielle discriminante (1°' échantillon
d'individus) : a) qualité de la représentation (corrélations carrées) des variables; b) qualité de la représentation
(cosinus carré) des centres de gravité des groupes; c) la distance de Mahalanobis entre les groupes; d) tableau
d'appartenance.
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Fig. 47. - Cercle de corrélation des variables et projection des individus du premier échantillon sélectionné sur les axes
factoriels 1 et 2 de I'AFD. Les variables utilisées (Lc, I¢, la, I1, 12, N{, N2) sont indiquées dans le schéma

morphométrique de la Fig. 15 et les individus sont représentés par des symboles. Groupe A : centre de gravité .+.

individu bien représenté ~+, individu mal représents +. Groupe B : centre de gravité X, individu bien représenté X,
individu mal représents X. Groupe C: centre de gravité <>, individu bien représenté <, individu mal représenté .
Groupe D : centre de gravité O, individu bien représenté O, individu mal représenté ®. Groupe E : centre de gravité
0, individu bien représenté O, individu mal représenté M. Groupe F : centre de gravité A, individu bien représenté

A, individu mal représenté A Groupe G : centre de gravité X, individu bien représenté X, individu mal représenté
X

104



A /
+ Axe 3
5% N2 I
N+ {
+ [
+ A
% /
+ 4+
+ A
+
+ A
o+ A
+ o
+ + +
++ + o A
+ _ﬁ- X a A
o) X A
H#+ X o n
X K
X X
+. O A
& X X X N A A AA Axe 1
o XX 69%
(e} X X A -
° X 2 XX X A A
O XX ] A
o
o) ® <o X X
o o © a A
o
& o
o o X A
o X
o) <© X % A
o O ®
® 0
) X
o) o o
o
o 0
o
<o A
o o

Fig. 48.- Cercle de corrélation des variables et projection des individus du premier échantilion sélectionné sur les axes
factoriels 1 et 3. Les variables utilisées (Lg, lg, la, 11, 12, N1, N2) sont indiquées dans le schéma morphométrique de la

Fig. 15 et les individus sont représentés par des symboles. Groupe A : centre de gravité +, individu bien représenté

=+, individu mal représenté +. Groupe B : centre de gravité x, individu bien représenté X, individu mal représenté

X. Groupe C: centre de gravité <>, individu bien représenté <, individu mal représenté #. Groupe D : centre de
gravité O, individu bien représenté O, individu mal représenté ®. Groupe E : centre de gravité O, individu bien
représenté O, individu mal représenté M. Groupe F : centre de gravité A, individu bien représenté A, individu mal
représenté A Groupe G : centre de gravité )K, individu bien représenté X, individu mal représenté X,

105




N1 14
o I2
Axe 2 Le

23%
A
A
o o
(@)

Qe o A A
o o A
@ [

u]
A
KK A
& & xa o A A
X X 0 A A
M%@K u] A A
o u] AA
ol 1]
gt g © [ A A A
< o a A
< %@O Axe 1
TH X X n 69%
—4>—H G >
+ ® O
pey
+
% +o
'#e
H=#H <O 0
+
X X
%X x
><xx
s
XX X
X
X X

Fig. 49. - Cercle de corrélation des variables et projection des individus du premier échantillon sélectionné sur les axes
factoriels 1 et 2 de 'AFD. Les variables utilisées (L¢, I, la, }1, 12, N1, N2) sont indiquées dans le schéma

morphométrique de Fig. 15 et les individus sont représentés par les mémes symboles que dans la Fig. 68. Les
individus supplémentaires (n=16) proviennent du niveau 157,70 m et sont indiqués par O ayvec a lintérieur le symbole

du groupe d'affectation.
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Chaque variable ainsi que chaque individu sont définis par les coordonnées sur les axes
discriminants et le paramétre du cosinus carré, qui exprime la qualité de leur représentation. Le
tableau d'appartenance (Fig. 46d) résume l'attribution de chaque individu au groupe le plus
proche en fonction de la distance de Mahalanobis. Les deux premiers axes factoriels réunissent
plus de 90% de l'inertie, avec presque 70% dans l'axe 1 sur lequel 'ensemble des variables est
bien exprimé (Fig. 47). Le plan factoriel constitué par les axes 1 et 3 présente 74% de l'inertie
etil apporte ici une meilleure compréhension de la distribution des individus dans le nuage (Fig.
48). Le pourcentage de bien classés est égal a 93%, mais dix spécimens sont mal classés, c'est
a dire classés dans un autre groupe que leur groupe d'appartenance (Fig. 46d). Une observation
plus attentive indique en général une mauvaise qualité de représentation de ces individus sur le
plan factoriel, mais aussi une certaine proximité des centres de gravité des groupes (Fig. 46).
Les individus du groupe G semblent recouvrir en partie les groupés A et C sur le plan factoriel
1 et 2 (Fig. 47) mais, en réalité, cette représentation est due 2 la projection sur le plan des points
dans I'espace comme !'indique bien la représentation des nuages des individus sur I'autre plan
factoriel, constitu€ par les axes 1 et 3 (Fig. 48). En raison des résultats assez satisfaisants, on a
répété cette analyse en introduisant des individus supplémentaires provenant du niveau 157,70
m (n = 16) et définis par les sept mémes variables morphologiques mesurées, mais sans
attribution a priori & un groupe. Ces individus supplémentaires sont projetés sur les mémes
plans factoriels et affectés au centre du groupe le plus proche en fonction de la distance de
Mahalanobis (Fig. 49).

AXE 1 | AXE 2 | AXE 3
Le | 09154 | 0,0239 | 0,0513 AXE 1 | AXE 2 | AXE 3
lc | 06975 | 02286 | 0,0699 A | 02707 | 0,0080| 0,6680
la | 07428 | 0,2519 | 0,0046 B | 00837 | 07795| 0,0110
ly | 08164 | 0,1663 | 0,0103 C | o1824 | 00012 0,6476
lb | 07345 | 0,0341 | 0,2313 D | 02741 | 04525| 0,010
N4 | 09173 | 0,0812 | 0,0002 E | 03359 | 03660 0,0409
Ny | 07832 | 0,1620 | 0,0287 | @) F | 07565 | 0,2233| 0,0030 b)
Groupes | A B c D E F Groupes|/A B C D E F
A 0,0000 A 3@ . . . .
B 2,3277 0,0000 B B
C 2,2873 22385 0,0000 c - - 3 - 1 -
D 30672 3,7876 29004 0,0000 D - - - 10 -
E 21954 24213 22823 29790 0,0000 E -1 - - 8 1
F 31118 29184 2,9843 38050 14941 0,0000 |¢) F - - - - 6 12 |d)

Fig. 50. - Tableaux résumant les principaux paramétres de I'analyse factorielle discriminante (1°T échantillon

d'in@ividus) : a) qualité de la représentation (corrélations carrées) des variables; b) qualité de la représentation
(cosinus carré) des centres de gravité des groupes; c) la distance de Mahalanobis entre les groupes; d) tableau

d'appartenance.
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Fig. 51. - Cercle de corrélation des variables et projection des individus du premier échantillon sélectionné sur les axes
factoriels 1 et 2 de I'AFD. Les variables utilisées (Lc, Ic, la, 11, I2, N1, N2) sont indiquées dans le schéma

morphométrique de la Fig. 15 et les individus sont représentés par des symboles. Groupe A : centre de gravité +,
individu bien représenté T, individu mal représenté +. Groupe B : centre de gravité X, individu bien représenté X,
individu mal représenté X. Groupe C: centre de gravité <>, individu bien représenté €, individu mal représenté ®.
Groupe D : centre de gravité O, individu bien représenté O, individu mal représenté ®. Groupe E : centre de gravité
D, individu bien représenté O, individu mal représenté M. Groupe F : centre de gravité A, individu bien représenté
A, individu mal représenté A.
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Une telle représentation montre la difficulté de fixer des limites entre les nuages
d'individus et la difficulté d'application de cette méthode & un plus grand nombre d'individus.
La présence d'individus supplémentaires révele une extension plus large des nuages relatifs aux
groupes; l'attribution de ces individus aux différents groupes nécessite d'étre confirmée par des
analyses ultérieures.

- Le groupe G, différent des autres par sa constitution, est exclu de l'échantillon traité pour
tester son influence sur les autres groupes. La premicre analyse a été faite en éliminant tous les
spécimens du groupe G; le nombre des individus a traiter est donc réduit a 134. Les distances
de Mahalanobis entre les groupes ainsi que le tableau d'appartenance sont trés peu modifiés
(Fig. 50). La projection sur les axes factoriels reste pratiquement inchangée (Fig. 51) avec 93%
de l'inertie sur les premiers deux axes factoriels et un pourcentage d'individus bien classés
presque identique (93,3%).Un autre essai a été de garder les spécimens du groupe G, mais de
changer volontairement leur groupe d'appartenance : cing spécimens ont été rapportés au
groupe C, et quatre au groupe D (n°® 284, 285, 287, 288 Annexe 1 Tab. 4). Les résultats sont
analogues a ceux de la premiére analyse (Fig. 47) en ce qui concerne les distances de
Mahalanobis et le tableau d'appartenance (Fig. 52), ainsi que la représentation sur les plans
factoriels (Fig. 53). Les spécimens précédemment attribués au groupe G, et maintenant
rapportés aux deux autres groupes, s'aveérent bien affectés a leur nouveaux groupes
d'appartenance avec un pourcentage total de bien classés tres légérement plus faible (92%). La
validité du groupe G reste donc & confirmer par les analyses discriminantes suivantes.

AXE 1 | AXE 2 | AXE 3
Lc | 09031 | 0,0207 | 0,0602 AXE 1 | AXE 2 | AXE 3
lc | 07658 | 0,1765 | 0,0500 A | 02371 | 0,0211] 0,7069
I, | 08064 | 0,1905 | 0,0019 B | 00565 | 0,7801 | 0,0339
I | 08710 | 0,1156 | 0,0083 C | o,11938 | 0,0086 | 0,5171
I | 07588 | 0,0209 | 0,2182 D | o02246 | 0,4917 | 0,0126
N4 | 08708 | 0,1272 | 0,0007 E | 04448 | 03156 | 0,0437
No | 07313 | 0,2328 | 0,0260 a) F | 08242 | 0,1553 | 0,0070 b)

Groupes| A B C D E F Groupes|[A B C D E F
A 0,0000 A 32 - - . - -
B 2,3764 0,0000 B - 32 - - .
C 2,1828 2,2331 0,0000 C 3 - 3 2 - -
D 2,8824 34979 2,6028 0,0000 D - - - 4 - -
E 2,2400 24535 2,1773 2,6997 0,0000 E -1 - - 8 1
F 3,1949 30117 2,9897 3,6333 1,4454 0,0000 c) F - - - - 4 14 d)

Fig. 52. - Tableaux résumant les principaux paramétres de I'analyse factorielle discriminante (1°7 échantillon
d'individus) : a) qualité de la représentation (corrélations carrées) des variables; b) qualité de la représentation
(cosinus carré) des centres de gravité des groupes; c) la distance de Mahalanobis entre les groupes; d) tableau
d'appartenance.
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Fig. 53. - Cercle de corrélation des variables et projection des individus du premier échantillon sélectionné sur les axes
factoriels 1 et 2 de I'AFD. Les variables utilisées (L¢, Ic, la, 11, I2, N1, N2) sont indiquées dans le schéma

morphométrique de la Fig. 15 et les individus sont représentés par des symboles. Groupe A : centre de gravité +,

individu bien représenté -+, individu mal représenté +. Groupe B : centre de gravité X, individu bien représenté X,

individu mal représenté X. Groupe C: centre de gravité <>, individu bien représenté <, individu mal représenté ®.
Groupe D : centre de gravité O, individu bien représenté O, individu mal représenté ®. Groupe E : centre de gravité

O, individu bien représenté O, individu mal représenté M. Groupe F : centre de gravité A, individu bien représenté
A, individu mal représenté A.
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Un point important & préciser est la signification taxinomique des groupes : il faut donc
tester la valeur des différentes morphologies pour voir si elles peuvent correspondre au niveau
de I'espéce ou de la sous-espece. Des individus de Nowakia richteri, espéce typique du
Dévonien inférieur (Emsien), ont été introduits comine huiti#me groupe (n = 6) pour tester la
validité des groupes précédemment définis. Les distances de Mahalanobis entre ce nouveau
groupe R et les autres groupes sont grandes dans l'ensemble, sauf pour le groupe B qui est le
plus proche (Fig. 54c). Le tableaun d'appartenance (Fig. 54d) montre peu de différences avec les
résultats de la premiére analyse (Fig. 46d) sauf pour les trois individus du groupe B qui sont
attribués 2 R et inversement pour les deux individus du groupe R affectés a B. Les
représentations sur les plans factoriels confirment toutes ces informations, avec la projection du
nuage d'individus de R proche de la projection de B (Fig. 55). L'introduction d'une espece de
Dacryoconaride d'age différent montre une certaine validité de ces groupes morphologiques
comme espéces. Toutefois, les limites morphologiques entre ces groupes restent encore a tester;
dans ce but on va considérer un échantilion plus large, congu différemment.

AXE 1 | AXE 2| AXE 3
0,2735 | 0,0073 | 0,6174

AXE 1 | AXE 2 | AXE 3

LC 0,9106 | 0,0205 | 0,0414 0,0838 | 0,8266 | 0,0056

IC 0,7029 | 0,2218 | 0,0689 0,1619 | 0,0003 | 0,6586

|a 0,7447 | 0,2495 | 0,0044 0,2609 | 04178 | 0,0192

|1 0,8425 | 0,1290 | 0,0097 0,3752 | 0,4031| 0,0490

12 0,7517 | 0,0137 | 0,2027 0,7241 | 0,2475| 0,0024

N1 0,9050 | 0,0913 | 0,0000 0,1263 | 0,0940 | 0,0150

Dlo|MMOoO|O|@]| >

No | 07601 | 01827 | 00221 | Q) 0,1452 | 01816 | 0,0023 { b)

Groupes | A B C D E F G R Groupes|/A B C D E F G R
A 0,0000 A 2 - - - - e . -
B 23063 0,0000 B . 29 - - - 3
C 2,3468 2,2358 0,0000 e} ¥ P SR
D 30739 38,7659 2,8728 0,0000 D - - - 10 - - - -
E 22422 2,4687 2,3430 3,0280 0,0000 E -1 - - 6 1 1 1
F 32415 3,0457 3,106¢ 3,8202 1,4641 0,0000 F - - - 4 14 - -
G 24854 2,9610 26325 27555 23473 34674 0,0000 G 1 - 1 - - 7 0
R 3,1467 1,9682 3,0628 39274 2,6325 3,2581 2,9762 0,0000 R - 2 - - - - - 4

c)

Fig. 54. - Tableaux résumant les principaux parametres de I'analyse factorielle discriminante (16T échantillon
d'individus) : a) qualité de la représentation (corrélations carrées) des variables; b) qualité de la représentation
(cosinus carré) des centres de gravité des groupes; ¢) la distance de Mahalanobis entre les groupes; d) tableau

d'appartenance.
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Fig. 55.- Cercle de corrélation des variables et projection des individus du premier échantilion sélectionné sur les axes
factoriels 1 et 2 de I'AFD. Les variables utilisées (L¢, I¢, la, I1, 12, N{, N2) sont indiquées dans le schéma

morphométrique de la Fig. 15 et les individus sont représentés par des symboles. Groupe A : centre de gravité +,

individu bien représenté +, individu mal représenté +, Groupe B : centre de gravité X. individu bien représenté X,
individu mal représenté X, Groupe C: centre de gravité <>, individu bien représenté <, individu mal représenté A &
Groupe D : centre de gravité O, individu bien représenté O, individu mal représenté @. Groupe E : centre de gravité

D, individu bien représenté O, individu mal représenté LR Groupe F : centre de gravité A

, individu bien représenté

A, individu mal représenté A Groupe G : centre de gravité X, individu bien représenté X, individu mal représenté
X . Nowakia richteri : centre de gravité =, individu bien représenté =+, individu mal représenté +.
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Le deuxiéme échantillon d'individus

Plusieurs analyses discriminantes ont été€ faites sur le deuxieéme échantillon d'individus
pour tester la validité des groupes en fonction des variables. Seules les plus significatives pour
la compréhension de 1'ensemble des individus sont présentées ici.

La premiére analyse concerne I'échantillon constitué par 445 individus, 7 groupes et 8
variables. La distance de Mahalanobis, calculée entre chaque groupe (Fig. 56), montre une
amélioration dans la discrimination entre les groupes E et F qui étaient les plus proches dans la
premiére analyse faite sur le premier échantillon d'individus (Fig. 46). Les distances de
Mahalanobis sont plus petites entre les groupes D et G, mais aussi entre les groupes C et E.
L'ensemble des parametres calculés dans l'analyse (coordonnées sur les axes discriminants,
cosinus carrés, tableau d'appartenance, pourcentage de bien classés) permettent d'évaluer la
qualité de représentation des individus et des variables sur les plans factoriels constitués par les
axes 1-2 (Fig. 57) et 1-3 (Fig. 58). Sur les deux premiers axes factoriels, on a plus de 90% de
I'inertie, avec presque 60% pour l'axe 1, ou I'ensemble des variables est bien exprimé (Fig.
57). Le troisieme axe présente seul 6,7% de l'inertie, mais le plan factoriel 1-3 contribue & une
meilleure compréhension de la distribution spatiale des individus (Fig. 58). La premiére
remarque est la concentration des nuages d'individus a l'origine des axes, ce qui traduit la faible
qualité générale de la représentation et l'importante superposition des points (plus de 200
individus superposés pour chacun des deux plans factoriels). Le pourcentage des individus bien
classés atteint 82%, mais il s'agit d'une valeur tres sous-estimée comme le montre I'effet "bruit”
du groupe G dans le tableau d'appartenance.

AXE 1 | AXE 2 | AXE 3 AXE 1 | AXE 2 | AXE 3

Lo | 09334 | 0,0086 | 0,0312 A | 02050 | 0,1431 | 04976

lc | 07928 | 02039 | 0,0006 B | 00989 | 0,7928 | 0,0457

l, | 07809 | 0,1840 | 0,0344 C | 0,0007 | 0,0747 | 0,6609

l4 | 08116 | 0,1415 | 0,0323 .D | 04206 | 04176 | 0,0011

lo | 06498 | 0,1510 | 0,1904 E | 04565 | 03450 | 0,0145

Ny | 07844 | 0,2094 | 0,000t F | 07356 | 0,1036 | 0,1419

Ny | 06945 | 02996 | 0,006 | @) G [o.810 | 0,105 | 00042 | b)

Groupes | A B c D E F G Groupes|A B C D E F G
A 0,0000 A g0 1 1 1 - - 3
B 2,3687 0,0000 B 83 - - - - 1
C 2,2837 2,1645 0,0000 C 2 1 90 5 7 - 10
D 2,1624 2,9385 1,8188 0,0000 D 1 6 59 - 18
E 25685 25874 1,7016 21473 0,0000 E 6 2 25 6 3
F 40545 38306 36212 40324 23815 0,0000 F - - - 2 23 -
G 22744 26995 1,9467 1,2730 2,4459 3,9146 0,0000 c) G 1 11 - - 6

Fig. 56. - Tableaux résumant les principaux paramétres de l'analyse factorielle discriminante (28me gchantillon
d'individus) : a) qualité de la représentation (corrélations carrées) des variables; b) qualité de la représentation
(cosinus carré) des centres de gravité des groupes; c) la distance de Mahalanobis entre les groupes; d) tableau

d'appartenance.
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Fig. 57. - Cercle de corrélation des variables et projection-des individus du deuxiéme échantilion sélectionné sur les
axes factoriels 1 et 2 de I'AFD. Les variables utilisées (Lc, I, la, 11, 12, N1, N2) sont indiquées dans le schéma

morphométrique de la Fig. 15 et les individus sont représentés par des symboles. Le nombre des individus ne
correspond pas toujours a la taille de I'échantillon en raison d'une superposition des points. Groupe A : centre de

gravité +, individu bien représenté -+, individu mal représenté +. Groupe B : centre de gravité X, individu bien
représenté X, individu mal représenté X. Groupe C: centre de gravité <, individu bien représenté <, individu mal
représenté L & Groupe D : centre de gravité O, individu bien représenté O, individu mal représenté ®. Groupe E :
centre de gravité 0, individu bien représenté O, individu mal représenté M. Groupe F : centre de gravité A, individu
bien représenté A, individu mal représenté A Groupe G : centre de gravité X_ individu bien représenté X, individu

mal représenté XK.
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Fig. 58. - Cercle de corrélation des variables et projection des individus du deuxiéme échantillon sélectionné sur les
axes factoriels 1 et 3 de PAFD. Les variables utilisées (Lc, Ig, la, 11, 12, N7, N2) sont indiquées dans le schéma

morphométrique de la Fig. 15 et les individus sont représentés par des symboles. Le nombre des individus ne
correspond pas toujours 2 la taille de I'échantillon en raison d'une superposition des points. Groupe A : centre de

gravité -‘+, individu bien représenté +, individu mal représenté +. Groupe B : centre de gravité X, individu bien

représenté X, individu mal représenté X. Groupe C: centre de gravité <>, individu bien représenté <, individu mal
représenté ®. Groupe D : centre de gravité O, individu bien représenté O, individu mal représenté ®. Groupe E :

centre de gravité O, individu bien représenté O, individu mal représenté M. Groupe F : centre de gravité A, individu

bien représenté A, individu mal représenté A. Groupe G : centre de gravité X, individu bien représenté X, individu

mal représents XK.
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A partir de ces résultats, une deuxieéme analyse discriminante a été faite en éliminant tous
les individus du groupe G, représentatifs d'un type morphologique mal défini et trés rare dans
les assemblages mesurés a Cernd rokle. L'échantillon est donc constitué par 436 individus, 6
groupes et 8 variables. Les valeurs d'inertie sur les axes, ainsi que la représentation des
variables et les distances de Mahalanobis (Fig. 59), restent pratiquement inchangées par rapport
a I'analyse précédente. Le pourcentage des individus bien classés augmente légérement (88%)
comme l'indique le tableau d'appartenance (Fig. 59d). Les individus du groupe' A sont
généralement bien affectés, sauf trois spécimens attribués chacun & un groupe différents (B, C,
D). En ce qui concerne le groupe C, les individus mal affectés sont au nombre de 18 et sont
classés dans quatre autres groupes (A, B, D et E). Le groupe D est proche des deux groupes A
et C, alors que le groupe F est confondu seulement avec le groupe E. Un total de 16 individus
du groupe E est attribué aux groupes C, D et F. La projection des individus sur les deux plans
factoriels est encore regroupée vers l'origine des axes (Fig. 60).

AXE 1 | AXE 2 | AXE 3
L, | 09399 | 0,0064 | 0,0306 'AXE 1 | AXE 2 | AXE 3
lc | 07896 | 0,2071 | 0,0008 A | 03038 | 0,1419 | 0,4943
la | 07793 | 0,1845 | 0,0356 B | 00970 | 0,7897 | 0,0487
ly | 08083 | 0,1459 | 0,0316 C |o0002 | 00832 | 0,6613
I, | 06451 | 0,1579 | 0,1901 D |o4138 | 04105 0,0012
N¢ | 0,7854 | 0,2086 | 0,0001 E | 04487 | 0,3527 ] 0,0158
Ny | 06959 | 0,291 | 0,0008 | Q) F | 07347 | 01026 | 0,1440 | b)

Groupes| A B C D E F Groupes|/A B C D E F
A 0,0000 A 83 1 1 1 -
B 2,3514 0,000 B - 84 - -
C 2,2688 2,1482 0,0000 C 2 1 97 6 9 -
D 2,1745 2,9345 1,8285 0,0000 D i - 10 73 -~ -
E 2,5465 2,5625 1,6903 2,1619 0,0000 E - - 6 3 26 7
F 40176 37923 35890 4,0138 23591 00000 |C) F - - - - 2 23 1d)

Fig. 59. - Tableaux résumant les principaux paramétres de l'analyse factorielle discriminante (28™M€ échantillon
d'individus) : a) qualité de la représentation (corrélations carrées) des variables; b) qualité de la représentation
(cosinus carré) des centres de gravité des groupes; c) la distance de Mahalanobis entre les groupes; d) tableau

d'appartenance.
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Fig. 60. - Cercle de corrélation des variables et projection des individus du deuxiéme échantillon sélectionné sur les
axes factoriels 1 et 2 de 'AFD. Les variables utilisées (L¢, Ig, la, 14, 12, N1, N2) sont indiquées dans le schéma

morphométrique de la Fig. 15 et les individus sont représentés par des symboles. Le nombre des individus ne
correspond pas toujours a la taille de I'échantillon en raison d'une superposition des points. Groupe A : centre de

gravité +, individu bien représenté T, individu mal représenté +, Groupe B : centre de gravité X, individu bien

représenté X, individu mal représenté X. Groupe C: centre de gravité <>, individu bien représenté <, individu mal
représentd @ Groupe D : centre de gravité O, individu bien représenté O, individu mal représenté ®. Groupe E :

centre de gravité D, individu bien représenté O, individu mal représenté . Groupe F : centre de gravité A, individu
bien représenté A, individu mal représenté A
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Afin d'améliorer la qualité de représentation on a répété l'analyse en excluant les
spécimens des groupes A et B qui étaient bien classés précédemment (Fig. 59d). L'échantillon
d'individus est alors constitué par le groupe C (n = 115), le groupe D (n = 84), le groupe E (n
= 42) et le groupe F (n = 25) qui sont définis en fonction de huit variables morphologiques. Les
deux premiers axes factoriels réunissent plus de 99% de l'inertie avec 88% exprimée par I'axe
1, ol toutes les variables sont bien représentées (Fig. 62). Les distances de Mahalanobis (Fig.
61) montrent une bonne séparation entre les quatre groupes qui sont tous bien représentés sur
l'axe 1, & I'exception du groupe C. La représentation des individus (Fig. 62) est meilleure que
la précédente (le pourcentage de bien classés est égal a environ a 89%). Le groupe C est en
particulier bien représenté sur I'axe 2, en raison de I'absence du groupe B.

AXE 1 | AXE 2 | AXE 3

Lo | 0.9947 | 0,0047 | 0,0006

lc ] 09601 | 00356 | 0,0043

ly | 09230 | 00765 | 0,0005 AXE 1 | AXE 2 | AXE 3
Iy | 09898 | 00101 | 0,0001 C | 00075 | 09873 | 0,0052
l, | 09032 | 00968 | 0,0000 D | 06223 | 0,3743( 0,0033
Ny | 09476 | 00521 | 0,0003 E | 05952 | 00891 03157
Ny | 09727 | 0,0265 | 0,0008 | Q) F | 0886 | 00966 | 0,0248 | b)
Groupes | C D E F Groupes |{C D E F
C 0,0000 o} 103 5 7 -
D 1,8176 0,000 D {1 83 - -
E 1,5045 1,8800 0,0000 E 6 - 30 6
F 29239 18800 19282 0,0000 [C) F - - 2 =z|d)

Fig. 61. - Tableaux résumant les principaux paramétres de I'analyse factorielle discriminante (22™€ échantillon
d'individus) : a) qualité de la représentation (corrélations carrées) des variables; b) qualité de la représentation
(cosinus carré) des centres de gravité des groupes; c) la distance de Mahalanobis entre les groupes; d) tableau
d'appartenance.
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Fig. 62. - Cercle de corrélation des variables et projection des individus du deuxiéme échantillon sélectionné sur les
axes factoriels 1 et 2 de 'AFD. Les variables utilisées (Lc, g, la, I1, [2, N{, N2) sont indiquées dans le schéma

morphométrique de la Fig. 15 et les individus sont représentés par des symboles. Le nombre des individus ne
correspond pas toujours a la taille de I'échantillon en raison d’'une superposition des points. Groupe C: centre de

gravité <>, individu bien représenté <, individu mal représenté * Groupe D : centre de gravité O, individu bien
représenté O, individu mal représents ®. Groupe E : centre de gravité O, individu bien représenté O, individu mal

représenté M. Groupe F : centre de gravité A, individu bien représenté A, individu mal représenté A,
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L'ensemble de ces analyses montre une forte corrélation des variables (Fig. 60). Pour la

tester on a introduit la variable (N), obtenue en faisant la somme de N;et N», dans I'échantillon
de 436 individus. L'axe factoriel 1, comprenant la totalité de l'inertie, exprime seulement les

variables relatives aux anneaux, alors que toutes les autres variables sont représentées sur 1'axe

factoriel 2 (Fig. 63). La représentation sur les plans factoriels (Fig. 64) montre une meilleure

répartition des centres de gravité des groupes sur les axes, ce qui donne une projection du

nuage plus allongée dans le sens vertical par rapport a celle de la Fig. 60. Une telle forme de

nuage est due au poids plus grand donné au caractére "anneaux”. Le pourcentage total

d'individus bien classés est identique a celui de 1'analyse correspondante (88%), mais une

comparaison entre la Fig. 63 et la Fig. 59 indique que les spécimens mal affectés ne sont pas les

mémes. Ce résultat conduit & considérer cette neuviéme variable dans le traitement du deuxieéme

échantillon avec le programme SPAD-S.

AXE 1 | AXE 2 | AXE 3
Lo (02873 | 04929 | 0,0109
lc | o01298 | 08915 | 0,1005
I 01316 | 08196 | 0,2245
l4 | o1540 | 08298 | 0,0114
lo {01128 | 0,7794 | 0,0310
N4 | 04401 | 0,0395 | 0,0376
No | 04424 | 0,0081 | 0,0238
N | 04442 | 0,0245 | 0,0320 | Q)
Groupes | A B c D E F
A 0,0000
B 2,4431  0,0000
C 2,1744 2,2039 0,0000
D 2,1819 2,9553 1,7511 0,0000
E 2,6412 24552 1,8038 25065 0,0000
F 43397 39294 3,9408 4,3894 2,3405 0,0000

c)

AXE 1

AXE 2

AXE 3

0,0862

0,4567

0,2797

0,3187

0,1527

0,0262

0,0164

0,1133

0,5895

04167

0,0065

0,0075

0,0749

0,7108

0,0871

M MOoO|Ojw| >

0,2256

0,3955

0,2454

b)

Groupes {A

Mmoo w

12
73

1

28

4

25

d)

Fig. 63. - Tableaux résumant les principaux paramétres de I'analyse factorielle discriminante (22™€ échantillon
d'individus) : a) qualité de la représentation (corrélations carrées) des variables; b) qualité de la représentation
(cosinus carré) des centres de gravité des groupes; c) la distance de Mahalanobis entre les groupes; d) tableau

d'appartenance.
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Fig. 64.- Cercle de corrélation des variables et projection des individus du deuxigme échantillon sélectionné sur les
axes factoriels 1 et 2 de 'AFD. Les variables utilisées (L¢, lg, fa, 1, I2, N1, N2, N) sont indiquées dans le schéma

morphométrique de la Fig. 15 et les individus sont représentés par des symboles. Le nombre des individus ne
correspond pas toujours 2 la taille de I'échantilion en raison d’une superposition des points. Groupe A : centre de

gravité + individu bien représenté , individu mal représenté +, Groupe B : centre de gravité X, individu bien

représenté X, individu mal représenté X. Groupe C: centre de gravité <, individu bien représenté <, individu mal
représenté @ . Groupe D : centre de gravité O, individu bien représentd O, individu mal représenté ®. Groupe E :

centre de gravité £, individu bien représenté O, individu mal représenté M. Groupe F : centre de gravité A, individu
bien représenté A, individu mal représenté A
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A partir de la deuxiéme analyse discriminante (Fig. 59-60) faite avec un nombre
d'individus mal classés de 50 spécimens, répartis en 5 groupes, on a traité ces sous-
€échantillons avec une analyse discriminante (Fig. 65-66). La qualité de représentation est bien
meilleure avec un taux de mauvais classement égal 2 16% (Fig. 65). En raison du bon
classement du groupe A (n = 3) on a répété la procédure en éliminant les trois individus de ce
groupe (Fig. 67). Le pourcentage d'individus bien classés atteint alors 94% et les centres de
gravité de chaque groupe sont bien répartis dans les plans factoriels (Fig. 67-68).

Les analyses discriminantes (STATITCEF) sur les deux échantillons confirment la validité
des groupes d'individus établis en fonction des variables morphologiques retenues, sauf pour le
groupe G qui n'est pas réellement caractérisé par les variables choisies. Ce type d'analyse
montre des limites de discrimination en raison de la difficulté de représenter graphiquement un
trop grand nombre d'individus, pour lesquels les attributions aux groupes se basent
principalement sur la distance de Mahalanobis. De plus, aucune aide n'est fournie dans le choix
des limites entre groupes en fonction des valeurs des variables morphologiques mesurées. On a
donc trait€ les deux mémes échantillons avec un autre programme de discrimination qui fournit
un plus grand nombre d'éléments d'aide & la décision.

AXE 1 | AXE 2 | AXE 3

Lc | 09776 | 0,0217 | 0,0001

Ic | 0.9829 | 0,0006 | 0,0152 AXE 1 [ AXE 2 | AXE 3
la | 09954 | 0,0001 | 0,0040 A | 04295 | 04484 | 0,0132
Iy | 09396 | 0,0528 | 0,008 C | 02224 | 0,6988 | 0,0246
lo | 09251 | 0,0587 | 0,0002 D | 03350 | 0,6446 | 00197
N¢ | 08922 | 0,1066 | 0,0001 E | 07848 | 0,0359 | 0,1789
Ny | 07339 | 02647 | 0,0009 | Q) F | 07069 | 0,0061| 02790 | b)
Groupes| A C D E F Groupes|A C D E F
A 0,0000 A 3 - - - .

1,4950 0,0000
2,7210 11,9626 0,0000
2,8386 1,6966 2,1856 0,0000

Mmoo
Mmoo

45540 3,4465 4,0828 2,7595 0,0000 c)

--11d)

Fig. 65. - Tableaux résumant les principaux paramatres de I'analyse factorielle discriminante (28me gchantillon
d'individus) : a) qualité de la représentation (corrélations carrées) des variables; b) qualité de la représentation
(cosinus carré) des centres de gravité des groupes; c) la distance de Mahalanobis entre les groupes; d) tableau
d'appartenance.
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Fig. 66. - Cercle de corrélation des variables et projection des individus du deuxieme échantillon sélectionné sur les
axes factoriels 1 et 2 de I'AFD. Les variables utilisées (Lc, Ic, la, 11, I2, N1, N2) sont indiquées dans le schéma

morphométrique de la Fig. 15 et les individus sont représentés par des symboles. Le nombre des individus ne
correspond pas toujours 2 la taille de I'échantillon en raison d’une superposition des points. Groupe A : centre de

gravité +, individu bien représenté +, individu mal représents +, Groupe C: centre de gravité <>, individu bien
représenté <, individu mal représenté L & Groupe D : centre de gravité O, individu bien représenté O, individu mal
représenté @, Groupe E : centre de gravité 0, individu bien représenté O, individu mal représenté M. Groupe F :

centre de gravité A, individu bien représenté A, individu mal représenté A
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AXE 1 | AXE 2 | AXE 3

Le | 099% | 00010 | 0,0000

Il | 09653 | 0,0142 | 0,0205

l; {09837 | 00132 | 0,0031 AXE 1 | AXE 2| AXE 3
1 | 08828 | 0,1126 | 0,0046 C | 0,1473 | 0,8495| 0,0032
lo | 0,9253 | 0,0747 | 0,0000 D | 05533 | 04264 | 0,0202
Ny | 09647 | 0,0353 | 0,0000 E |o7270 | 01016 | 0,1714
No | 0,8523 | 0,1470 | 0,0007 a) F | 0,7021 | 0,0059 | 0,2919 b)

Groupes | C D E F Groupes|C D E F
C 0,0000 C 1 1 -
D 2,0297 0,0000 D - 11 - -
E 1,8181 2,752 0,0000 E - - 16 -
F 35020 40693 27345 0,0000 | C) F - - 11 |d)

Fig. 67. - Tableaux résumant les principaux parametres de l'analyse factorielle discriminante (2¢me gchantillon
d'individus) : a) qualité de la représentation (corrélations carrées) des variables; b) qualité de la représentation
(cosinus carré) des centres de gravité des groupes; c) la distance de Mahalanobis entre les groupes; d) tableau
d'appartenance.
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Fig. 68. - Cercle de corrélation des variables et projection des individus du deuxiéme échantillon sélectionné sur les
axes factoriels 1 et 2 de I'AFD. Les variables utilisées (Lc, I, la, 14, 12, N1, N2) sont indiquées dans fe schéma

morphométrique de la Fig. 15 et les individus sont représentés par des symboles. Le nombre des individus ne
correspond pas toujours & la taille de I'échantillon en raison d'une superposition des points. Groupe C: centre de

gravité <>, individu bien représenté <, individu mal représenté @ Groupe D : centre de gravité O, individu bien
représenté O, individu mal représenté ®. Groupe E : centre de gravité O, individu bien représenté O, individu mal

représenté M. Groupe F : centre de gravité A, individu bien représenté A, individu mal représenté A,
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6. Définition de la variabilité morphologique de chaque groupe : analyse
discriminante en arbre de décision avec le programme SPAD-S

L'analyse discriminante en arbre du programme SPAD-S permet d'établir des régles de
décision pour l'affectation d'individus supplémentaires & un des groupes définis a priori (voir §
1). Les résultats de cette analyse présentent les valeurs limites des variables considérées pour la
séparation entre les groupes. Des limites sont donc établies entre les différents groupes pour

chacune des variables morphologiques.

Le premier échantillon d'individus

Le premier échantillon d'individus est constitué par 143 spécimens, répartis dans sept
groupes et caractérisés par huit variables comme indiqué précédemment. A partir de I'ensemble
de tous les individus, un échantillon test est extrait au hasard (probabilité du test = 33%) et un
échantillon de base est ainsi défini (Fig. 69). Un arbre de décision binaire est construit & partir
de I'échantillon de base avec un nombre maximal de nceuds terminaux T, ,4; un sous-arbre
optimal est défini en utilisant I'échantillon test, précisant ainsi le nombre des nceuds terminaux.
L'arbre élagué de I'échantillon de base (n = 95; Fig. 70) présente un taux d'erreur apparent de
classement égal a 0,0737, alors que l'arbre €lagué de I'échantillon test (n = 48; Fig. 71) a un
taux d'erreur théorique de classement égal a 0,0833; les deux arbres ont un nombre de nceuds
terminaux égal a six. Deux parameétres sont utilisés dans la construction des arbres : R(J/T)
indique le risque d'erreur entrainé par l'affectation du segment T au groupe J (la valeur est nulle
pour tous les individus bien classés) et P(T) exprime la probabilité d'arriver dans le segment T.
Les critéres de division d'un nceud sont les mémes pour les deux arbres (Fig. 70-71) et sont
indiqués comme suit : I) 1.<0,075 mm, II) N <11,5, III) 1.<0,110 mm, IV) N;<18, V)
N;<8,5. Le critere de division du premier nceud (1.<0,075 mm) extrait tous les spécimens du
groupe A dans l'arbre de I'échantillon de base comme pour I'échantillon test. Le deuxieme
neeud sépare les individus en deux sous-ensembles en fonction du critere N1<11,5. Le sous-
ensemble caractérisé par un N1<11,5 permet des subdivisions ultérieures : le troisiéme nceud
(10,110 mm) sépare tous les individus du groupe B et, en plus, le seul individu du groupe E
mal classé dans 1'échantillon test; le cinqui¢me nceud (N<8,5) différencie les spécimens des
groupes E et F. En ce qui concerne le sous-ensemble caractérisé par Ny>11,5, le quatrictme
neeud (N;<18) distingue tous les spécimens du groupe D par rapport a un ensemble constitué
des groupes C et G et du seul individu du groupe E mal classé dans I'échantillon de base. Les
régles suivantes d'affectation sont ainsi définies (Fig. 72) : 1) 1.<0,075 mm pour le groupe A;
2) 0,075<1,<0,110 mm et N;<11,5 pour le groupe B; 1.>0,110 mm et N{<8,5 pour le groupe
F; 3) 1.>0,110 mm et 8,5<N;<11,5 pour le groupe E avec un pourcentage apparent de bien
classés égal a 86% (échantillon de base) et une estimation du pourcentage théorique de bien
classés égal & 67% (échantillon test); 4) 1.>0,075 mm et 11,5<N;<18 pour le groupe C et G; 5)
1.>0,075 mm et N{>18 pour le groupe D.
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GRouPES | ECHANTILLON DE BASE | ECHANTILLON TEST
Groupe A 21 E 22,11 11 E 22,92
Groupe B 21 E 22,11 " i 22,92
Groupe C 21 i 22,11 11 E 22,92
Groupe D 7 E 7,37 3 E 6,25
Groupe E 7 E 7,37 3 E 6,25
Groupe F 12 E 12,63 6 E 12,50
T T

Groupe G 6 : 6,32 3 : 6,25
Total 95 i 100,00 48 E 100,00

Fig. 69. - Répartition des individus du premier échantillon (n=143) dans
I'échantillon de base et dans I'échantillon test pour les sept groupes.
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Fig. 70. - Arbre élagué de I’échantillon de base avec les valeurs R(J/T) et P(T), calculées pour chaque groupe.
Les nceuds sont indiqués en letires romaines et les groupes sont indiqués par les symboles suivants. Groupe A :

+; groupe B : X; groupe C: <, groupe D : O; groilpe E: O; groupe F: A; groupe G : X. Le nombre prés
du symbole correspond aux individus du groupe bien classés.
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Fig. 71. - Arbre €lagué de I'échantillon test avec les valeurs R(J/T) et P(T), calculées pour chaque groupe. Les
nceuds son: ndiqués en lettres romaines et les groupes sont indiqués par les symboles suivants. Groupe A : +;
groupe B . < groupe C: O groupe D : O; groupe E : O; groupe F : A;groupe G : X. Le nombre pres du
symbole corzespond au>. individus du groupe bien classés.

Groupe A | Groupe B | Groupe C | Groupe D | Groupe E | Groupe F | Groupe G

I > 0,075 _
c | <0075 >0,075| >0,075 | >0,110| >0,110| >0,075
mm < 0,110

>11,5 >85 >115
Ny <115 > 18 <85
<18 <115 <18

Fig. 72. - Régles d'affectation établies sur le premier échantillon d'individus.
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Groupe d'origine

A B C D E F G | n Eff. %
=] A 21 0 0 0 0 0 0 A 21 21 100,00
o
2
5]
ol B 0 21 0 0 0 0 0 B 21 21 100,00
0]
B
e ] 0 0 21 0 1 0 6 C 21 21 100,00
S
35| D 0 0 0 7 0 0 0 D 7 7 100,00
o
O]
E 0 0 0 0 6 0 0 E 6 7 85,71
F 0 0 0 0 0 12 0 F 12 12 100,00
G 0 0 0 0 0 0 0 G 0 7 0
21 21 21 7 7 12 6 88 95 92,63
a) b)

Fig. 73. - Répartition des individus du premier échantillon : échantillon de base (n=95). a) Groupe d'affectation
par rapport au groupe d'origine; b) Pourcentage apparent de bien classés.

Groupe d'origine

A B C D E F G n Eff. %
c| A 11 0 0 0 0 0 0 A 11 11 100,00
.0
IS
| B o 11 0 0 1 0 0 B 11 11 100,00
(]
B
5 ] 0 0 11 0 0 0 3 C 11 11 100,00
o
% D 0 0 0 3 0 0 0 D 3 3 100,00
o
(O]
E 0 ] 0 0 2 ] 0 E 2 3 66,67
F 0 0 0 0 0 6 0 F 6 6 100,00
G 0 0 0 0 0 0 0 G 0 3 0
11 11 11 3 3 6 3 44 48 91,67
a) b)

Fig. 74. - Répartition des individus du premier échantillon : échantillon test (n=48). a) Groupe d'affectation par
rapport au groupe d'origine; b) Estimation du pourcentage théorique de bien classés.
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Tous les individus de I'échantillon total (E.B. + E.T.) sont bien classés avec un
pourcentage égal a 92% environ, sauf les deux spécimens du groupe E (Fig. 73-74) et tous les
individus du groupe G, trés mal classés avec une valeur R(J/T) égal & 0,786.

Le deuxiéme échantillon d'individus

Le deuxiéme échantillon d'individus, caractérisés par neuf variables, est constitué par 445
spécimens, répartis dans sept groupes, ou par 436 individus en éliminant le groupe G. Le
premier cas traité concerne 1'échantillon avec sept groupes. La procédure suivie est analogue a
celle qui a ét€ indiquée pour le premier échantillon d'individus. Un échantillon test est extrait au
hasard (probabilité du test = 33%), en définissant ainsi un échantillon de base (Fig. 75). Le
sous-arbre optimal est défini de la méme fagon que pour le premier échantillon traité et le
nombre des nceuds terminaux, six dans le cas présent, est également précisé. Un arbre élagué
est construit a partir de I'échantillon de base (n = 298, Fig. 76) avec un taux d'erreur apparent
de classement égal a 0,1007; 'arbre élagué de I'échantillon test (n = 147, Fig. 77) présente un
taux d'erreur théorique de classement égal a 0,0884. Les critéres de division pour les nceuds
sont les suivants : I) N<25,5, II) L <0,145 mm, III) N,»<6,5, IV) 1.<0,110 mm, V) 1.<0,115
mm. Le critére de division du premier nceud (N<25,5) extrait tous les spécimens du groupe D
de l'arbre de 1'échantillon de base, comme pour l'échantillon test. Le deuxi¢me nceud
(L.<0,145 mm) sépare presque tous les individus du groupe A avec un pourcentage apparent de
bien classés égal a 88% (échantillon de base) et une estimation du pourcentage théorique de bien
classés égal a 82% (échantillon test). Un trés large sous-ensemble reste a subdiviser apres
I'extraction des groupes A et D. Le troisiéme nceud sépare les individus en deux autres sous-
ensembles, en fonction du critere N,<6,5. Les individus caractérisés par N,<6,5 sont
différenciés, grace a la valeur 1.<0,110 mm, dans les deux groupes B et F, qui présentent un
pourcentage apparent de bien classés égal respectivement a 91% et 100% (échantillon de base)
et une estimation du pourcentage théorique de bien classés égal respectivement a 93% et 87%
(échantillon test). Le cinquieéme nceud (1.<0,115 mm) sépare dans le sous-ensemble N,>6,5 les
groupes C et E avec respectivement un pourcentage apparent de bien classés égal
respectivement a 96% et 68% (E.B.) et une estimation du pourcentage théorique de bien classés
égal respectivement a 97% et 93% (E.T.). Les régles suivantes d'affectation sont ainsi définies
(Fig. 78) : 1) L.<0,145 mm et N<25,5 distingue le groupe A avec en plus deux individus mal
classés pour chacun de groupes C et G; 2) L .>0,145 mm, 1.<0,110 mm, N»<6,5 et N<25,5
définit le groupe B plus un seul individu du groupe A et deux du groupe C mal classés ; 3)
L.>0,145 mm, 1.>0,110 mm, N,<6,5 et N<25,5 pour tout le groupe F, plus dix individus mal
classés du groupe E; 4) L .>0,145 mm, 1.<0,115 mm, N»>6,5 et N<25,5 pour le groupe C plus
sept individus du groupe B et trois du groupe G, mal classés; 5) L.>0,145 mm, [.>0,115 mm,
N,>6,5 et N<25,5 pour le groupe E, plus un individu mal classé du groupe F; 6) N>25,5
élimine tous les individus du groupe D, plus quatre individus mal classés du groupe G et deux

du groupe A.
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ECHANTILLON DE BASE | ECHANTILLON TEST
GROUPES effectifs pourcentage effectifs pourcentage
T T
Groupe A 58 | 1946 28 | 19,05
T T
Groupe B 56 : 18,79 28 : 19,05
i T
Groupe C 77 : 25,84 38 : 25,85
i T
Groupe D 56 : 18,79 28 : 19,05
i T
Groupe E 28 : 9,40 14 : 9,52
i T
Groupe F 17 : 5,70 8 : 5,44
T T
Groupe G 6 : 2,01 3 : 2,04
T T
Total 298 | 100,00 147 ' 100,00
I I

Fig. 75. - Répartition des individus du deuxi¢me échantillon (n=445) dans
I'échantillon de base et dans I'échantillon test pour les sept groupes.

Fig. 76.- Arbre élagué de I’échantillon de base avec les valeurs R(J/T) et P(T), calculées pour chaque groupe. Les
nceuds sont indiqués en lettres romaines et les groupes sont indiqués par les symboles suivants. Groupe A : +;
groupe B : X, groupe C: <, groupe D : O; groupe E : O; groupe F : A. Le nombre prés du symbole
correspond aux individus du groupe bien classés.
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Fig. 77. - Arbre €lagué de I’échantillon test avec les valeurs R(J/T) et P(T), calculées pour chaque groupe. Les
nceuds sont indiqués en lettres romaines et les groupes sont indiqués par les symboles suivants. Groupe A +;
groupe B : X, groupe C: <, groupe D : O; groupe E : [J; groupe F: A. Le nombreprés du symbole
correspond aux individus du groupe bien classés.

Groupe A | Groupe B | Groupe C | Groupe D | Groupe E | Groupe F | Groupe G

Le | <0145 | 0,145 | >0,145 >0,45| >0,145

le <0,110 | <0,115 >0,415| >0,110

Na <65 >6,5 >6,5 £65

N <255 | <255 | <255 | >255 | <255 | <2556

Fig. 78. - Regles d'affectation établies sur le deuxieme échantillon d'individus.
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Le pourcentage de bon classement dans les deux échantillons E.B. et E.T. (Fig. 79-80)
est presque identique, avec respectivement des valeurs de 90% et 91%. Les groupes qui sont
plus ou moins mal classés par rapport au groupe d'origine sont les suivants : le groupe G avec
un pourcentage de bon classement égal a z€ro dans les deux échantillons de base et de test, le
groupe E avec un pourcentage apparent de bon classement de 68% sur E.B. et une estimation
du pourcentage théorique de bon classement de 93% sur E.T., le groupe A avec respectivement
88% sur E.B. et 82% sur E.T., le groupe B avec respectivement 91% sur E.B. et 93% sur
E.T., le groupe C avec respectivement 96% sur E.B. et 97% sur E.T., le groupe F avec
respectivement 100% sur E.B. et 87% sur E.T.

Le trés mauvais classement du groupe G porte a répéter I'analyse discriminante sur le
deuxieme échantillon d'individus, mais en éliminant ce groupe toujours mal classé. Le tableau
de départ est alors constitué par 436 individus, répartis en six groupes et neuf variables. La
procédure suivie est tout a fait identique avec la constitution des échantillons de base et de test
(Fig. 81) et la définition d'un sous-arbre optimal avec sept nceuds terminaux. Deux arbres
élagués sont construits a partir de 1'échantillon de base (n = 292, Fig. 82), avec un taux
d'erreur apparent de classement égal a 0,0514, et, a partir de I'échantillon test (n = 144, Fig.
83), avec un taux d'erreur théorique de classement €gal a 0,0625. Les critéres de division pour
les nceuds sont exactement identiques & ceux de 1'analyse précédente, sauf pour la présence
d'un sixiéme nceud : I) N<25,5, II) L.<0,145 mm, III) N»<6,5, IV) 1.<0,110 mm, V)
1.<0,115 mm, VI) 1,<0,130 mm. Les critéres de division des nceuds sont les mémes que
précédemment jusqu'au noeud V. Le sixieme nceud permet de distinguer le groupe E du groupe
F en fonction de 1,<0,130 mm. Les régles d'affectation sont aussi égales (Fig. 84), mais les
individus mal classés sont sensiblement moins nombreux. La troisi¢éme régle est un peu
modifiée (L.>0,145 mm, 1.>0,110 mm, 1,<0,130 mm, N»<6,5 et N<25,5); elle différencie
presque tous les individus du groupe E de ceux du groupe F. Ce dernier est défini par la régle
d'affectation suivante : L.>0,145 mm, 1.>0,110 mm, 1,>0,130 mm, N,<6,5 et N<25,5.
L'élimination du groupe G permet un meilleur classement des individus, soit dans 1'échantillon
de base (95%), soit dans 1'échantillon test (94%). Un nombre limité d'individus reste encore
mal classé (Fig. 85-86), mais la séparation entre les groupes E et F est nettement meilleure. De
plus les individus mal classés de l'analyse discriminante sur STATITCF (Fig. 62) sont tous
bien classés, a un seul spécimen pres.

Une analyse discriminante avec STATITCEF a ét€ faite sur les 24 individus mal classés de
la derniere analyse discriminante du programme SPAD-S. Le tableau de départ est constitué par
quatre groupes : A (n=12),B (n=7), C (n=4), F (n = 1). Le plan factoriel, constitué par les
axes factoriels discriminants 1 et 2, présente presque 90% de l'inertie et montre une bonne
séparation des centres de gravité des groupes avec un pourcentage de bon classement égal a
100% (Fig. 87-88). Ce résultat confirme la validité des criteres morphologiques choisis dans la

discrimination entre les groupes identifiés.
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Groupe d'origine

A B ] D E F G n Eff. %
=l A 51 0 2 0 0 0 1 A 51 58 87,93.
o
=
S| B 1 51 1 0 ] 0 0 B 51 56 91,07
@
5
= C 0 5 74 0 0 0 2 C 74 77 96,10
8 :
S| D | 6 0 0 56 0 0 3 D 56 56 100,00
o
Ol g
0 0 0 0 19 0 0 E 19 28 67,86
F ) 0 0 0 9 17 0 F 17 17 100,00
G 0 0 0 0 0 0 0 G 0 6 0
58 56 77 56 28 17 6 268 298 89,93
a) b)

Fig. 79. - Répartition des individus du deuxiéme échantillon : échantillon de base (n=298). a) Groupe
d'affectation par rapport au groupe d'origine; b) Pourcentage apparent de bien classés.

Groupe d'origine

A B C D E F G n Eff. %
S £ 23 0 0 0 0 0 1 A 23 28 82,14
e,
[
ol B 0 26 1 ] ] 0 0 B 26 28 92,86
=
% C 3 2 37 0 0 0 1 C 37 38 97,37
3.
S5 D 2 0 0 28 ] 0 1 D 28 28 100,00
o4
O]
E 0 0 0 0 13 1 0 E 13 14 92,86
F 0 i) 0 0 1 7 0 F 7 8 87,50
G 0 0 0 0 0 0 0 G 0 3 0
28 28 38 28 14 8 3 134 147 91,16
a) b)

Fig. 80.- Répartition des individus du deuxiéme échantillon : échantillon test (n=147). a) Groupe d'affectation
par rapport au groupe d'origine; b) Estimation du pourcentage théorique de bien classés.
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GROUPES | ECHANTILLON DE BASE | ECHANTILLON TEST
effectifs pourcentage effectifs pourcentage
] T
Groupe A 58 | 19,86 28 | 1944
T T
Groupe B 56 : 19,18 28 : 19,44
] T
Groupe C 77 : 26,37 38 : 26,39
i I
Groupe D 56 : 19,18 28 : 19,44
I ]
Groupe E 28 : 9,59 14 : 9,72
| ]
Groupe F 17 : 5,82 8 : 5,56
i I
Total 202 | 100,00 144 | 100,00

Fig. 81.- Répartition des individus du deuxieéme échantillon (n=436) dans
I'échantillon de base et dans I'échantillon test pour les six groupes.
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0,10 0,00 006 000 000 004 004 RET

Fig. 82.- Arbre €élagué de I’échantillon de base avec les valeurs R(J/T) et P(T), calculées pour chaque groupe. Les
nceuds sont indiqués en lettres romaines et les groupes sont indiqués par les symboles suivants. Groupe A : T
groupe B : X; groupe C: s groupe D : O; groupe E : U; groupe F : A. Le nombre pres du symbole
correspond aux individus du groupe bien classés.
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Fig. 83.- Arbre €lagué de I’échantillon test avec les valeurs R(J/T) et P(T), calculées pour chaque groupe. Les
nceuds sont indiqués en lettres romaines et les groupes sont indiqués par les symboles suivants. Groupe A : +;
groupe B : X, groupe C: <o groupe D : O; groupe E : U; groupe F: A, Le nombreprés du symbole
correspond aux individus du groupe bien classés.

Groupe A | Groupe B | Groupe C | Groupe D | Groups E | Groupe F
Lc | <045 | >0,145 | >0,145 >0,145 | >0,145
mm
le <0,110 | 0,115 >0,110 | >0,110
mm
la <0,130 | >0,130
mm
I
mm
I
mm
Ny
Ny <65 |>65 <65 | <65
N |<o255 |<255 | <255 | >255 | <255 | <255

Fig. 84.- Regles d'affectation établies sur le deuxiéme échantillon d'individus.
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Groupe d'origine

A B C D E F n Eff. %

c| A | 51 0 2 0 0 ] A 51 58 87,93
0
'ﬁ

t| B 1 51 1 0 0 0 B 51 56 91,07
9]
B

=] C|o 5 74 0 0 0 C 74 77 96,10
8

5| D 6 0 0 56 0 0 D 56 56 100,00
o
(O]

E 0 0 0 0 28 0 E 28 28 100,00

F i] 0 0 0 0 17 F 17 17 100,00

58 56 77 56 28 17 277 292 94,86

a) b)

Fig. 85. - Répartition des individus du deuxiéme échantillon : échantillon de base (n=292). a) Groupe
d'affectation par rapport au groupe d'origine; b) Pourcentage apparent de bien classés.

Groupe d'origine

A B C D E F n Eff. %

| A 23 0 0 0 0 0 A 23 28 82,14
O
'ﬁ

ol B 0 26 1 0 0 0 B 26 28 92,86
0]
B

5 C 3 2 37 0 0 0 ] 37 38 97,37
S

S| D 2 0 0 28 0 0 D 28 28 100,00
o
O]

E 0 0 0 0 14 1 -l E 14 14 100,00

F 0 0 0 0 0 7 F 7 8 87,50

28 28 38 28 14 8 135 144 93,75

a) b)

Fig. 86.- Répartition des individus du deuxi¢me échantillon : échantillon test (n=144). a) Groupe d'affectation
par rapport au groupe d'origine; b) Estimation du pourcentage théorique de bien classés.
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AXE 1 | AXE 2 | AXE 3

Lc | 07566 | 0,0749 | 0,1685

lc 08870 | 0,0887 | 0,0243

Il | 07582 | 0,159 | 0,0812

l{ | 09562 | 0,0000 | 0,0438

l, {08544 | 0,1335 | 0,0120

N1 [ 07445 | 0,0454 | 0,2100

Np | 07845 | 0,1340 | 00815 | Q)
Groupes | A B C

A 0,0000

B 2,1350 0,0000

C 2,6566 27592 0,0000

F 48270 4,7758 50383 0,0000

c)

AXE 1

AXE 2

AXE 3

0,7981

0,0548

0,1471

0,1358

0,0275

0,8367

0,2000

0,7098

0,0902

MmOjW} >

0,4438

0,3494

0,2068

b)

Groupes | A

MmO W

12

1 (d)

Fig. 87. - Paramétres principaux de I'analyse factorielle discriminante (22™€ échantillon d'individus) : a) qualité de
la représentation (corrélations carrées) des variables; b) qualité de la représentation (cosinus carré) des centres de
gravité des groupes; c) la distance de Mahalanobis entre les groupes; d) tableau d'appartenance.
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Fig. 88.- Cercle de corrélation des variables et projection des individus du deuxiéme échantillon
sélectionné sur les axes factoriels 1 et 2 de I'AFD. Les variables utilisées (L, 1, 15, 11, 12, N1, N2) sont
indiquées dans le schéma morphométrique de la Fig. 15 et les individus sont représentés par des symboles.
Groupe A : centre de gravité -}, individu bien représenté + . Groupe B : centre de gravité X, individu bien
représenté X . Groupe C : centre de gravité &, individu bien représenté © . Groupe F : centre de gravité
A\, individu bien représenté A,
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7. Résultats des analyses

L'analyse discriminante montre que les groupes considérés sont bien différenciés sur la
base des caractéres morphologiques choisis. De plus, l'ensemble des analyses permet de
considérer les variables les plus discriminantes et de retenir des valeurs limites pour leur
variabilité morphologique. Les analyses discriminantes en arbre de décision fournissent
plusieurs éléments d'aide a la décision dans le choix des meilleurs limites a retenir pour

I'ensemble des individus mesurés.

Implications taxinomiques

Les types morphologiques distingués dans le genre Nowakia portent une signification
taxinomique précise. Plusieurs éléments caractérisent les types morphologiques correspondant
aux groupes des analyses discriminantes : (1) une différence morphologique définie
quantitativement; (2) une répétition de ces caractéres dans les assemblages de différents niveaux
stratigraphiques; (3) une continuité au cours du temps. A partir de ces considérations et en
s'appuyant sur la hiérarchisation des caractéres chez les Dacryoconarides (Chap. VI), on
consideére chaque groupe morphologique comme représentatif d'une espece : le groupe A
correspond & Nowakia kabylica, le groupe B a Nowakia pragensis, le groupe C a Nowakia
acuaria s.str., le groupe D & Nowakia multiannulata, le groupe E & Nowakia lata et le groupe F
a Nowakia ampla. La reconnaissance d'une espece est donc basée sur 1'établissement de critéres
morphologz:ques précis et sur la complémentarité de plusieurs méthodes biométriques. Dans la
procédure suivie, l'observation des individus a la loupe binoculaire se révele fondamentale, car
elle suggere des criteres et permet une vérification a posteriori de la cohérence des résultats
obtenus par les méthodes biométriques. Trois espéces sont nouvelles et sont issues du "groupe
Nowakia acuaria", alors que les trois autres correspondent a des espéces déja décrites. La
valeur spécifique des groupes morphologiques définis est corroborée par I'analyse de l'espéce
Nowakia richteri du Dévonien inférieur (Fig. 54-55), qui montre des distances de Mahalanobis
(D2) a peu pres équivalentes entre les groupes définis a priori .

Tous ces groupes sont bien différenciés les uns des autres en fonction des caractéres
morphologiques de la région apicale a exception du groupe G, qui est confondu avec le groupe
D, C et A. Chez ce groupe G, l'alternance d'anneaux plus forts et d'anneaux plus fins dans la
région distale de la coquille est une caractéristique de Peneauia biannulata. L'analogie entre
l'espece Peneauia biannulata (groupe G) et les trois espéces Nowakia multiannulata (groupe D),
N. acuaria s.str. (groupe C) et N. kabylica (groupe A) peut étre considérée comme une simple
ressemblance de la partie proximale de la coquille qui, au cours de l'ontogenése, représente le
stade juvénile de l'organisme (cas possible d'hétérochronie de développement). La derniére
analyse en arbre de décision (Fig. 82-83) révéle la position intermédiaire de Nowakia lata
(groupe E), entre N. acuaria s.str. (groupe C) et Nowakia ampla (groupe F).

Les analyses discriminantes en arbre de décision binaire constituent un support valide

dans la définition des valeurs limites pour les caractéres morphologiques de chaque espece. Les
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trois nouvelles especes sont clairement distinguées de toutes les autres : Nowakia multiannulata,
représentée par le groupe D, est définie par une valeur de N>25,5 (deuxiéme application du
programme SPAD-S sur le deuxi¢me échantillon d'individus), Nowakia lata, illustrée par le
groupe E, est différenciée par 1.>0,110 mm et N{>8,5 (premier et deuxieme échantillons
d'individus) et Nowakia ampla, exprimée par les individus du groupe F, se distingue par
1.>0,110 mm et N{<8,5 (premier échantillon d'individus). Les trois autres espéces sont aussi
bien caractérisées : Nowakia kabylica, représentée par le groupe A, est définie par les valeurs de
L.<0,145 mm et 1.<0,075 mm, qui sont en général valides, sauf pour quelques rares
spécimens; Nowakia pragensis, illustrée par le groupe B, est caractérisée par 1.<0,110 mm
associée a Ny<11,5. Ces valeurs sont en général valides sauf pour un nombre restreint de
spécimens ou N;=12; Nowakia acuaria s.str., représentée par le groupe C, montre une plus
large variabilité morphologique que les autres especes, avec 1.<0,110 et N<25,5.

La définition de différentes especes et leurs relations sont exposées de facon plus exhaustive

dans la partie systématique.
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CHAPITRE VI

SYSTEMATIQUE ET BIOSTRATIGRAPHIE
DES NOWAKIA







1. Le "groupe d'espéces Nowakia acuaria"

Plusieurs études détaillées sur les Dacryoconarides, mentionnent une large variabilité
morphologique de l'espece Nowakia acuaria (Boucek, 1964, 1967; Lardeux, 1969; Alberti,
1970c, 1979, 1993). Pour la premiere fois, Boucek (1967) qualifie N. acuaria de "groupe
d'especes” en reconnaissant 1'éventualité d'especes différentes et de sous-espéces au sein de ce
taxon. Afin de mieux définir la variabilité intra et inter-spécifique de I'espece, différents auteurs
avaient souligné la nécessité d'une étude biométrique sur des populations de N. acuaria
(Lardeux, 1969; Alberti, 1970c, 1993). Un tableau récapitulatif des mesures morphologiques,
concernant N. acuaria et les espeéces proches, résume les données biométriques fournies par les
travaux antérieurs (Fig. 89).

Au Praguien, Nowakia acuaria est sans doute l'espéce la plus citée de tous les
Dacryoconarides que ce soit dans les travaux paléontologiques, ou dans les études de
stratigraphie générale. Au cours des derniéres années, de nouvelles especes de Nowakia ont été
définies dans le Praguien : N. kabylica ALBERTI, 1980 (= N. sororcula LUKES, 1982a) et N.
pragensis LUKES, 1991.

L'analyse biométrique de représentants du genre Nowakia du Praguien, provenant du bassin de
Prague, permet de distinguer de nouvelles espéces au sein du "groupe Nowakia acuaria”. Trois
especes, Nowakia lata, Nowakia multiannulata et Nowakia ampla ont été extraites du "groupe
Nowakia acuaria” tel qu'il était utilisé dans la littérature; la variabilité de 1'espece acuaria se

trouve ainsi limitée par leur définition (Gessa, 1996).

2. SYSTEMATIQUE

ORDRE Dacryoconarida FISHER, 1962
Famille Nowakiidae LLJASCHENKO, 1955

GENRE Nowakia GURICH, 1896
ESPECE TYPE Tentaculites cancellatus RICHTER, 1854
GENRES SYNONYMES: Alaina LTASCHENKO, 1966; Variella LJASCHENKO, 1966; Dmitriella
LIJASCHENKO 1966; Turkestanella KUISHEVICH, 1968; Scyphaella KLISHEVICH, 1968.

CARACTERES DIAGNOSTIQUES. Coquille caractérisée par une ornementation transversale

faite d'anneaux prononcés, a profil anguleux, et par une ornementation longitudinale constituée

de costules bien développées. La chambre initiale est bien distincte et en forme de goutte.
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L'ensemble de ces caractéres est suffisant pour séparer Nowakia des autres genres de la
famille; une description détaillée du genre Nowakia et une analyse de ses relations avec les
autres genres ont ét€ données par Boucek (1964), Lardeux (1969) et Alberti (1970a, 1993).

REMARQUE. La coquille du genre Nowakia présente les caractéres morphologiques
suivants : 1) forme conique devenant subcylindrique au cours de la croissance; 2) chambre
initiale en forme de goutte, bien distincte du reste de la coquille et parfois pourvue d'un petit
prolongement apical; 3) anneaux transversaux prononcés, a profil aigu; 4) ornementation
longitudinale constituée par des costules qui débutent dés la chambre initiale. Le caractére
discriminant du genre est représenté par le profil aigu des anneaux. La distinction de différentes
especes au sein du genre Nowakia s'appuie ici sur les mesures des caractéres morphologiques
indiqués sur la Fig. 15 (Chap. III).

DISCUSSION. Le genre Nowakia est le représentant typique de la famille des Nowakiidae,
comprenant par ailleurs Viriatellina BOUCEK, 1964, Viriatella LIASCHENKO, 1957, Guerichina
BOUCEK et PRANTL, 1961 et Peneauia LARDEUX, 1969. Les genres nouveaux, Alaina,
Variella, Dmitriella institués par Ljaschenko (1966) et Turkestanella, Scyphaella proposés par
Klishevich (1968) dans la famille des Nowakiidae, ne différent pas suffisamment, & notre avis,
du genre Nowakia. 1ls sont considérés ici comme des synonymes de ce taxon. La valeur
générique de ces nouveaux taxons avait déja été discutée par Lardeux (1969, p. 238) et par
Alberti (1993). Ce demnier auteur rejette la validité du genre Turkestanella KLISHEVICH, 1968,
fondé sur la méme espece-type que le genre Nowakia qui bénéficie de l'antériorité (Alberti,
1970c; 1972; 1993). Alberti (1993) utilise des genres créés par Ljaschenko (1966) et Klishevich
(1968) avec un statut de sous-genres de Nowakia. Ce niveau taxinomique ne nous parait pas
justifié dans la mesure ou les éventuelles différences morphologiques nous semblent plutdt
relever du niveau spécifique. Un certain nombre d'espéces décrites par Klishevich
(Turkestanella clathrata 1968, Alaina zeravschanica 1977 (= Schyphaella zeravschanica 1968)
paraissent appartenir au "groupe Nowakia acuaria", mais la préservation des spécimens figurés

rend délicate leur identification spécifique.

Nowakia acuaria (RICHTER, 1854) s.str.
(Pl. 1, Fig. 1-6, 8-11; PL 2, Fig. 1-5, 8-10; PI. 6, Fig. 1a-b)

1854.- Tentaculites acuarius n. sp.- Richter, p. 285, pl. III, fig. 3-9.

1964.- Nowakia acuaria (RICHTER) nov. emend.- Zagora, p. 1237, pl. I, fig. 1-2, 4-5, 7-
10; pL. 11, fig. 1; pl. IX, fig. 3. (non pl. I, fig. 6, pl. II, fig. 2 = spécimens incomplets;
non pl. I, fig. 3 = spécimen déformé).

p 1964.- Nowakia acuaria (RICHTER).- Boucek, p. 60-69, fig. 13-14; pl. I, fig. 1, 6-7; pl. 11,
fig. 6-8; pl. II1, fig. 2-3. (non fig.-texte 15, pl. II, fig. 3 = Nowakia lata n. sp.; non fig.-
texte 10-11, 16-17, pl. 1, fig. 2-5, pl. 11, fig. 1-2, 4-5, pl. 111, fig. 1, 4-6, pl. IV, fig. 1-4
= spécimens incomplets).
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1967.- Nowakia acuaria (RICHTER).- Churkin & Brabb, p. 237-238, 241, pl. I, fig. 1, 2.
(non pl. I, fig. 3, 7 = spécimens incomplets; non pl. I, fig. 8 = spécimen déformé).

1968.- Turkestanella acuaria (RICHTER).- Klishevich, p. 132-133, pl. X1III, fig. 1. (non pl.
X1, fig. 2-3 = spécimens indéterminables).

p 1969.- Nowakia acuaria (RICHTER).- Lardeux, p. 91-96, fig. 64, 66; pl. XXX, fig. 1-2; pl.
XXXI, fig. 1, 4-5, pl. XXXII, fig. 1-4. (non fig. 65, pl. XXXI, fig. 6-7 = Nowakia lata
n. sp.; non pl. XXX, fig. 3, pl. XXXI, fig. 8 = spécimens incomplets; non pl. XXXI,
fig. 2-3 = spécimens déformés).

1970.- Nowakia acuaria (RICHTER).- Churkin & Carter, p. 62, pl. 16, fig. 1-2 (non pl. 16,
fig. 3-6 = spécimens incomplets; non pl. 16, fig. 7-8 = spécimens déformés).

1970.- Nowakia acuaria (RICHTER).- Freyer & Hirschmann, p. 509, (non pl. 1, fig. 4 =
spécimen indéterminable).

? 1970a.- Nowakia sp. A ex aff. acuaria (RICHTER).- Alberti, pl. 1, fig. 10-11.

1970b.- Nowakia acuaria (RICHTER).- Alberti, p. 162-164, pl. 20, fig. 2-3.
(non pl. 20, fig. 1, 4-5 = spécimens incomplets).

1970c.- Nowakia acuaria (RICHTER).- Alberti, p. 391-392.

1970c.- Nowakia aff. acuaria (RICHTER).- Alberti, p. 392-393, pl. 1, fig. 1-2, 4.
(non pl. 1, fig. 3, 5 = spécimens incomplets).

p 1972.- Turkestanella acuaria (RICHTER).- Ludvigsen, p. 309-312, pl. 1, fig. 8; pl. 3, fig. 4;
(non pl. 1, fig. 6, 11 = Nowakia lata n. sp.; non pl. 1, fig. 5, 7, pl. 3, fig. 3, 5-6 =
spécimens incomplets; non pl. 1, fig. 1-4, 9-10, 12-13 = spécimens déformés).

? 1972.- Turkestanella minuta n. sp.- Ludvigsen, p. 312, pl. 2, fig. 37-39. (non pl. 2, fig. 40
= spécimen déformé).

1972.- Nowakia cf. acuaria (RICHTER).- Alberti, p. 95-99, pl. 1, fig. 1.

1973.- Turkestanella acuaria (RICHTER).- Cooper, p. 193-194, fig. 2.

1974.- Nowakia sp., aff. acuaria (RICHTER).- Liitke, p. 311-312, pl. 6, fig. 1. (non pl. 6,
fig. 2 = spécimen incomplet).

? 1975.- Nowakia acuaria (RICHTER).- Mu-Xinan, p. 395-396, pl. 1, fig. 1-2. (non pl. 1,
fig. 3-5, 7 = spécimens incomplets; non pl. 1, fig. 6, 8 = spécimens déformés).

1977.- Nowakia acuaria (RICHTER).- Al-Rawi, p. 49-50, fig. 6. (non pl. 1, fig. 1-2, 5 =
spécimens incomplets; non pl. 1, fig. 3-4 = spécimens déformés).

1978.- Nowakia (Turkestanella) acuaria (RICHTER).- Klishevich ef al., p. 41, pl. LXVIII,
fig. 1, 5 (non pl. LXVIII, fig. 2 = spécimen incomplet; non pl. LXVIII, fig. 3-4 =
spécimens déformés).

1978.- Nowakia acuaria (RICHTER).- Mu Dao Cheng, p. 272, pl. 16, fig. 1.

1979.- Turkestanella acuaria (RICHTER).- Veselinovic, p. 104, pl. 2, fig. 5, pl. 3, fig. 5.
(non pl. 2, fig. 1, 4, 6, pl. 3, fig. 1, 3-4 = spécimens incomplets).

1980.- Nowakia acuaria (RICHTER).- Jiang Zhin-wen, p. 509, pl. 1, fig. 15. (non pl. 1,
fig. 16 = spécimen déformé).

p 1982b.- Nowakia acuaria (RICHTER).- Lukes, p. 74-75. (non pl. 11, fig. 4 = Nowakia lata
n. sp.; non pl. II, fig. 1-3, 5-6 =spécimens incomplets).

? 1984.- Nowakia acuaria (RICHTER).- Alberti, p. 35-36, pl. 2, fig. 16.

1984.- Nowakia acuaria (RICHTER).- Zagora, p. 5. (non pl. 1= spécimens déformés).

1985b.- Nowakia acuaria (RICHTER).- Alberti, p. 376-381. (non pl. 1, fig. 9 = spécimens
incomplets).

1986.- Nowakia acuaria (RICHTER).- Truyols-Massoni, p. 12-15. (non fig. 2 = spécimens
déformés).

1988.- Nowakia acuaria (RICHTER).- Truyols-Massoni, p. 89-93, pl. 1, fig. 1-4, 11-12.
(non pl. 1, fig. 5-10, 13-17 = spécimens incomplets).

1989.- Nowakia (Nowakia) acuaria (RICHTER).- Ruan Yiping et Mu Dao Cheng, p. 38-39.
(non pl. 2, fig. 2 = spécimen déformé).

1990.- Nowakia acuaria (RICHTER).- Garcia-Alcade et al., p. 179, pl. 11, fig. 2 (non pl. 11,
fig. 1 = spécimen incomplet).

1993.- Nowakia (Nowakia) acuaria (RICHTER).- Alberti, p. 30-32, pl. 10, fig. 9; pl. 11,
fig. 12-13. (non pl. 11, fig. 14 = spécimen déformé).

? 1993.- Nowakia (Nowakia) acuaria cf. acuaria.- Alberti, pl. 12.

? 1993.- Nowakia (Nowakia) acuaria hercyniana n. ssp.- Alberti, p. 32, pl. 11, fig. 10-11.
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? 1993.- Nowakia (Nowakia) acuaria cf. hercyniana n. ssp.- Alberti, p. 32, pl. 11, fig. 6.
(non pl. 11, fig. 3-4 = échelle correcte 7; non pl. 11, fig. 5, 7-9 = spécimens incomplets).

? 1993.- Nowakia (Nowakia) acuaria cf. anteacuaria n. ssp.- Alberti, p. 32, pl. 10, fig. 6-7.

? 1993.- Nowakia (Nowakia) acuaria (RICHTER) ssp. A n. ssp.- Alberti, p. 32, pl. 10, fig. 8.

De nombreuses citations de Nowakia acuaria antérieures a 1960 sont contenues dans les
listes de synonymie données par Zagora (1964), Boucek (1964) et Lardeux (1969).

NEOTYPE. Spécimen figuré par Zagora (1964, pl. I, fig. 1), en raison de la perte du
matériel original. Ce néotype provient de la partie supérieure des "Tentaculitenknollenkalk",
d'age Praguien : localité de Oberloquitz, chemin de Schneckenberg (feuille de Probstzella),

Thuringe (Allemagne).

MATERIEL. Spécimens pourvus de leur test ou & 1'état de moule interne (1505 individus)
recueillis dans la coupe de Cernd rokle dans les niveaux : 8,80 m, 10,70 m, 14,50 m, 15,60 m,
18,10 m, 29,30 m, 33 m, 69 m, 71,60 m, 71,80 m, 86 m, 91 m, 97,65 m, 131 m, 132,80 m,
142,30 m, 150,70 m, 151,30 m, 153,70 m, 154,20 m, 155 m, 157,70 m, 159 m, 159,35 m et
159,50 m. Plusieurs spécimens provenant des bancs 36, 40 et 50 de la coupe de Velkd
Chuchle.

DESCRIPTION. Spécimens de taille moyenne a grande (L = 2-5 mm), de forme conique
trés élancée (o = 6-12°). La largeur de la coquille mesurée a différents intervalles varie entre les

valeurs suivantes : 0,06<1,<0,11 mm, 0,11<1y<0,22 mm, 0,15<1,<0,34 mm (Fig. 90b-c).

La chambre initiale est allongée avec des dimensions comprises entre les valeurs
suivantes : 0,12< L .<0,3 mm et 0,06<1.<0,11 mm (Fig. 90a). Le degré d'allongement de la
chambre initiale, indiqué par le rapport L /1., varie entre 3,3 et 1,2, et atteint une valeur
moyenne de 1,9. Un court prolongement apical est parfois présent (Pl. 1, Fig. 8, 9a, 10, 11;
PL 2, Fig. 4).

Les anneaux transversaux sont bien marqués et a profil aigu; leur nombre dans les deux
premiers intervalles de mesure est de 10sN<17 et 5<N,<11 (Fig. 90d).

Les valeurs moyennes (calculées sur l'ensemble des individus de l'espece acuaria s.str.)
sont: 1,= 0,08 mm; 1;= 0,15 mm; 1,= 0,23 mm; L.=0,17 mm; 1.= 0,09 mm; N;= 13; Np=8
(Fig. 91).

L'ornementation longitudinale est constituée par de fines costules au nombre de 2-3 sur
une largeur de 0,05 mm dans les intervalles II a V (PL. 1, Fig. 9b, 10, 11; PL. 2, Fig. 4, 5, 8).

SYNTHESE DES CARACTERES MORPHOLOGIQUES ET VARIABILITE.
Afin de mieux définir la morphologie de Nowakia acuaria s.str., une analyse en
composantes principales a été faite sur 1371 individus (coupe de Cerné rokle), décrits par les

caracteéres morphologiques de la région apicale de la coquille (L., 1., 15, 1;, Ny). La projection
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des variables et des individus est faite sur le plan factoriel, constitué par les axes 1 et 2, qui
représentent 70% de l'inertie du nuage (Fig. 92). Les caractéres liés a la longueur (L.) et aux
largeurs (1., 1,, 1;) de la coquille sont plutdt bien exprimés dans le demi-axe positif 1, ol se
retrouvent la plupart des individus. Une corrélation négative existe entre la longueur de la
chambre initiale (L) et le nombre d'anneaux (N;). Une telle relation se traduit par des individus
pourvus de nombreux anneaux dans le premier intervalle de mesure et une chambre initiale
relativement courte, ainsi que par des spécimens caractérisés par des anneaux plus espacés et
une chambre initiale plus longue. L'ensemble des caractéres mesurés (Fig. 91) montre une
légére variation qui reste toutefois dans les limites de variabilité de I'espéce.

Une comparaison des caractéres morphologiques directement liés a la croissance (L, 1.,
11, 1) est faite entre les assemblages de l'espéce dans les différentes parties de la coupe de
Cernd rokle (Fig. 93-96). Afin de tester une éventuelle dérive morphologique de I'espéce au
cours du temps, on a considéré les assemblages de Nowakia acuaria s.str. provenant de niveaux
stratigraphiques successifs. Les caractéres mesurés sur la chambre initiale (L., 1.) montrent une
relative continuité a l'exception d'une légere diminution de la longueur de la chambre initiale.
Les valeurs relatives aux largeurs de la coquille (1;, 1) indiquent une stabilité des modalités de

croissance au cours du temps.

L, mm I; mm
04 T 0,4 -
@ [ ©
03 1 03 1 :
0,2 T 02 +
R n=1505 n=893
0,1 T 01 +
I mm 11 mm
0 —i 0
0 0,1 0,2 0,3 0 0,1 0,2 03 0,4
|1 mm NZ
o4 7 ® Y G
03 T oo
10+ 000
00000
Q SOOOBOOC
02 T 00000000
OO0
o1 L n=1371 5T %0¢ ¢ =893
Iy mm N,
+ + 1 4] t t + t i
0 0,1 0,2 0.3 0 5 10 15 20 25

Fig. 90. - Diagrammes de dispersion pour différents caractéres morphologiques mesurés sur I'ensemble des
populations de Nowakia acuaria s. str., échantillonnées 2 Cern4 rokle. La signification des abréviations utilisées
pour les différents caractéres morphologiques est indiquée dans la Fig. 15. Le nombre d'individus, n, est indiqué
dans chacun des graphiques. Celui-ci ne correspond pas obligatoirement an nombre de points reportés dans les
graphiques du fait de la superposition de nombreux points.
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Nowakia acuaria s.str. présente une certaine variabilité morphologique, qui se traduit a la
fois dans les nombre d'anneaux (N) et la largeur de la région apicale (1, et 1.). Ces types
morphologiques se différencient des individus moyens de Nowakia acuaria s.str. (P1. 6, Fig.
1), mais, pour les critéres choisis, ces variations restent du domaine intra-spécifique. La
plasticité de Nowakia acuaria s.str. s'exprime dans une multiplicité de combinaisons entre les
différents caractéres morphologiques, soit dans un méme niveau stratigraphique, soit a des
niveaux différents.

Les individus recueillis dans le nivean 91 m de la coupe de Cernd rokle permettent de bien
montrer cette variabilité. Le spécimen de N. acuaria s.str. (PL. 1, Fig. 3) montre des anneaux
nombreux (N = 25) et une chambre initiale de taille moyenne; le spécimen (Pl. 1, Fig. 8) a
aussi des anneaux resserrés (N = 24) mais les largeurs de la région apicale sont un peu plus
grandes (1,= 0,09 mm et 1 .= 0,10 mm). Les spécimens (Pl. 2, Fig. 2) et (P1. 2, Fig. 3) entrent
dans les valeurs moyennes de I'échantillon 91 m de N. acuaria s.str., de méme que les
individus (PL. 1, Fig. 4) et (PL. 1, Fig. 5) qui se différencient seulement par la largeur apicale
(1= 0,10 mm). Le spécimen (PL. 2, Fig. 1) se caractérise par des anneaux plus espacés (N =
11 et N = 19), mais les largeurs de la coquille entrent dans les valeurs moyennes de N. acuaria

S.str.

ESPECES Le le Iy h o I3
VARIABLES mm mm mm mm mm mm

0.20-0.37 | 0.12-0.21 | 0.10-0.21 | 0.19-0.31 | 0.26-0.37 | 0.37-0.40 ] 9-12°| 5-8 37 | 24 | 5-15

Nowakia ampla
n=36 0.28 0.16 0.15 0.23 0.30 038 [ 100/ & 4 3 7

0.10-0.21 | 0.06-0.11 { 0.06-0.10 | 0.10-0.17 | 0.14-0.28 | 0.20-0.37 | 5-10°] 15-22 | 8-13 | 6-10 | 26-34

Nowakia multiannulata
=359 0.15 0.08 0.07 0.13 0.21 0.28 7 | 17 0 | 7 28

0.16-0.29 | 0.12-0.16 | 0.09-0.16 { 0.15-0.23 | 0.22-0.31 | 0.30-040{ 6-12°| 9-14 | 6-10 | 4-8 | 9-23

Nowakia lata
=59 0.21 0.13 0.11 0.19 0.25 0.34 9 | 1 7 5 14

. , 0.12-0.30 ] 0.06-0.11 | 0.06-0.11 | 0.11-0.22 | 0.15-0.34 | 0.19-0.44 | 6-12°{ 10-17 | 5-11 | 3-10 | 10-25
Nowakia acuaria s.str.

netsos| 017 0.09 0.08 0.15 0.23 0.31 g | 13 8 | 6 | 18

. . 0.14-0.27 | 0.07-0.11 | 0.07-0.10 { 0.11-0.20 | 0.17-0.32 | 0.22-0.44 | 612°[ 7-12 | 3-8 | 2.7 | 819
Nowakia pragensis

n=628 | 020 0.08 0.08 0.14 0.22 0.31 g | 10| 5 | 4] 13

, , 0.10-0.20 | 0.05-0.10 | 0.05-0.08 | 0.09-0.16 | 0.12-0.2 | 0.15-0.25 | 4-8°[10-17 | 6-11 | 5-9 | 11-27
Nowakia kabylica

nesss | 014 0.07 0.07 0.12 0.17 020 | 6 | 13 8 | & | 18

Fig. 91. - Tableau récapitulatif des parametres morphologiques discriminants pour les différentes especes du
genre Nowakia du Praguien observées dans la coupe de Cernd rokle. Pour chaque paramétre et chaque espece,
les valeurs moyennes sont indiquées en gras, tandis que les valeurs minimales et maximales sont séparées par un
trait. La signification des abréviations utilisées pour les différents caractéres morphologiques est indiquée dans
la Fig. 15.

Avec l'aimable autorisation de la Revue de Micropaléontologie
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Fig. 92. - Cercles de corrélation des variables et projections des individus sur les axes factoriels 1 et 2 de
I'Analyse en Composantes Principales pour l'ensemble des populations de Nowakia acuaria s. str.,
€chantillonnées & Cernd rokle. La signification des abréviations utilisées pour les différents caractéres
morphologiques est indiquée dans la Fig. 15.
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Fig. 93. - Diagrammes de dispersion relatifs 2 la taille de la chambre initiale (L. et 1.; graphiques de gauche) et &
I'évasement de la coquille (I et Ip; graphiques de droite) mesurés sur les populations de Nowakia acuaria s. str.,
échantillonnées & différents niveaux dans la partie inférieure de 1a coupe de Cern4 rokle.
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Fig. 94. - Diagrammes de dispersion relatifs 2 ]a taille de la chambre initiale (L et 1c; graphiques de gauche) et &
I'évasement de la coquille (1; et 12; graphiques de droite) mesurés sur les populations de Nowakia acuaria s. str.,

échantillonnées 2 différents niveaux dans la partie moyenne de la coupe de Cern4 rokle,

154




L mm 150,70 m + 151,30m Iz mm

04 T 04 T
03 7T 03 T
02 1 e@ 02 T <§§0
01 4 had n=115 01 4 n=84
IC mm |1 mm
0 ' t | 0 : ' : :
0 0,1 0,2 0,3 o] 0,1 0,2 0,3 0,4
L. mm 142,30 m I mm
0,4 T 04 71
03 T 0371

02 T %.g 0,2 T °
<&
O

01 1 n=24 01 + n=11
e mm Iy mm
0 . . , 0 , , { )
0 0,1 0,2 0,3 0 0,1 0,2 0,3 0,4
Lo mm 131 m+ 132,80 m > mm
04 T 0,4 "'
03 1 03 4
o
02 1 go 02 1 %%
o1 n=69 01 + n=36
le mm I; mm
0 : : ! 0 : : ; —
0 0,1 0,2 0,3 0 0,1 0,2 0,3 0,4
L, mm 97,65 m I, mm
04 T 04 T

SBY

03 T 03 T §%
02 T g 02 }

0,1 + n=176 0,1 1 n=110

le mm 13 mm

0 ; } i 0 t ; " —
0 0,1 0,2 0,3 4] 0,1 0,2 0,3 0,4

Fig. 95. - Diagrammes de dispersion relatifs 2 la taille de la chambre initiale (L et I¢; graphiques de gauche) et 2
I'évasement de Ja coquille (17 et 13; graphiques de droite) mesurés sur les populations de Nowakia acuaria s. str.,
échantillonnées 2 différents niveaux dans la partie supérieure de la coupe de Cern4 rokle.
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Fig. 96. - Diagrammes de dispersion relatifs 2 la taille de la chambre initiale (L et Ic; graphiques de gauche) et &
I'évasement de la coquille (1] et lp; graphiques de droite) mesurés sur les populations de Nowakia acuaria s. str.,
échantillonnées 2 différents niveaux dans la partie sommitale de la coupe de Cern4 rokle.
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COMPARAISON. N. acuaria s.str. se caractérise par des anneaux fins a profil aigu; leur
disposition est réguliere avec des espaces interannulaires plus serrés dans la région apicale
(PL. 6, Fig. 1). Les deux espeéces qui la précedent dans la séquence étudiée, N. kabylica et
N. pragensis, se différencient, respectivement, par le profil moins aigu des anneaux (Pl. 6,
Fig. 3) et par les espaces interannulaires beaucoup plus larges (PL. 6, Fig. 2).

La distinction avec N. multiannulata se fonde principalement sur le grand nombre
d'anneaux transversaux dans les deux premiers intervalles de mesure (26SN<34) chez celle ci,
alors que N. acuaria s.str. ne présente pas plus de 25 anneaux dans la zone proximale (Lardeux,
1969). '

N. acuaria s.str. se différencie de N. lata et N. ampla : - par des valeurs de largeur de la
coquille (I, 11 15...), qui traduisent, en moyenne, un évasement plus limité, - par le nombre

plus €élevé d'anneaux transversaux et les dimensions de la chambre initiale.

DISCUSSION. Zagora (1964) a désigné un néotype pour Nowakia acuaria, en raison de la
perte du matériel original de Richter. Dans sa diagnose, Zagora souligne les €léments suivants :
"Espece de genre Nowakia avec coquille en cone pointu. Toute la coquille, a I'exception de la
chambre initiale 4 forme ovoidale allongée, est couverte d'anneaux transversaux a créte
tranchante. L'épaisseur des anneaux et la largeur des intervalles augmentent réguliérement
jusqu'a l'ouverture". Zagora précise, dans la description de l'espéce, les valeurs des différents
caractéres morphologiques (Fig. 89).

La méme année (1964) Boucek a choisi comme lectotype de Nowakia acuaria le spécimen
figuré par Richter (pl. 3, fig. 8); il donne la diagnose traduite ici "Coquille droite, longue
jusqu'a 7 mm, & forme conique mince (divergence d'environ 7-12°), augmentant graduellement
en largeur a partir de valeurs initiales de 0,07 mm jusqu'a 0,8-1 mm. La partie proximale est
étroite, allongée. La chambre initiale est typiquement allongée et pointue a I'extrémité inférieure.
Elle est clairement séparée du reste de la coquille par un étranglement. La coquille est recouverte
par des anneaux relativement serrés. Dans la partie proximale, les anneaux sont plus resserreés,
atteignant 18-20 en 1 mm. Le profil des anneaux est trés aigu. Les costules longitudinales
débutent a partir de la chambre initiale”. Dans la description de 'espece acuaria, Boucek donne
les valeurs moyennes pour différents caractéres ainsi que les valeurs extrémes observées chez
certains spécimens (Fig. 89). Dans sa conception de Nowakia acuaria Boucek (1964, p. 64) a
admis une grande amplitude de variabilité pour cette espece; l'angle apical ainsi que la densité et
la disposition des anneaux sont, pour cet auteur, les principaux caractéres morphologiques
sujets a variations. Boucek reconnait deux types morphologique différents chez N. acuaria. Le
premier est long et étroit, avec un angle apical de 6-10°. Il est pourvu d'une chambre initiale
allongée et porte des anneaux trés serrés dans la région proximale, mais plus espacés dans la
région distale. Cette forme est principalement limitée aux niveaux inférieurs du Calcaire de
Dvorce-Prokop : ce type morphologique pourrait correspondre a Nowakia kabylica. Le second

morphotype, caractérisé par un angle apical plus large (15-18°), montre une importante densité
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des anneaux tout le long de la coquille. Le plus souvent les anneaux sont serrés dans la partie
proximale et s'espacent ensuite vers la partie distale. Quelques rares individus présentent des
anneaux déja espacés dans la partie proximale. La chambre initiale a une forme beaucoup plus
large. Cette forme est présente dans les niveaux supérieurs du Calcaire de Dvorce-Prokop : il
pourrait s'agir des especes nouvelles Nowakia lata et N. ampla. Ces types morphologiques de
N. acuaria sont clairement distincts des formes dont les variations morphologiques résultent de
1'état de conservation du matériel ou de caracteres tératologiques.

Boucek (1967) qualifie N. acuaria de "groupe d'espéces” en reconnaissant, pour la
premicere fois, 1'éventualité d'especes différentes et de sous-especes au sein de ce taxon. La
distinction de trois sous-especes, A, B et C (Boucek, 1967), provenant des principaux
gisements du Praguien dans le monde, s'appuie sur la taille et la disposition des anneaux. Ces
critéres restent, cependant, trés généraux et difficiles a appliquer. Dans les niveaux moyens du
Calcaire de Dvorce-Prokop (Bohéme), Boucek souligne la présence de spécimens de N. acuaria
acuaria caractérisés par une plus grande taille et des anneaux plus denses et plus uniformes dans
leur répartition.

Lardeux (1969) a également illustré la grande variabilité de N. acuaria par le choix des
spécimens qu'il a figurés et en indiquant les caractéres morphologiques des individus mesurés;
I'ensemble de ces variations morphologiques reste dans le domaine intra-spécifique.

Ludvigsen (1972, p. 309 fig. 6) distingue Turkestanella acuaria de Turkestanella minuta
par sa plus grande taille et par ses anneaux plus espacés, mais la séparation entre ces deux
taxons nécessite, a notre avis, des données complémentaires. Une large variabilité caractérise
ces deux especes, qui incluent soit des individus de Nowakia acuaria s.str., soit, pour chacune
d'elle, des morphotypes trés différents (individus caractéris€s par une densité faible d'anneaux
et une taille plus grande de la chambre initiale chez T. acuaria; au contraire, chez T. minuta les
individus sont pourvus d'un nombre d'anneaux plus important et d'une chambre initiale plus
petite). Cependant, les spécimens figurés par Ludvigsen ne sont pas représentatifs de ces
tendances extrémes et sont plutdt a attribuer & Nowakia acuaria s.str. Les définitions de
Turkestanella acuaria et Turkestanella minuta par Ludvigsen comprennent des types
morphologiques qui pourraient correspondre a Nowakia lata (cf. Ludvigsen, 1972, pl. 1, fig.
6, 11), Nowakia multiannulata, et Nowakia ampla, mais, en 1'absence de figuration,
l'attribution a ces deux dernieres espéces demeure douteuse.

Dans les vingt derniéres années les plus importants travaux sur les Dacryoconarides et les
Homocténides ont été réalisés par Alberti sur du matériel provenant des principaux
affleurements du Dévonien du monde. La synthése sur le genre Nowakia au Praguien,
présentée ici, tient compte principalement des derniers travaux de I'auteur, dans l'attente de
I'apparition du deuxiéme volume de la monographie "Dacryoconarides et Homocténides du
Dévonien inférieur et moyen".

Dans les coupes du Maroc et du Harz (Allemagne), Alberti a distingué quatre sous-

especes chez Nowakia (Nowakia) acuaria: N. (N.) acuaria anteacuaria, N. (N.) acuaria
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hercyniana, N. (N.) acuaria ssp. A, N. (N.) acuaria ssp. B. Les caractéres morphologiques
quantitatifs indiqués par 'auteur sont reportés sur la Fig. §9.

N. (N.) acuaria anteacuaria, prédominant dans le Praguien inférieur, se caractérise par une
coquille élancée de taille moyenne, avec une chambre initiale ellipsoidale pourvue d'un
appendice apical relativement long. Au Praguien supérieur, deux morphotypes ont été
distingués par Alberti : N. (N.) acuaria hercyniana et N. (N.) acuaria ssp. B. La premiere sous-
espeéce est caractérisée par une ornementation tres dense et fine (Fig. 89), alors que la deuxieéme
présente une chambre initiale relativement grande et renflée.

Les mesures faites sur les spécimens figurés par Alberti (1993) montrent 5 costules sur
0,1 mm dans la région distale de la coquille de N. (N.) acuaria hercyniana (Alberti, 1993,
pl. 11, fig. 11), alors que N. (N.) acuaria (Alberti, 1993, pl. 11 fig. 13) ne présente que quatre
dans le méme intervalle. Cette différence entre N. (N.) acuaria hercyniana et N. (N.) acuaria, 2
partir du seul nombre des costules nous parait trés délicate a utiliser, car trop liée a I'état de
préservation de la coquille. La sous-espéce hercyniana est considérée par Alberti (1993) comme
synonyme de Nowakia aff. acuaria (Alberti, 1970c). Liitke (1974) distingue également une
forme de Nowakia aff. acuaria. Celle ci est caractérisée par une ormementation longitudinale trés
fine et dense. Aucune différence n'existe dans le nombre d'anneaux transversaux entre
Nowakia aff. acuaria au sens de Liitke (1974) et Nowakia acuaria. Ce nombre reste du méme
ordre de grandeur que celui indiqué par Boucek (1964) et Lardeux (1969); dans ces conditions,

ces spécimens se situeraient dans le domaine de variabilité de 1'espece.

REPARTITION STRATIGRAPHIQUE ET GEOGRAPHIQUE. L'espéce N. acuaria s.str. est
caractéristique du Praguien; la présence de ce taxon a I'Emsien inférieur (Lukes in Chlupéac et
al., 1986; Alberti, 1993) nécessite une confirmation, tenant compte des décisions récentes de la
Sous-Commission de Stratigraphie relatives a l'apparition de Polygnathus dehiscens. Cette
espece possede une répartition géographique cosmopolite : Alaska, Arctique Canadien, Europe,
Nord Afrique, Asie, Australie.

Nowakia lata GESSA, 1996
(PL. 3, Fig. 1-10; P1. 6, Fig. 4a-c)

p 1964.- Nowakia acuaria (RICHTER).- Boucek, p. 60-69, fig. 15a-d p. 64, pl. II, fig. 3.
(non fig.-texte 13-14, pl. I, fig. 1, 6-7, pl. 11, fig. 6-8, pl. III, fig. 2-3 = N. acuaria
s.str.; non fig.-texte 10-11, 16-17, pl. 1, fig. 2-5, pl. II, fig. 1-2, 4-5, pl. 111, fig. 1, 4-6,
pl. IV, fig. 1-4 = spécimens incomplets).
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p 1969.- Nowakia acuaria (RICHTER).- Lardeux, p. 91-96, fig. 65 p. 92, pl. XXXI, fig. 6-7.

(non fig.-texte 64, 66, pl. XXX, fig. 1-2, pl. XXXI, fig. 1, 4-5, pl. XXXII, fig. 1-4 = N.
acuaria s.str.; non pl. XXX, fig. 3, pl. XXXI, fig. 8§ = spécimens incomplets;
non pl. XXXI, fig. 2-3 = spécimens déformés).

? 1972.- Turkestanella acuaria (RICHTER).- Ludvigsen, p. 309-312, pl. 1, fig. 6, 11.
(non pl. 1, fig. 8, pl. 3, fig. 4 = N. acuaria s.str.; non pl. 1, fig. 5, 7, pl. 3, fig. 3, 5-6
= spécimens incomplets; non pl. 1, fig. 1-4, 9-10, 12-13 = spécimens déformés).

1973.- Nowakia acuaria (RICHTER).- Groos-Uffenorde & Jahnke, p. 83-85, fig. 2.
v 1976.- Nowakia acuaria (RICHTER).- Lardeux, p. 307, pl. 60, fig. 8-9.
1979.- Nowakia acuaria (RICHTER).- Lane & Ormiston, p. 46, pl. 12, fig. 17.
1982b.- Nowakia acuaria (RICHTER).- Lukes, p. 74-75, pl. 11, fig. 4. (non pl. II, fig. 1-3,

5-6 = spécimens incomplets).

HOLOTYPE. Spécimen IGR 17501 (Pl 3, Fig.1).

PARATYPES. Spécimens : IGR 17502 (PL. 3, Fig. 2), IGR 17503 (PL. 3, Fig. 3).

DERIVATIO NOMINIS. Du latin latus (large) faisant référence a la largeur de la chambre
initiale.

Locus TYPICUS. Coupe de Cerné rokle aux environs de Kosor (bassin de Prague,
République Tcheque).

STRATUM TYPICUM. Niveau situé a 97,65 m au-dessus du banc 87 dans la coupe de
Cernd rokle, Formation de Praha, Membre de Dvorce-Prokop, Praguien.

MATERIEL. 59 spécimens, pourvus de leur test ou & I'état de moule interne, prélevés dans
la coupe de Cernd rokle aux niveaux : 36,80 m, 69 m, 71,60 m, 71,80 m, 86 m, 91 m,
97,65 m, 131 m, 155 m, 159 m, 159,35 m, 159,50 m, 163 m et 163,30 m.

Une dizaine de spécimens provenant de la carriere de La Brianti¢re (Vern-d'Anjou, Massif

armoricain, France).

DIAGNOSE. Espece de Nowakia caractérisée par une chambre initiale large (1.20,12 mm);

l'ornementation transversale est constituée par des anneaux peu nombreux (9<N;<14), fins et a

profil aigu.

DESCRIPTION. Coquille de petite taille, qui ne dépasse pas 2 mm; la moyenne de la
longueur maximale de la coquille (L), calculée sur I'échantillon de N. lata (n = 59), est de 1
mm. Forme plutdt large et régulierement conique avec un angle de croissance d'environ 6-12°.

La largeur de la coquille aux différents niveaux de mesure est comprise entre les valeurs
suivantes : 0,09<1,<0,16 mm, 0,15< 1;<0,23 mm, 0,22< 1,<0,31 mm (Fig. 97b-c).
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La chambre initiale, moyennement allongée 4 arrondie (le rapport L /1, varie entre 2,1 et
1,1 avec une valeur moyenne de 1,7), se caractérise par de grandes dimensions comprises entre:
0,16< L:<0,29 mm et 0,12<1.<0,16 mm (Fig. 972). La partie supérieure de la chambre initiale
est souvent marquée par un bord caréné, qui souligne de fagon trés nette le passage a l'espace
interannulaire du premier anneau (PL. 3, Fig. 4, 6, 7, 9). Aucun prolongement apical n'a pu étre
clairement distingué, ni lors des observations au microscope électronique ni en lame mince (P1.
3, Fig. 1b, 2-10; PL 6, Fig. 4c). |

Les anneaux transversaux ont un profil étroit et aigu; leur nombre, dans les deux premiers
intervalles de mesure, est de 9N ;<14 et 65N,<10 (Fig. 97d). L'attribution 2 l'espéce lata de
spécimens de taille trop petite pour évaluer Ny (1.20,12 mm, L.<0,6 mm, n=17) est faite 2 partir
du nombre d'anneaux, d'environ 6 4 7, dans les 0,25 mm au-dessus de 1a chambre initiale.

Les valeurs moyennes (calculées sur I'ensemble des individus de l'espéce lata) sont :
1,= 0,11 mm; 3= 0,19 mm; l)= 0,25 mm; L.= 0,21 mm; I.= 0,13 mm; Ni=11; Np=7
(Fig. 91).

L' ornementation longitudinale est constituée par de fines costules au nombre de 2-3 sur
une largeur de 0,05 mm dans l'intervalle IT (PL. 3, Fig. 1c, 4, 8).
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Fig. 97. - Diagrammes de dispersion pour différents caractéres morphologiques mesurés sur I'ensemble des
populations de Nowakia lata, échantillonnées & Cern4 rokle. La signification des abréviations utilisées pour les
différents caracteres morphologiques est indiquée dans la Fig. 15. Le nombre d'individus, n, est indiqué dans
chacun des graphiques. Celui-ci ne correspond pas obligatoirement au nombre de points reportés dans les
graphiques du fait de la superposition de nombreux points. Les losanges noirs indiquent les valeurs minimale,
moyenne et maximale, pour Nowakia acuaria s. str.

Avec l'aimable autorisation de la Revue de Micropaléontologie
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SYNTHESE DES CARACTERES MORPHOLOGIQUES.

La coquille de N. lata a une forme évasée et un nombre d'anneaux plutdt réduit. Afin de
mieux définir la morphologie de Nowakia lata, 42 individus, décrits par les caractéres
morphologiques de la région apicale de la coquille (L, I, 1,, 1;, N;), ont été traités dans une
analyse en composantes principales (Fig. 98). La projection des caractéres et des individus sur
le plan factoriel constitué par les axes 1 et 2 est trés bonne avec 72% de l'inertie du nuage.
L'ensemble des variables morphologiques est trés 1i€ a 1'axe 1, a I'exception de la longueur de
la chambre initiale (Lo)- Le premier axe factoriel oppose toutes les valeurs de largeurs (1, 1, 11)
au nombre d'anneaux N;. La projection des individus sur le plan est donc fonction de
I'opposition entre ces deux types de caracteres. Un peu plus de la moitié des individus est
projetée sur le demi-axe négatif 1, qui exprime le nombre d'anneaux (N;). Le reste des
spécimens est exprimé sur le demi-axe positif 1; il est caractérisé par des largeurs importantes de
la coquille et un nombre réduit d'anneaux. L'intervalle de variabilité de ces caractéres
morphologiques est limité a celui donn€ dans la description.
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Fig. 98. - Cercles de corrélation des variables et projections des individus sur les axes factoriels 1 et 2 de
I'Analyse en Composantes Principales pour I'ensemble des populations de Nowakia lata, échantilionnées 2 Cernd
rokle. La signification des abréviations utilisées pour les différents caractéres morphologiques est indiquée dans
la Fig. 15.
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Une comparaison entre les spécimens de N. lata provenant de différents niveaux
stratigraphiques de la coupe de Cerna rokle a été faite sur la base des caracteres morphologiques
les plus liés a la croissance de la coquille (L, 1, 1}, 15). Les assemblages de N. lata de niveaux
stratigraphiques proches ont été réunis apres avoir vérifié 1'uniformité des variations exprimées
dans chaque niveau (Fig. 99). Les champ de variation morphologique est le méme dans les
différentes parties de la coupe.

COMPARAISON. La largeur de la chambre initiale (1) permet de différencier N. lata de
toutes les autres especes de Nowakia du Praguien dont N. acuaria s.str. a I'exception de
N. ampla. La distinction entre les deux nouvelles espéces lata et ampla repose sur le nombre
d'anneaux contenu dans l'intervalle I (N;), mais aussi dans les premiers 0,25 mm de la coquille
pour les individus de trés petite taille. Les largeurs de N. lata sont, en moyenne, nettement
inférieures a celle de N. ampla.

La morphologie de N. lata se caractérise par des largeurs (1, I,) et une ornementation
transversale (Nj, Nj), qui varient de facon inverse; ceci se traduit par une coquille évasée
pourvue d'anneaux peu nombreux, déja dans la région apicale. Une telle tendance a été

également relevée chez N. ampla, N. pragensis et chez quelques spécimens de N. acuaria s.str.

REMARQUE. Les spécimens de N. lata ont en moyenne une taille petite, qui n'atteint
jamais les valeurs maximales de N. acuaria s.str. et de N. multiannulata, présentes dans les
mémes niveaux stratigraphiques de la coupe de Cernd rokle; de la méme fagon, les deux autres
genres de Dacryoconarides, qui existent dans les mémes bancs que N. lafa, se caractérisent
aussi par une taille plus grande. Des conditions de fossilisation particulieres (tri mécanique, ...)
ne peuvent pas étre invoquées pour expliquer la conservation des seuls spécimens de petite
taille; on peut, dés lors, envisager qu'une petite taille est, peut-étre, propre a l'espece lata.
D'ailleurs tous les spécimens figurés dans la littérature et attribués a la nouvelle espece ne
dépassent pas 2 mm de longueur et atteignent, en général, 1 mm. La longueur de la coquille n'a
pas véritablement une signification taxonomique chez les Dacryoconarides, mais constitue
cependant un élément important dans la compréhension de l'ontogenese et de la phylogenese du

groupe.

DISCUSSION. Boucek (1964, p. 61, p. 63-64) avait déja signalé, dans la partie supérieure
du Calcaire de Dvorce-Prokop, des spécimens de Nowakia acuaria caractérisés par un angle
apical particulierement large (15-18°) et une grande chambre initiale. Les spécimens de
N. acuaria, présentant ces caracteres et figurés par Boucek (1964, p. 64 fig. 15; pl. 1L, fig. 3),
sont ici attribués a N. lata. La valeur de I'angle apical donnée par Boucek correspond ici a la
mesure de Q.

Les trois individus de N. acuaria, figurés par Lardeux (1969, 1976) et mis ici en

synonymie avec N. lata, ont été récoltés dans le Massif armoricain et au Maroc.
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Dans 1'Arctique Canadien, Ludvigsen (1972) distingue Turkestanella minuta de
Turkestanella acuaria (Ludvigsen 1972, fig. 6, p. 312) par la petite taille et les anneaux plus
denses, mais la séparation entre ces deux taxons n'apparait pas trés claire. Ces deux espeéces
montrent, a notre avis, de larges variabilités qui incluent soit des individus de Nowakia acuaria
s.str., soit, pour chacune d'elle, des morphotypes trés différents : individus caractérisés par une
faible densité d'anneaux et une taille de la chambre initiale plus grande dans T. acuaria et, au
contraire, dans 7. minuta, des individus avec un nombre d'anneaux plus important et une
chambre initiale plus petite. Les spécimens attribués a 7. acuaria par Ludvigsen pourraient
correspondre en partie a la nouvelle espéce Nowakia lata.

Dans deux travaux stratigraphiques sur le Massif schisteux rhénan (Groos-Uffenorde et
Jahnke, 1973) et I'Alaska centre-oriental (Lane et Ormiston, 1979) on retrouve des spécimens
figurés attribués a N. acuaria, mais dont les caractéres correspondent plutdt a ceux de la
nouvelle espéce lata.

REPARTITION STRATIGRAPHIQUE ET GEOGRAPHIQUE. Nowakia lata est présente dans la
coupe de Cernd rokle a partir du niveau 36,80 m, qui pourrait correspondre a la partie moyenne
du Praguien, et persiste jusqu'a la partie supérieure de cet étage. Une éventuelle extension de
cette espece jusque dans I'Emsien inférieur ne peut pas étre exclue.

N. lata montre une distribution géographique assez large, comprenant le bassin de
Prague, le Massif schisteux rhénan, le Massif armoricain, le Maroc, I'Arctique Canadien et

I'Alaska centre-oriental.

Nowakia multiannulata GESSA, 1996
(P1. 4, Fig. 1-7; PL. 6, Fig. 7a-b)
? 1993.- Nowakia (Nowakia) acuaria anteacuaria n. ssp.- Alberti, p. 32, pl. 10, fig. 2-5.

HOLOTYPE. Spécimen IGR 17511 (PL 4, Fig.1).

PARATYPES. Spécimens : IGR 17512 (Pl. 4, Fig. 2), IGR 17513 (Pl. 4, Fig. 3),
IGR 17514 (Pl. 4, Fig. 4), IGR 17516 (Pl. 4, Fig. 6), IGR 17517 (Pl. 4, Fig. 7).

DERIVATIO NOMINIS. Du latin multus (nombreux) et annulatus (qui porte des anneaux)
faisant référence aux nombreux anneaux des deux premiers intervalles de mesure.

Locus TYPICUS. Coupe de Cernd rokle aux environs de Kosor (bassin de Prague,
République Tcheque).

STRATUM TYPICUM. Niveau situé a 142,30 m au-dessus du banc 87 dans la coupe de

Cerna rokle, Formation de Praha, Membre de Dvorce-Prokop, Praguien.

MATERIEL. 359 spécimens, pourvus de leur test ou a 1'état de moule interne, recueillis

dans la coupe de Cernd rokle aux niveaux : 71,60 m, 71,80 m, 86 m, 91 m, 97,65 m, 131 m,
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132,30 m, 142,30 m, 150,70 m, 151,30 m, 153,70 m, 154,20 m, 155 m, 157,70 m, 159 m,
159,35 m et 159,50 m.

DIAGNOSE. Espéce de Nowakia caractérisée par des anneaux trés nombreux dans les deux
premiers intervalles de mesure (N 2 26); les individus de petite taille (L<1 mm) possédent un
nombre d'anneaux N2 18. Au dela de 2-3 mm de longueur les anneaux deviennent plus épais
et parfois presque carénés. La chambre initiale est petite et allongée, pourvue pagfois d'un

prolongement apical.

DESCRIPTION. Coquille de taille moyenne (L = 2 mm environ) avec des spécimens
pouvant atteindre une longueur de 4 mm. Forme conique étroite avec un angle de croissance
compris entre 5 et 10°. Les largeurs de la coquille aux différents niveaux de mesure ‘sont
comprises entre les valeurs suivantes : 0,06< 1,<0,10 mm, 0,10< 1<0,17 mm, 0,14<1,<0,28
mm (Fig. 100b-c).

La chambre initiale est petite, allongée et fusiforme (le rapport L /1., varie entre 2,8 et 1,3
avec une valeur moyenne de 1,9); les dimensions minimales et maximales sont : 0,10< L.<0,21
mm et 0,06< 1.<0,11 mm (Fig. 100a). Un court prolongement apical semble &tre présent chez
quelques spécimens (Pl. 4, Fig. 1c), mais cet élément est trop délicat pour étre toujours mis en
évidence (Pl 4, Fig. 6; PI. 6, Fig. 7b).
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Fig. 100. - Diagrammes de dispersion pour différents caractéres morphologiques mesurés sur I'ensemble des
populations de Nowakia multiannulata, échantillonnées 3 Cern4 rokle. La signification des abréviations utilisées
pour les différents caractéres morphologiques est indiquée dans la Fig. 15. Le nombre d'individus, n, est indiqué
dans chacun des graphiques. Celui-ci ne correspond pas obligatoirement au nombre de points reportés dans les
graphiques du fait de la superposition de nombreux points. Les losanges noirs indiquent les valeurs minimale,
moyenne et maximale, pour Noweakia acuaria s. str.
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Les anneaux transversaux, €pais et a profil presque caréné dans la région distale de la
coquille, sont au nombre de 15SN;<22 et 8<N,<13 dans les deux premiers intervalles de
mesure (Fig. 100d). Les individus (n = 46), dont la petite taille (L<1 mm) ne permet pas de
compter le nombre d'anneaux N, sont attribués a l'espeéce multiannulata lorsqu'ils ont un
nombre d'anneaux N;=18.

~ Les valeurs moyennes (calculées sur tous les individus de I'espece) sont : 1,= 0,07 mm;
;= 0,13 mm; 1)= 0,21 mm; L= 0,15 mm; .= 0,08 mm; N;= 17; N,=10 (Fig. 91).
L'omementation longitudinale est constituée par de fines costules au nombre de 3-4 sur une
largeur de 0,05 mm dans l'intervalle V (PI. 4, Fig. 1b, 2b, 3b).

SYNTHESE DES CARACTERES MORPHOLOGIQUES. L'ensemble des caractéres
morphologiques de la région apicale (L., L, 1,, 11, Ny) a été considéré pour 359 individus de N.
multiannulata provenant de la coupe de Cernd rokle, en utilisant la méthode de 1'analyse en
composantes principales (Fig. 101). La représentation des individus et des variables sur le plan
factoriel constitué par les axes factoriels 1 et 2 eXprirne un total de 63% de l'inertie du nuage.
Les caractéres les mieux représentés sont la largeur de la chambre initiale (1;) et la largeur du
premier anneau (1,), lies a I'axe 1, et le nombre d'anneaux (N;) trés bien exprimé sur l'axe 2.
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Fig. 101. - Cercles de corrélation des variables et projections des individus sur les axes factoriels 1 et 2 de
I'Analyse en Composantes Principales pour I'ensemble des populations de Nowakia multiannulata,
échantillonnées a Cernd rokle. La signification des abréviations utilisées pour les différents caractéres

morphologiques est indiquée dans la Fig. 15.
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Fig. 102. - Diagrammes de dispersion relatifs a la taille de la chambre initiale (L et l¢; graphiques de gauche) et
4 l'évasement de la coquille (17 et l: graphiques de droite) mesurés sur les populations de Nowakia
multiannulata, échantillonnées 2 différents niveaux dans les parties moyenne et supérieure de la coupe de Cernd
rokle.
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Fig. 103. - Diagrammes de dispersion relatifs 2 la taille de la chambre initiale (L. et lc; graphiques de gauche) et
a l'évasement de la coquille (I] et lp; graphiques de droite) mesurés sur les populations de Nowakia
multiannulata, échantillonnées 2 différents niveaux dans la partie sommitale de ]a coupe de Cerné rokle.
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Les deux autres variables morphologiques (L, 1) sont moins bien représentées sur
l'axe 1. La projection des individus sur le plan est assez uniforme avec des points plus
éloignés, correspondant aux spécimens extrémes de l'intervalle morphologique donné dans la
description. La morphologie de N. multiannulata est principalement caractérisée par le nombre
d'anneaux (Ny), qui est la variable la mieux représentée sur le plan.

Les caractéres morphologiques matérialisant la croissance (L, 1., 11, 1) ont ét€ comparés
dans les assemblages provenat de différentes parties de la coupe de Cern4 rokle (Fig. 102-103).

Aucune variation dans la morphologie de I'espece n'apparait au cours du temps.

COMPARAISON. Nowakia multiannulata, espéce proche de N. acuaria s.str., s'en
différencie par le nombre et le profil des anneaux. L'angle de croissance de la nouvelle espéce
est en moyenne plus petit que celui de N. acuaria s.str. avec quelques individus atteignant une
valeur maximale de 10°.

Le critére distinctif de l'espece multiannulata est un nombre élevé d'anneaux dans les
quatre premiers intervalles de mesure (I, IL, III, IV) et en particulier dans les deux premiers :
N. multiannulata, avec une taille de I'ordre de 2 mm, présente un nombre moyen d'anneaux de
42 quand N. acuaria s. str. n'en montre que 33 sur la méme longueur. Le nombre d'anneaux N
dans le premier millimetre de mesure est, pour l'espece multiannulata, égal ou supérieur a 26,
quand les valeurs maximales de Ny et N pour N. acuaria s.str. (échantillon de 1505 individus
tout le long du Praguien a Cernd rokle) sont égales respectivement a 17 et & 25 (cette derniére
limite avait déja été retenue par Lardeux, 1969).

Un cas particulier est représenté par les individus de petite taille (L<1 mm) pour lesquels
la seule mesure possible est Ny; ce caractére n'est pas totalement discriminant entre
N. multiannulata et N. acuaria s.str. et le nombre de spécimens appartenant a N. multiannulata
dans les associations est, pour cette raison, vraisemblablement sous-estimé.

Les anneaux de l'espece multiannulata se différencient de ceux de N. acuaria s.str. par
leur profil plus épais et presque caréné dans la région distale de la coquille (Pl. 4,
Fig. 1b, 2b, 3b).

Nowakia (Nowakia) acuaria anteacuaria ALBERTI, 1993 a en commun avec N.
multiannulata un nombre élevé d'anneaux dans la région proximale de la coquille, mais s'en
différencie clairement par la densité d'anneaux dans la région distale. Les deux spécimens de la
sous-espece anteacuaria figurés par Alberti (1993, pl. 10, fig. 2-5) montrent une distance
interannulaire maximale de 0,07-0,08 mm dans la partie distale (au niveau de l'intervalle VI-
VII); au contraire N. multiannulata montre une distance interannulaire déja égale a4 0,1 mm
dans l'intervalle V-VI. Le profil des anneaux dans la sous-espece anteacuaria est en outre plus
fin et plus aigu que chez N. multiannulata. Nowakia (Nowakia) acuaria anteacuaria, caractérisée
par une épine apicale relativement longue, a ét€ définie dans le Praguien inférieur du SE du
Maroc. Le champ de variabilité morphologique pour la sous-espéce anteacuaria est mal défini

par rapport & celui de l'espece acuaria.
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Di1SCUSSION. Pour Ludvigsen (1972, p. 312 fig. 6) Turkestanella minuta différe de
Turkestanella acuaria par une petite taille et des anneaux plus denses; mais, a notre avis,
I'espece minuta comprend des individus représentatifs de N. acuaria s.str. et aussi un
morphotype pourvu de nombreux anneaux dans la région proximale. Les spécimens de 7.
minuta figurés par Ludvigsen (1972, pl. 2 fig. 37-40) sont représentatifs de Nowakia acuaria
s.str. et non de types extrémes de T. minuta a nombreux anneaux; ces derniers pourraient

appartenir a N. multiannulata, mais, en l'absence de figuration, cette attribution demeure

douteuse.

REPARTITION STRATIGRAPHIQUE ET GEOGRAPHIQUE. N. multiannulata est présente dans
Ia coupe de Cernd rokle a partir du niveau 71,60 m et jusqu'au niveau 159,50 m, intervalle
correspondant probablement a la partie moyenne et supérieure du Praguien. La distribution

géographique de 1'espece multiannulata parait limitée, pour l'instant, au bassin de Prague.

Nowakia ampla GESSA, 1996
(PL. 5, Fig. 1-8; PL. 6, Fig. 5)

? 1975.- Nowakia aff. acuaria.- Mu-Xinan, p. 396-397, pl. 1, fig. 9-10.
? 1993.- Nowakia (Nowakia) acuaria ssp. B n. ssp.- Alberti, p. 32, pl. 11, fig. 1-2.

HOLOTYPE. Spécimen IGR 17518 (Pl. 5, Fig. 1).
PARATYPES. Spécimens : IGR 17519 (Pl. 5, Fig. 2), IGR 17520 (Pl. 5, Fig. 3),

IGR 17521 (PL. 5, Fig. 4).

DERIVATIO NOMINIS. Du latin amplus (ample) faisant référence a la largeur de la chambre
initiale.

Locus TYPICUS. Coupe de Cernd rokle aux environs de Kosor (bassin de Prague,
République Tcheque).

STRATUM TYPICUM. Niveau situé a 163 m au-dessus du banc 87 dans la coupe de Cernd
rokle, Formation de Praha, Membre de Dvorce-Prokop, Praguien (partie supérieure).

MATERIEL. 36 spécimens, pourvus de leur test ou a I'état de moule interne, provenant de
la coupe de Cerna rokle aux niveaux : 150,70 m, 155 m, 157,70 m, 163 m et 163,30 m.

DIAGNOSE. Espece de Nowakia caractérisée par une chambre initiale large (1,20,12 mm).

L'ornementation transversale est constituée par des anneaux peu nombreux (N;<8) & profil

aigu.
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DESCRIPTION. Coquille de petite taille (L. = 1 mm environ); seul 'holotype atteint une
taille moyenne (L = 1,75 mm). Forme large et réguliérement conique avec un angle de
croissance d'environ 9-12°. Les largeurs de la coquille aux différents niveaux de mesure sont
comprises entre les valeurs suivantes: 0,10<1,<0,21 mm, 0,19<1;<0,31 mm, 0,26< 1,<0,37
mm (Fig. 104b-c). Les valeurs maximales et minimales de 1, ont été mesurées sur des individus
de trés petite taille (L<0,5 mm), ce qui explique le faible intervalle de variabilité indiqué dans la
Fig. 104b.

La chambre initiale, de forme allongée, ogivale (le rapport L./l est compris entre 2,3 et
1,4 avec une valeur moyenne de 1,7), se caractérise par une grande taille avec les valeurs
suivantes : 0,20< L.<0,37 mm et 0,12<1.<0,21 mm (Fig. 104a). Les observations au
microscope €lectronique et en lame mince ne révélent aucun prolongement apical (Pl. 5, fig. 1a,
2-3, 4a, 5-8; Pl. 6, Fig. 5).
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Fig. 104. - Diagrammes de dispersion pour différents caractéres morphologiques mesurés sur I'ensemble des
populations de Nowakia ampla, échantillonnées a Cern4 rokle. La signification des abréviations utilisées pour
les différents caractéres morphologiques est indiquée dans la Fig. 15. Le nombre d'individus, n, est indiqué dans
chacun des graphiques. Celui-ci ne correspond pas obligatoirement au nombre de points reportés dans les
graphiques du faijt de la superposition de certains points. Les losanges noirs indiquent les valeurs minimale,
moyenne et maximale, pour Nowakia acuaria s. str.
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Les anneaux transversaux sont fins et leur nombre dans les deux premiers intervalles de
mesure est de SSN<8 et 3<N,<7 (Fig. 104d). Les spécimens de petite taille et a chambre
initiale large (L<0,6 mm, 1.20,12 mm, n=11) peuvent étre attribués a I'espéce ampla en tenant
compte du nombre d'anneaux (3 a 4) sur une longueur de 0,25 mm au-dessus de la chambre
initiale.

Les valeurs moyennes, calculées sur les individus disponibles de 'espece (n = 36), sont :
1,= 0,15 mm; 1;= 0,23 mm; l,= 0,30 mm; L= 0,28 mm; 1.= 0,16 mm; Ny= 6; N,=4 (Fig. 91).
L'ornementation longitudinale est constituée de fines costules au nombre de 2 sur une largeur de
0,05 mm dans l'intervalle II (Pl. 5, Fig. 1b, 4b, 6).

SYNTHESE DES CARACTERES MORPHOLOGIQUES. Afin de mieux définir la morphologie
de Nowakia ampla, une analyse en composantes principales (Fig. 105) a été faite sur 25
individus, a partir des données de la région apicale de la coquille (L, 1., 1,, 1y, Nj). Les
caracteres morphologiques les mieux représentés sur l'axe factoriel 1 (62% de l'inertie) sont les
largeurs 1. et 1, de la coquille et, en direction opposée, le nombre d'anneaux (N;). Les deux
autres caracteres (1, L.) sont liés a l'axe 2 (22% de l'inertie) et, en partie, a l'axe 1.
L'opposition entre les caracteres de largeur et d'anneaux sur 'axe 1 se traduit par une coquille
pourvue d'anneaux tres espacés, tres évasée, des le premier intervalle de mesure.

Une comparaison des caractéres morphologiques directement liés a la croissance (L., 1.,
14, 1) est faite entre les assemblages de l'espéce aux différentes parties de la coupe de Cernd
rokle (Fig. 106). La morphologie propre de la nouvelle espece présente une importante stabilité

au cours du temps.

COMPARAISON. La nouvelle espece Nowakia ampla se différencie clairement de N.
acuaria s.str. et de toutes les autre especes de Nowakia du Praguien par les dimensions de la
chambre initiale et le nombre trés faible d'anneaux des le premier intervalle. La grande taille de
la chambre initiale, jamais inférieure a 0,2 mm pour la longueur L, et 0,12 mm pour la largeur
1., s'accompagne d'un développement de la coquille avec un grand angle de croissance, exprimé
par des largeurs (1,, 11, 15, 13) toujours supérieures aux valeurs moyennes de N. acuaria s.str.

La limite de séparation entre N. ampla et N. lata, fixée a un nombre d'anneaux N;
inférieur ou égal a 8 pour ampla, s'accompagne d'une différence de taille de la chambre initiale
des deux especes. Les valeurs moyennes de L. et 1. de N. lata sont & peu pres €gales aux
valeurs minimales de N. ampla.

Nowakia (Nowakia) acuaria ssp. B, en provenance du Maroc (Rabat-Tiflet, Praguien
supérieur), semble trés proche de N. ampla si 'on considére les dimensions de la chambre
initiale, le nombre d'anneaux et de costules des spécimens figurés par Alberti (1993, pl. 11,
fig. 1-2). Toutefois cette sous-espéce de grande taille est pourvue d'une chambre initiale

renflée, avec une épine apicale modérément longue, jamais observée chez N. ampla.
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Fig. 105. - Cercles de corrélation des variables et projections des individus sur les axes factoriels 1 et 2 de
I'Analyse en Composantes Principales pour I'ensemble des populations de Nowakia ampla, échantillonnées a
Cernd rokle. La signification des abréviations utilisées pour les différents caractéres morphologiques est
indiquée dans la Fig. 15.
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Fig. 106. - Diagrammes de dispersion relatifs 2 la taille de la chambre initiale (L. et 1;; graphiques de gauche) et
a I'évasement de la coquille (1] et Iy; graphiques de droite) mesurés sur les populations de Nowakia ampla,
échantillonnées a différents niveaux dans la partie sommitale de 1a coupe de Cernd rokle.

REMARQUE. Au cours de I'ontogenese des espéces du genre Nowakia, I'espacement des
anneaux devient de plus en plus grand, le maximum étant atteint au stade adulte; parfois une
phase de sénescence se manifeste par la présence d'anneaux plus fins et resserrés dans la partie
la plus distale de la coquille (Lardeux, 1969, pl. XXXIII, fig. 4). La méme tendance a
l'espacement des anneaux est relevée non seulement pour les autres Dacryoconarides pourvus
d'ornementation transversale, mais aussi pour les Homocténides et les Tentaculitides. La
nouvelle espéce N. ampla présente un rapide espacement des anneaux des le premier intervalle
de mesure; cet état pourrait &tre éventuellement i€ & une accélération du taux de développement
morphologique; une tendance analogue, cependant moins marquée, est aussi présente chez
N. lata. Toutefois, rien ne prouve que cette ornementation transversale exprime vraiment le
rythme de croissance de la coquille.

La véritable longueur des coquilles de Dacryoconarides reste difficile a évaluer, étant trop
liée a I'état de préservation du matériel. A Cernd rokle les spécimens de N. ampla, caractérisés
par une petite taille, gardent leur typologie morphologique dans les différents niveaux étudi€s
tout le long de la coupe et donc dans la succession de plusieurs générations. Le faible nombre
de représentants de N. ampla dans chaque niveau étudié ne permet pas, de fagon statistique,

d'estimer une éventuelle différence de longueur de la coquille entre N. ampla et les autres

especes de Dacryoconarides.
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DISCUSSION. Des morphotypes de Nowakia acuaria, caractérisés par un angle apical élevé
(15-18°) et des anneaux espacés dans la région proximale, avaient déja été remarqués par
Boucek (1964, p. 61, 63-64) dans la partie supérieure du Calcaire de Dvorce-Prokop. Aucun
spécimen présentant cette morphologie n'a toutefois pu étre mis en synonymie avec N. ampla
en raison de I'absence de figuration.

Dans sa conception de 7. acuaria, Ludvigsen (1972, fig. 6) associe des individus qui
présentent les valeurs typiques de N. acuaria en ce qui concerne la densité d'anneaux et les
dimensions de la chambre initiale, et d'autres individus qui pourraient correspondre a la
nouvelle espéce Nowakia ampla; mais, en 'absence de figuration, toute attribution reste
douteuse.

Les spécimens de Nowakia aff. acuaria, décrits et figurés par Mu-Xinan (1975) en
provenance du Tibet, montrent des dimensions de la chambre initiale et un nombre d'anneaux
dans le premier intervalle N; comparables a ceux de N. ampla. Une attribution certaine a

N. ampla reste difficile en raison de la déformation des spécimens figurés.

REPARTITION STRATIGRAPHIQUE ET GEOGRAPHIQUE. A Cernd rokle Nowakia ampla est
présente de facon irrégulieére du niveau 150,70 m jusqu'au sommet de la coupe a 163,30 m,
Praguien (partie supérieure). Une éventuelle extension de cette espéce dans 1'Emsien ne peut
pas €tre exclue pour l'instant.

La présence de N. ampla est certaine dans le bassin de Prague et probable dans plusieurs

autres régions comme le Maroc, I'Arctique Canadien et le Tibet.

Nowakia kabylica ALBERTI, 1980
(PL. 2, Fig. 7; PL. 6, Fig. 3, 6)
1980.- Nowakia ? kabylica n. sp.- Alberti, p. 15-16, fig. 2.
1982a.- Nowakia sororcula n. sp.- Lukes, p. 409-411, pl. I, fig. 1, pl. II, fig. 1-6.
p 1984.- Nowakia sororcula LUKES.- Alberti, p. 29-37, pl. 2, fig. 14-15. (non pl. 2 fig. 13 =
H. cf. bohemica).
1985.- Nowakia sororcula LLUKES.- Chlupéc et al., p. 22-24, pl. 1, fig. 4.
1985a.- Nowakia ? kabylica (= sororcula ).- Alberti, p. 41.
p 1985b.- Nowakia sororcula LUKES.- Alberti, p. 376, 378. (non pl. 1, fig. 2 = spécimen
déformé).
1985.- Nowakia sororcula LUKES.- Lukes, p. 179, pl. IV, fig. 3-4, pl. VI, fig. 3.
1988.- Nowakia ? kabylica.- Alberti, pl. 1, fig. 2-4.
p 1993.- Nowakia (Nowakia) kabylica ALBERTL.- Alberti, p. 42-43, pl. 14, fig. 1-5, 8, 17-
18; pl. 46, fig. 4. (non pl. 14, fig. 9-16 = Homoctenowakia senex 7; non pl. 14, fig. 6-7

= spécimens déformés).
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HOLOTYPE. Spécimen désigné par Alberti (1980; 1993 pl. 14, fig. 17-18) provenant de la
coupe "Amalou" aux environs de Beni Afeur (petite Kabylie, Atlas tellien, Algérie NE).

MATERIEL. 385 spécimens pourvus de leur test ou a I'état de moule interne provenant de
la coupe de Cernd rokle aux niveaux : b. 82, b. 86, b. 87, 3 m, 4,80 m, 5 m et 7,70 m.
Nombreux spécimens provenant du banc 14 et 16 de la coupe de Velkd Chuchle.

DESCRIPTION. Coquille de petite taille (L = 1 a2 2 mm), de forme conique, tres étroite,
avec un angle de croissance d' environ 4 a 8°. La largeur de la coquille aux différents niveaux de
mesure est comprise entre les valeurs suivantes : 0,05< 1,<0,08 mm, 0,09<1;<0,16 mm, 0,12<
1,<0,20 mm (Fig. 107b-c).

La chambre initiale est trés petite et ses dimensions sont comprises entre les valeurs
suivantes : 0,10< L.<0,20 mm et 0,05< 1.<0,10 mm (Fig. 107a). Le rapport L./1. , compris
entre 3,3 et 1,2 avec une valeur moyenne de 2, souligne la forme allongée de la chambre
initiale. Un prolongement apical est parfois visible (Pl. 6, Fig. 6).

Les anneaux transversaux ont un profil arrondi et sont peu prononcés; leur nombre dans
les deux premiers intervalles de mesure est de 10< N;<17 et 6<N,<11 (Fig. 107d).
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Fig. 107. - Diagrammes de dispersion pour différents caracteres morphologiques mesurés sur l'ensemble des
populations de Nowakia kabylica, échantillonnées & Cern4 rokle. La signification des abréviations utilisées pour
les différents caractéres morphologiques est indiquée dans la Fig. 15. Le nombre d'individus, n, est indiqué dans
chacun des graphiques. Celui-ci ne correspond pas obligatoirement au nombre de points reportés dans les
graphiques du fait de la superposition de nombreux points.
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Les valeurs moyennes (calculées sur I'ensemble des individus de I'espéce kabylica) sont :
1,= 0,07 mm; 1;= 0,12 mm; l,= 0,17 mm; L= 0,14 mm; 1.= 0,07 mm; N;= 13; N,= 8 (Fig.
91).

L'ornementation longitudinale est constituée par de fines costules, au nombre de 3 sur une
largeur de 0,05 mm dans les intervalles IIT 2 IV (PL. 2, Fig. 7).

SYNTHESE DES CARACTERES MORPHOLOGIQUES. L'ensemble des caractéres
morphologiques de la région apicale (L, 1., 1,, 1, N;) a été€ considéré pour 330 individus de N.
kabylica provenant de la coupe de Cernd rokle, en utilisant la méthode de I'analyse en
composantes principales (Fig. 108). La projection sur les axes factoriels 1 et 2, qui expriment
un total de 64% de l'inertie, montre une bonne représentation de l'ensemble des individus et des
variables qui les définissent. La largeur de la chambre initiale (1) et la largeur du premier anneau
(1,) sont liées a I'axe 1, alors que la longueur de la chambre initiale (L,) et le nombre d'anneaux
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Fig. 108. - Cercles de corrélation des variables et projections des individus sur les axes factoriels 1 et 2 de
I'Analyse en Composantes Principales pour I'ensemble des populations de Nowakia kabylica, échantillonnées
Cernd rokle. La signification des abréviations utilisées pour les différents caractéres morphologiques est
indiquée dans la Fig. 15.
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(N;) s'opposent sur I'axe 2. Au contraire, la largeur de la coquille (1;) est mieux exprimée, par
quelques individus, sur I'axe factoriel 3. L'ensemble des individus est réparti de facon uniforme
dans le plan 2 I'exception de deux spécimens mieux exprimés sur l'axe 1 (Fig. 108). Toutefois,
la variabilité morphologique des spécimens reste limitée aux intervalles donnés dans la
description.

Les caractéres morphologiques indiquant la croissance de la coquille (L, 1., 11, Ip) chez
cette espéce ont été comparés a différents niveaux de la coupe de Cernd rokle (Fig. 109). La
variabilité morphologique est assez limitée pour les assemblages entre les bancs 82 et 87, d'une
part, et entre les niveaux 3 m et 7,70 m d'autre part. En comparant les individus de I'ensemble

de la coupe, aucune dérive morphologique n'apparait chez cette espéce au cours du temps.

COMPARAISON. L'espéce kabylica se différencie de N. acuaria par le profil plus arrondi
de ses anneaux, qui restent toutefois bien délimités par rapport aux espaces interannulaires, ce
qui n'est pas le cas chez le genre Viriatellina. Les relations entre N. kabylica et les Paranowakia
du Lochkovien nécessitent d'étre clarifi€es  la fois au plan de la morphologie et de la répartition
stratigraphique; la principale différence entre les deux taxons est représentée par le

prolongement apical nettement plus court chez I'espéce kabylica, qui est également de taille plus

réduite.
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Fig. 109. - Diagrammes de dispersion relatifs  la taille de la chambre initiale (L et l¢; graphiques de gauche) et
3 1'évasement de la coquille (17 et lp; graphiques de droite) mesurés sur les populations de Nowakia kabylica,
échantillonnées 2 différents niveaux dans la partie inférieure de la coupe de Cern4 rokle.
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DISCUSSION. Nowakia kabylica est une espéce établie en Algérie par Alberti (1980), alors
que l'espece N. sororcula est un synonyme plus récent défini dans le Lochkovien du bassin de
Prague. La variabilit€ morphologique de N. kabylica, provenant de la coupe de Cernd rokle, est
tres limitée; une comparaison morphologique entre assemblages du Lochkovien de différentes
localités est envisageable pour mieux définir les champs de variabilité de N. kabylica et des

différents especes de Paranowakia.

REPARTITION STRATIGRAPHIQUE ET GEOGRAPHIQUE. Dans la littérature N. kabylica est
citée du Lochkovien supérieur au Praguien inférieur. Dans les niveaux échantillonnés de la
coupe de Cernd rokle, ce taxon est localisé a la partie inférieure du Praguien. L'espéce kabylica
est présente dans le bassin de Prague, en Allemagne et en Algérie, mais une plus large
distribution géographique est probable (Alberti, 1993).

Nowakia pragensis LLUKES, 1991
(Pl. 2, Fig. 6; Pl. 6, Fig. 2a-b)
1991.- Nowakia pragensis n. sp.- Lukes, p. 105-106, pl. I, fig. 1-4, pl. I, fig. 1.

HOLOTYPE. Spécimen désigné par Lukes (1991, pl. I, fig. 1-3) en provenance des
niveaux inférieurs du Calcaire de Dvorce-Prokop (7,4 m au-dessus du banc 80) dans la carriere

de Cernd rokle (République Tchéque).

MATERIEL. 628 spécimens pourvus de leur test ou & I'état de moule interne provenant de
la coupe de Cernd rokle aux niveaux : 3 m, 4,80 m, 5 m, 7,70 m, 8,20 m, 8,60 m, 8,70 m,
8,80 m et 10,70 m, 18,10 m, 29,30 m, 33 m. Plusieurs spécimens provenant du banc 36 de la
coupe de Velkd Chuchle.

DESCRIPTION. Spécimens de taille moyenne (L = 2 mm), avec des individus qui
atteignent une longueur maximale d'environ 4 mm. La coquille de Nowakia pragensis a une
forme conique, étroite dans le premier intervalle de mesure (o = 6°) et qui s'élargit ensuite au
cours de la croissance (10-12°). Les largeurs de la coquille aux différents niveaux de mesure
sont comprises entre les valeurs suivantes : 0,07< 1,<0,10 mm, 0,11< 1,<0,20 mm, 0,17<
1,5<0,32 mm (Fig. 110b-c).

La chambre initiale est trés allongée, avec une forme plus élargie et arrondie dans la partie
inférieure. Les dimensions de la chambre initiale sont comprises entre : 0,14< L.<0,27 mm et
0,07<1.<0,11 mm (Fig. 110a). L'allongement de la chambre initiale est bien indiqué par le
rapport L/l avec les valeurs maximale, minimale et moyenne égales respectivement a 3,4, 1,8

et 2,4. N. pragensis présente, ainsi, la chambre initiale la plus allongée de toutes les espéces de
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Nowakia du Praguien. Un court prolongement apical, tel qu'il est décrit sur I'holotype,

s'observe parfois dans les spécimens recensés.

Les anneaux transversaux sont bien marqués et & profil aigu; leur nombre dans les deux
premiers intervalles de mesure est de 7<N <12 et 3<N,<8 (Fig. 110d).

Les valeurs moyennes (calculées sur 1'ensemble ‘des individus de l'espéce pragensis)
sont : 1,= 0,08 mm; 1;= 0,14 mm; ly= 0,22 mm; L= 0,20 mm; 1,= 0,08 mm; N;=10; No=5

(Fig. 91).

L'ornementation longitudinale est constituée par de fines costules au nombre de 3 sur une
largeur de 0,05 mm dans les intervalles IT et III (P. 2, Fig. 6).
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Fig. 110. - Diagrammes de dispersion pour différents caractéres morphologiques mesurés sur I'ensemble des
populations de Nowakia pragensis, échantillonnées a Cerna rokle. La signification des abréviations utilisées
pour les différents caractéres morphologiques est indiquée dans la Fig. 15. Le nombre d'individus, n, est indiqué
dans chacun des graphiques. Celui-ci ne correspond pas obligatoirement au nombre de points reportés dans les

graphiques du fait de la superposition de nombreux points.
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SYNTHESE DES CARACTERES MORPHOLOGIQUES. Afin de mieux définir la morphologie
de Nowakia pragensis, un total de 579 individus a été traité par une analyse en composantes
principales, qui prenait en compte par les caracteres de la région apicale de la coquille (L, 1., 1,
11, N7). Une bonne projection des individus et des variables est indiquée par les axes factoriels
1 et 2, qui expriment respectivement 39% et 23% de I'inertie du nuage (Fig. 111). Les
caractéres morphométriques de la chambre initiale sont trés liés 2 1'axe 1 ol la plupart des

individus est projetée. Les spécimens de N. pragensis montrent une nette opposition entre la

largeur (1) et le nombre d'anneaux (Ny), caractéres situés aux deux extrémités de l'axe 2
(Fig. 111). La morphologie de N. pragensis se caractérise par une chambre initiale allongée et

par une coquille évasée, pourvue d'anneaux espaces.
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Fig. 111. - Cercles de corrélation des variables et projections des individus sur les axes factoriels 1 et 2 de
I'Analyse en Composantes Principales pour I'ensemble des populations de Nowakia pragensis, échantillonnées &
Cern4 rokle. La signification des abréviations utilisées pour les différents caractéres morphologiques est

indiquée dans la Fig. 15.
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Fig. 112. - Diagrammes de dispersion relatifs 2 la taille de la chambre initiale (L et 1;; graphiques de gauche) et
3 1'évasement de la coquille (17 et 12; graphiques de droite) mesurés sur les populations de Nowakia pragensis,
échantillonnées & différents niveaux dans la partie inférieure de la coupe de Cerné rokle.
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Fig. 113. - Djagrammes de dispersion relatifs 2 Ia taille de la chambre initiale (L. et I¢; graphiques de gauche) et
a I'évasement de la coquille (11 et 12; graphiques de droite) mesurés sur les populations de Nowakia pragensis,
échantillonnées a différents niveaux dans la partie inférieure de la coupe de Cerna rokle.

Les spécimens de N. pragensis provenant de différents niveaux stratigraphiques de la
coupe de Cernéd rokle ont été comparés (Fig. 112-113) sur la base des caractéres
morphologiques les plus liés a la croissance de la coquille (L., 1., 11, Ip). Les assemblages de
N. pragensis de niveaux stratigraphiques proches ont été réunis apres avoir vérifi€ 1'uniformité
des variations exprimées a chaque niveau. La comparaison des caractéres morphologiques entre

les assemblages indique une champ de variation équivalent dans les différentes parties de la

coupe.

COMPARAISON. Le caractére le plus distinctif de N. pragensis est la forme oblongue de
la chambre initiale, qui est la plus allongée (valeurs les plus élevées du rapport L. sur 1) des
espéces du genre Nowakia (Pl. 6, Fig. 2b). Deux autres especes, N. lata et N. ampla,
présentent une chambre initiale de taille plus importante, ou la largeur I, est tout a fait
proportionnelle a la longueur L, ce qui n'est pas le cas pour N. pragensis.

La différence principale entre N. acuaria s.str. et N. pragensis réside dans le nombre
d'anneaux, qui est beaucoup plus réduit chez la derniére espéce, définissant ainsi de larges

espaces interannulaires dés le premier intervalle de mesure.

REMARQUE. La diagnose de N. pragensis (Lukes, 1991) mentionne un nombre de 8-10
anneaux sur 0,05 mm dans la partie proximale de la coquille. Les mesures effectuées sur de
grandes populations (628 individus) nous donnent une valeur N comprise entre 7 et 12, mais

la valeur maximale 12 est limitée & quelques rares spécimens.

REPARTITION STRATIGRAPHIQUE ET GEOGRAPHIQUE. Dans la coupe de Cernd rokle
Nowakia pragensis est restreinte a la partie inférieure du Praguien. N. pragensis n'est connue,

pour le moment, que dans le bassin de Prague.

184




3. Implications biostratigraphiques

Les associations de Dacryoconarides échantillonnées le long de la coupe de Cernd rokle,
ou la presque totalité du Praguien est exposée (Fig. 114), permettent de délimiter l'extension
des différentes especes de Nowakia, souvent associées a divers autres genres de
Dacryoconarides (Styliolina, Guerichina et Peneauia). La relative constance du faciés du
Calcaire de Dvorce-Prokop indique que la distribution verticale des espéces n'est pas contrdlée
par des changements brusques de 1'environnement.

N. kabylica et N. pragensis sont principalement limitées a la partie inférieure du Praguien,
en association avec le genre Styliolina. La partie supérieure de 1'étage est caractérisée par la
présence concomitante de plusieurs autres especes de Nowakia, en particulier N. lata n. sp. et
N. ampla n. sp. L'apparition successive des différentes espéces de Nowakia dans la coupe de
Cernd rokle permet de définir des biozones d'intervalle entre l'apparition d'une espece et
I'apparition de I'espece suivante (Fig. 114).

Dans la succession de Cerna rokle la premi€re occurrence de cinqg especes de Nowakia a
pu étre fixée. En revanche, N. kabylica, présente d¢s la base de la coupe, apparait au
Lochkovien. La limite inférieure de cette biozone n'a donc pu étre définie ici en raison de
I'absence d'échantillonnage dans le Lochkovien. A Cernd rokle, les biozones d'intervalle
suivantes peuvent ainsi étre distinguées de la plus ancienne a la plus récente : biozones a
pragensis, a acuaria S.Str., a lata, a multiannulata, 3 ampla (Fig. 114).

1) La biozone d'intervalle de N. pragensis est comprise entre 1'apparition de l'espéce
index a 3 m et l'apparition de N. acuaria s. str. a2 8,80 m. Un intervalle d'incertitude d'environ
4 m persiste sur la premiére occurrence de I'espéce index.

2) La biozone d'intervalle de N. acuaria s. str. est comprise entre l'apparition de 'espece
index a 8,80 m et l'apparition de N. lata & 36,80 m. Un intervalle d'incertitude d'environ 0,1 m
persiste sur la premiére occurrence de I'espece index.

3) La biozone d'intervalle de N. lata est comprise entre 1'apparition de I'espece index a
36,80 m et l'apparition de N. multiannulata 2 71,60 m. Un intervalle d'incertitude d'environ 4
m persiste sur la premi€re occurrence de I'espece index.

4) La biozone d'intervalle de N. multiannulata est comprise entre 1'apparition de 1'espéce
index a 71,60 m et l'apparition de N. ampla 2 150,70 m. Un intervalle d'incertitude d'environ 3
m persiste sur la premiére occurrence de I'espéce index.

5) La biozone d'intervalle de N. ampla est définie par l'apparition de I'espéce index a
150,70 m et la limite supérieure de cette biozone est marquée par l'apparition de 'espéce index
de la biozone suivante. L'utilisation du genre Guerichina, présent dans la coupe avec l'espece
strangulata, permet d'affiner ]a biozonation locale proposée a partir des espéces des Nowakia.

A partir de la puissance de la succession praguienne a Cerné rokle (170 m) et de la durée
de cet étage, évaluée a environ 6 m.a. (Fordham, 1992), la durée de chaque biozone peut €tre
estimée de maniere approximative. Une telle évaluation se base sur I'hypothése d'un taux de

sédimentation constant. Les caractéristiques de la succession de Cernd rokle permettent
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Biozones locales
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Fig. 114. - Distribution des Dacryoconarides dans la coupe de Cern4 rokle et biozonation locale des especes de
Nowakia. Les abondances maximales (acmé) des différents taxons sont indiquées par les points les plus gros.
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d'envisager, au moins de facon générale, une telle condition. Des variations d'ordre mineur
sont cependant enregistrées, par exemple entre 70 et 100 m, avec I'alternance de bancs calcaires
micritiques gris clair et de niveaux argilo-carbonatés sombres, riches en matiére organique et en
Dacryoconarides. Une différence du taux de sédimentation est tout & fait probable entre ces
deux types lithologiques avec les niveaux argileux qui traduisent vraisemblablement une
certaine "condensation” du temps. Une estimation moyenne de I'intervalle de temps représenté
par la séquence carbonatée exposée a Cernd rokle peut, malgré tout, étre envisagée en raison du
caractere cyclique de ce type de sédimentation.

Les cinq biozones de Nowakia se développent sur des épaisseurs comprises entre 6 et 80
m environ. La biozone d'intervalle la plus courte, celle de pragensis, est évaluée a environ 0,22
millions d'années. Les biozones d'intervalle a acuaria s.str. et & lata se poursuivent sur environ
30 m chacune; la durée de ces deux biozones est de ce fait évaluée entre 1 et 1,3 millions
d'années. La biozone d'intervalle & multiannulata s'étend sur environ 80 m et correspond a une
durée estimée & environ 3 millions d'années. La durée de la biozone ampla n'est pas évaluée car
son sommet n'est pas délimité dans la coupe.

La biozonation proposée a partir des especes de Nowakia est, pour l'instant, limitée a la
seule coupe de Cernd rokle. Les synonymies retenues suggerent cependant que les especes
nouvelles décrites ici sont probablement présentes dans d'autres régions, ce qui permettrait
d'étendre la biozonation proposée a Cernd rokle. Des études biométriques faites a partir
d'associations de Dacryoconarides en provenance d'autres coupes du bassin de Prague mais
aussi d'autres régions, seraient utiles pour tester la validité de la biozonation locale proposée ici.

Une subdivision de la biozone & Nowakia acuaria s.1. avait déja été envisagée par Alberti
(1993, 1995). Cette biozonation concerne, d'une maniere trés générale, le Praguien d'Europe et
d'Afrique du Nord et n'était pas illustrée par des exemples précis. Il est donc difficile de

comparer ces propositions aux résultats obtenus sur la coupe de Cernd rokle.

187







CHAPITRE VII

DISCUSSION : SIGNIFICATION
DES ESPECES DE NOWAKIA







1. Définition et application du concept d'espece

L'espéce constitue l'unité de base de la systématique. Sa définition, fondée sur
l'interfécondité entre les individus d'une ou plusieurs populations (géographiquement isolées
ou non), est ainsi limitée aux seuls organismes a reproduction sexuée (ex: Mayr, 1942, 1963).
L'élément discriminant fondamental de I'espéce ainsi définie se situe au niveau du génome,
alors qu'en systématique traditionnelle, la reconnaissance d'une espéce s'appuie le plus
souvent sur des criteres morphologiques (ex: Raup et Stanley, 1971; Raffi et Serpagli, 1993).
Ces derniers, cependant, traduisent généralement l'expression du génome au niveau du
morphotype, ce qui fait qu'une systématique établie sur la morphologie refléte malgré tout une
certaine réalité génétique. Dans I'application du concept d'espéce en paléontologie, la
morphologie devient de fait un moyen pratique pour différencier des espéces et, d'une fagon
détournée, pour rendre compte du patrimoine génétique. Une revue compléte des différentes
conceptions de l'espéce a ét€ présentée par Nixon et Wheeler (1990). Ces auteurs soulignent
notamment la signification et le rdle de l'espéce dans la phylogenése. L'espéce
phylogénétique, définie par Nixon et Wheeler (1990), correspond au "plus petit ensemble de
populations (sexuées) ou lignée (asexuées) identifiables par une unique combinaison des
caracteéres hérités chez des individus comparables”. Une telle définition a comme objectif
d'identifier les plus petites lignées du modele phylogénétique en utilisant les méthodes

cladistiques.

L'espéce fossile constitue le point de départ pour toutes les considérations dérivant de la
paléontologie, qu'elles soient d'ordre évolutif, biostratigraphique, biogéographique ou
paléoenvironnemental. Une définition de l'espéce restreinte au seul holotype s'avere alors
insuffisante et nécessite d'étre élargie a I'ensemble des organismes représentatifs de I'espéce.
Le concept d'espece utilisé ici repose sur la reconnaissance et la caractérisation des plus petits
groupes morphologiquement homogénes et constants au cours du temps. L'étude de
populations distribuées verticalement, c'est a dire se succédant dans une séquence
stratigraphique non perturbée, a permis de préciser les modalités des variations
morphologiques et de leur attribuer une signification taxinomique. La succession au cours du
temps des mémes types morphologiques de Nowakia a été replacée dans un cadre
phylogénétique.

L'attribution de Nowakia lata, N. multiannulata et N. ampla au rang d'espéce se justifie
par la persistance au cours du temps (c'est a dire dans plusieurs échantillons superposés) des
différences morphologiques relevées entre leurs populations respectives. En effet, lorsque
plusieurs ensembles individuellement homogenes, mais différents entre-eux, coexistent au
sein d'une méme niche écologique et que ceci persiste durant un laps de temps assez
important (de l'ordre de plusieurs centaines de milliers d'années dans le cas de Cerna rokle),

c'est bien la preuve qu'il n'y a pas eu de phénomeénes d'hybridation entre ces ensembles.
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L'interfécondité a maintenu 'homogénéité morphologique de chaque ensemble au cours du
temps. Il parait donc légitime d'attribuer un statut d'espece véritable a ces ensembles fossiles.
De plus, le mode de vie planctonique de ces organismes garantit une certaine indépendance
vis a vis des variations paléoenvironnementales, ce qui restreint 1'existence d'éventuels
écotypes. Dans la coupe de Cernd rokle, en accord avec les positions défendues par Reyment
(1980), la présence de différents types morphologiques dans un niveau stratigraphique donné,
exclut leur attribution au rang de sous-espece. Leur coexistence dans un méme lieu et au
méme moment implique qu'il ne peut s'agir de variants géographiques.

La distinction entre les diverses especes de Nowakia recensées dans la coupe de Cernd
rokle a été réalisée en testant I'ensemble des caractéres morphologiques. Trois des nouvelles
espéces ainsi définies conduisent a réduire la variabilité de l'espéce acuaria. Cependant,
malgré cette limitation, Nowakia acuaria s.str. garde encore une grande "plasticité”
morphologique, avec des variants extrémes, proches a la fois de N. pragensis, de N. lata et de
N. multiannulata. Une telle proximité morphologique ne concerne cependant qu'un nombre
réduit d'individus et ne porte que sur un ou deux caractéres. L'attribution spécifique de ces
individus est faite, dans ce cas, en utilisant des caractéres morphologiques complémentaires.

Les limites morphométriques retenues ici (Chap. V) permettent une réelle

discrimination, au niveau spécifique, de 1'ensemble des spécimens échantillonnés.

2. Types de croissance au cours de 1'ontogenese

Dans une coquille & structure accrétionaire, comme celle des Dacryoconarides,
I'ouverture (bord distal) exprime trois modalités principales de la croissance, soient la
translation, l'augmentation et la rotation (Ackerly, 1989). La croissance des Dacryoconarides
se traduit principalement par une translation associ€e a un élargissement de 1'ouverture. Cette
translation est habituellement linéaire, c'est & dire qu'elle s'effectue selon un taux identique sur
toute la périphérie de l'ouverture. Certains Dacryoconarides, cependant, présentent une
rotation plus ou moins prononcée de la coquille conduisant a des formes cyrtoconiques et
gyroconiques (Alberti, 1993).

Au sein de I'ensemble des Nowakia mesurés, 3% des spécimens présentent une légere
courbure dans la région apicale. Cette tendance, répartie de fagon homogene le long de la
coupe de Cernd rokle, ne se limite pas a un groupe précis d'individus, mais s'applique a
I'ensemble des six espéces de Nowakia répertoriées. L'existence d'une courbure de la coquille
chez le genre Nowakia a déja été bien illustrée dans les travaux antérieurs (Boucek, 1964;
Lardeux, 1969). Ce type de courbure a également été relevé chez d'autres genres (Boucek,

1964; Lardeux, 1969, Alberti, 1993).
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Croissance allométrique

Le taux d'évasement de la coquille, qui est un des parametres exprimant sa croissance,
peut étre calculé a partir des largeurs mesurées a intervalles réguliers le long de la coquille (1,
1i, I, I3, 14...). Des échantillons représentatifs des six espéces de Nowakia ont ét€ choisis en
fonction de la taille afin de les comparer sur la base de ces largeurs successives (Fig. 115).
Une courbe d'interpolation et une droite de régression sont établies pour les données de
chaque espece. Les coefficients de corrélation, calculés pour la courbe d'interpolation, se sont
révélés supérieurs a 0,9 pour toutes les especes, a l'exception de N. ampla, pour laquelle la
valeur est égale a 0,85. Deux types d'observations peuvent étre faits en relation avec les
variations des largeurs de la coquille : 1) au niveau de chaque espéce et 2) par comparaison
entre les différentes espéces dans un méme intervalle de la coquille.

Quatre espéces (N. kabylica, N. pragensis, N. acuaria s.str., N. multiannulata) montrent
une diminution claire de I'évasement de leur coquille au cours de l'ontogenése. En ce qui
concerne les espéces N. lata et N. ampla, la variation du taux d'évasement est a peine
perceptible, probablement en raison de la taille réduite des spécimens €tudiés. Un tel
changement implique le passage d'une forme conique dans la région apicale a une forme
subcylindrique dans la région distale, en se rapprochant de l'ouverture de la coquille.
L'importance de l'angle de croissance, c'est a dire de I'évasement progressif de la coquille,
dans le développement ontogénétique des Dacryoconarides, avait déja ét€ soulignée par
Boucek (1964).

Les comparaisons entre les différentes espéces de Nowakia indiquent des différences du
taux d'évasement au cours de la croissance et ceci, pour des intervalles homologues. N.
kabylica dun coté et N. lata et N. ampla de l'autre occupent les pbles extrémes de ces
variations (Fig. 115). L'angle de croissance chez les especes analysées est fonction de la pente
de la droite de régression (Fig. 115). Cet angle de croissance augmente de N. kabylica (pente

la plus faible), a N. ampla (pente la plus accentuée).

Relation entre la largeur de la coquille et le nombre d'anneaux

Chez les Dacryoconarides pourvus d'ornementation transversale, ainsi que chez les
Homocténides et les Tentaculitides, une tendance a I'espacement des anneaux est relevée au
cours de la croissance (Boucek, 1964; Lardeux, 1969; Larsson, 1979; Alberti, 1993). Ceci a
pu étre vérifié chez les six especes de Nowakia répertoriées a Cernd rokle qui, au cours de
l'ontogenése, présentent une diminution du hombre d'anneaux, parallélement a I'évasement de
la coquille (Fig. 116). Cette relation est particuliérement évidente chez N. pragensis et N.
ampla, comme le démontre I'analyse en composantes principales (Fig. 105, 111).

En ce qui concerne la comparaison entre les especes, on remarque deux tendances
différentes dans le nombre d'anneaux présents dans les mémes intervalles de la coquille.
Certaines especes présentent de rares anneaux deés les premiers stades de croissance, comme
N. pragensis, N.ampla et, en partie, N. lata (Fig. 116). Au contraire, N. kabylica,
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Fig. 115. - Taux d'évasement de la coquille au cours de I'ontogenése, chez les six espéces de
Nowakia identifiées. Les largeurs de la coquille (1 4, 15, 13, 14...), en ordonnées, sont exprimées en

fonction de la distance au-dessus du premier anneau.
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N. acuaria s.str. et N. multiannulata se caractérisent par un nombre d'anneaux plus important
dans les stades juvéniles. Au stade adulte, la coquille de N. acuaria s.str. se distingue des
autres especes par des anneaux parfois plus resserrés (Fig. 116). 11 s'agit de quelques individus
pourvus d'anneaux plus fins et particulieérement rapprochés dans la partie la plus distale de la
coquille. Cette particularité peut traduire un processus de sénescence.

3. Types de chambre initiale et phylogenése

Le genre Nowakia posséde une chambre initiale bien séparée du reste de la coquille.
Elle est de forme variable en fonction des espéces. Cette chambre initiale des Dacryconarides
differe nettement de celle des Homocténides (sensu Alberti, 1993). Ces derniers, apparus
avant les Dacryconarides, se caractérisent par la présence d'un prolongement apical trés long.

Une estimation de la forme de la chambre initiale chez les six espéces de Nowakia
mesurées est donnée par les valeurs de la longueur L. et de la largeur 1.. Chacune des especes
décrites ici posséde une forme de chambre initiale qui lui est propre avec, parfois, une large
variabilité intraspécifique. Le degré d'allongement de la chambre initiale a €t€ quantifi€é en
calculant le rapport entre sa longueur L, et sa largeur 1, chez tous les individus de chaque
espece. Les moyennes, ainsi que les valeurs maximales et minimales de ce rapport, présentées
dans la partie systématique, sont reportées dans la Fig. 117 en fonction de la répartition
verticale de chacune des especes. Les especes N. pragensis et N. lata représentent les deux
extrémes dans le matériel analysé€. La chambre initiale de la premiere est tres allongée (L./1. =
2,4) et celle de la seconde plus arrondie (L /1. = 1,7) (Fig. 117). Chez les autres espéces, le
champ de variation du rapport longueur (L) sur largeur (l.) reste plus limité (Fig. 117). La
valeur de ce rapport est assez voisine respectivement chez N. ampla et N. lata et chez N.
multiannulata et N. acuaria s.str. Une nette distinction existe toutefois entre les dimensions
de la chambre initiale chez N. kabylica et chez N. acuaria s.str.. L'espéce kabylica se
différencie de toutes les autres espéces de Cernd rokle par sa chambre initiale trés petite (en
moyenne L, = 0,14 et . = 0,07 mm, avec seulement quelques spécimens ou I, atteint 0,10
mm). Les valeurs maximales, minimales et moyennes de ce rapport chez ces deux especes
sont remarquablement proches. Ceci suggere une certaine proximité phylogénétique entre N.
kabylica et N. acuaria s.str., du moins en ce qui concerne le premier €lément de 1'ontogenese.

D'une fagon générale, on note une tendance a une diminution du rapport L /1. au cours
du temps, ce qui traduit des chambres initiales plus sphériques chez les espéces les plus
récentes comme N. ampla (Fig. 117). Une chambre initiale parfaitement arrondie et
dépourvue de pointe avait ét€ aussi remarquée par Boucek (1964, p. 149, p. 151-152) chez les
plus jeunes spécimens de Nowakia acuaria s.1.

Les affinités décelées entre N. kabylica et N. acuaria s.str. au niveau de la forme de la
chambre initiale sont également confirmées par la persistance d'un court prolongement apical

chez ces deux espéces. Cette structure, typique des Homocténides qui sont apparus plus

196




précocement que les Dacryoconarides, se retrouve également chez N. pragensis et chez N.
multiannulata. A l'inverse, ce caractere n'a plus été observé chez N. lata et N. ampla.

La présence d'un court prolongement apical chez les premiéres espéces de Nowakia
avait été interprété par Boucek (1964) et Lardeux (1969) comme un "vestige" du long tube
des Paranowakia (Homocténides, sensu Alberti, 1993). Cette "appendice” apical se révele
donc étre un caractére plésiomorphe, confirmant les affinit€s phylogénétiques entre les
Homocténides et les premiers Nowakia et, d'une facon plus générale, entre les Homocténides

et les Dacryoconarides.

& Nowakia ampla

o Nowakia lata

o  Nowakia multiannulata

¢  Nowakia acuaria s.str.
X  Nowakia pragensis

+  Nowakia kabylica

Fig. 117. - Rapport L/l chez les espgces du

genre Nowakia observées dans la coupe de
Cern4 rokle. Les valeurs minimale,
moyenne et maximale obtenues pour chaque
espece sont respectivement reportées au
niveau de la premi2re occurrence, du milieu
et de la derniere occurrence de chacune de
ces especes.
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CHAPITRE VIII

DYNAMIQUE DES ESPECES ET FACTEURS
DU PALEOENVIRONNEMENT
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1. Introduction

Le genre Nowakia parait posséder un potentiel évolutif intrinséque élevé comme le
montre la succession rapprochée des especes de ce genre au Praguien et a I'Emsien.
L'ensemble des données récoltées & Cernd rokle sur la composition et la pérennité des
associations des Dacryoconarides au cours du temps apporte quelques éléments de réponse
sur les processus de spéciation et sur les modalités de croissance des populations de Nowakia.
Une distribution spatiale plus ou moins uniforme des populations de Nowakia peut étre
envisagée en raison de leur vaste répartition géographique (voir Chap. VI). Pourtant au sein
de cet ensemble, l'individualisation de petits groupes d'individus, se singularisant par des
particularités morphologiques, pourrait s'accompagner d'une stabilisation de ces éléments au
plan génétique, favorisant ainsi I'émergence de nouvelles especes. La dispersion de ces
nouvelles espéces par migration peut étre considérée comme instantanée a I'échelle
géologique.

Parmi les principaux facteurs du développement ou de la croissance d'une population
regroupant une ou plusieurs espéces il y a la conquéte d'un biotope qui peut étre soit libre, soit
occupé par un groupe moins bien adapté ou en phase d'extinction. Le développement rapide
des Dacryoconarides au Praguien et a I'Emsien inférieur pourrait ainsi étre relié au déclin des
Graptoloidea et peut-étre méme a l'origine de l'extinction de ce groupe qui, pendant
longtemps, avait occupé et contr6lé la niche correspondant aux formes pélagiques
planctonivores. Des processus similaires peuvent étre envisagés au sein méme du groupe des
Dacryoconarides entre les différents genres et méme entre les espéces. Aucune crise
biologique majeure ou extinction en masse ne sont décelées au niveau des associations de
Dacryoconarides étudiées a Cernd rokle, pas plus que dans les autres faunes qui les
accompagnent (Chlupdc, 1983; Chlupéc et al., 1985).

Les principaux facteurs contr6lant la distribution des Dacryoconarides €taient
vraisemblablement les mémes que ceux des organismes planctoniques actuels, a savoir
température, luminosité, turbidité, oxygénation, disponibilité de nutriments, courants
océaniques, présence de prédateurs... Une distribution sélective au sein de la colonne d'eau a
d'autre part été envisagée (Zagora, 1984) pour les genres Nowakia et Styliolina, par analogie
avec les observations effectuées sur le groupe actuel des Ptéropodes. Selon Zagora, la
distribution des genres Nowakia et Styliolina serait principalement contrdlée par la
bathymétrie, avec une diminution de la fréquence des Nowakia et un accroissement de celle
des Styliolina lorsque la profondeur augmente. La présente étude semblerait valider ce
modele. En effet, dans la coupe de Cerna rokle, I'abondance des Styliolina diminue la ou le
nombre de Nowakia augmente. De plus, la partie de la coupe la moins riche en Styliolina
pourrait correspondre & une phase régressive mineure (voir §5).

Afin de tester I'influence des facteurs biotiques et abiotiques sur !'abondance et la
diversité des Dacryoconarides dans la coupe de Cernd rokle, la structure et la dynamique des

populations ont été analysées. Ces résultats ont ensuite ét€ confrontés aux parametres
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paléoenvironnementaux, notamment aux variations de la composition isotopique (oxygeéne et
carbone) des sédiments carbonatés. Les paragraphes suivants reprennent les résultats d'un
article "Factors controlling the evolutionary dynamics of Pragian Dacryoconarida
(Tentaculitoidea): evidence from palaeontological data and sl3¢c of marine carbonates
(Lower Devonian, Czech Republic).", par Silvia Gessa et Christophe Lécuyer, soumis pour
publication dans la revue Palacogeography, Palacoclimatology, Palacoecology.

2. Dynamique des faunes de Dacryoconarides : abondance, diversité, distribution

Les données concernant les Dacryoconarides de la coupe de Cernd rokle proviennent
des seuls bancs calcaires riches en représentants de ce groupe. En effet, les niveaux calcaires
non échantillonnés devraient, sauf erreur d'observation sur le terrain, correspondre a des
niveaux pauvres en Dacryoconarides. L'échantillonnage ne fournit pas un inventaire exhaustif
de ces faunes sur I'ensemble de la succession puisque, en plus de lacunes d'observations dues
aux intervalles recouverts d'éboulis (Fig. 13), aucun échantillonnage n'a été fait dans les
niveaux argileux ou les Dacryoconarides sont déformés mais trés nombreux. Cependant, la
maille d'échantillonnage (38 niveaux répartis sur les 170 metres de la succession praguienne)
parait suffisante pour permettre d'examiner la dynamique des faunes de Dacryoconarides au
cours de I'intervalle de temps représenté par la succession de Cernd rokle.

Chaque assemblage de Dacryoconarides recueilli dans les niveaux analysés doit Etre
considéré comme un €chantillon "moyen", regroupant plusieurs générations d'individus
appartenant a plusieurs espeéces. En effet, si I'on tient compte de I'épaisseur du niveau
échantillonné (au moins une dizaine de centimetres) et du rythme moyen de sédimentation
local (de l'ordre de 1 cm pour 400 ans), ce sont tous les individus qui se sont succédés durant
pres de 4000 ans qui se trouvent réunis dans un méme prélevement. Dans ces conditions,
I'homogénéité des populations de chaque espece dans un méme €chantillon et la persistance
de cette homogénéité dans plusieurs échantillons superposés, constituent autant d'indices du

contrdle génétique de la stabilit€ morphologique chez chacune de ces especes.

Abondance des Dacryoconarides

L'abondance des représentants du groupe des Dacryoconarides, dans les niveaux
étudiés, varie de quelques spécimens a plus de 200 individus par kilogramme de roche
(Fig. 13; Annexe, Tab. 6). Des variations aussi importantes reflétent trés vraisemblablement
des variations originelles de 1'abondance de ces organismes dans le milieu marin.

Dans les trois principales parties étudiées de la coupe (du banc 82 a 18,10 m; de 69 m a
97,65 m; de 131 m a 163,30 m) on observe la méme tendance générale avec une abondance
qui augmente d'abord de quelques individus jusqu'a 150-200 spécimens par kilogramme de

roche et décroit ensuite de maniére plus ou moins marquée. A l'échelle de la coupe, la
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tendance générale montre des abondances maximales dans l'intervalle compris entre les
niveaux a 69 m a 97,65 m.

Les Dacryoconarides recueillis dans les calcaires praguiens de la coupe de Cerna rokle
se répartissent dans les trois genres Nowakia, Styliolina et Guerichina (Fig. 118). Un
quatriéme genre (Peneauia), pour sa part, n'est représenté que par un seul individu. La
distinction entre les principaux genres représentés est faite aisément a partir de leur
ornementation transversale. Le genre Nowakia est caractérisé par des anneaux bien définis,
alors que Guerichina présente un profil ondulé, marqué par des anneaux tres fins et que
Styliolina a une coquille lisse, sans ornementation transversale. La distinction des différentes
especes du genre Nowakia présentes dans la coupe étudiée, a partir de I'analyse statistique de
plusieurs caractéres morphologiques, a été exposée dans le chapitre V. Bien qu'il n'ait pas fait
I'objet d'une étude détaillée le genre Guerichina est trés vraisemblablement représenté ici par
la seule espéce Guerichina strangulata BOUCEK et PRANTL, 1961. Enfin, la distinction
d'espéces au sein du genre Styliolina aurait nécessité une étude longue qui n'entrait pas dans le

cadre du présent travail.

Abondance et fréquences relatives au niveau du genre

Les deux genres Nowakia et Styliolina existent déja dans des niveaux plus anciens que
ceux de la coupe étudiée ou ils sont représentés de la base jusqu'au sommet, mais de manicre
discontinue. Nowakia est le genre le plus abondant avec un maximum dans la partie moyenne
de la coupe ol son abondance atteint 228 spécimens par kilogramme de roche dans le niveau
71,80 m (Fig. 118-119; Annexe, Tab. 6). Styliolina est particulierement bien représenté dans
la partie inférieure de la succession avec un maximum de 60 spécimens par kilogramme de
roche dans le niveau 8,80 m. Le genre Guerichina apparait au cours du Praguien; il n'est
présent que dans la partie supérieure de la coupe ol son abondance augmente jusqu'a atteindre
76 spécimens par kilogramme de roche au niveau 163,30 m, alors que, parallelement,
I'abondance du genre Nowakia diminue de manicre critique. C'est d'ailleurs dans cette partie
somimitale que les variations d'abondance des trois genres sont particuliérement marquées,

spécialement sur les trois derniers metres.

Abondance et fréquences relatives au niveau des espéces de Nowakia

Le genre Nowakia est représenté dans la succession du Praguien de Cernd rokle par six
espéces, chacune d'elle ayant une extension verticale bien définie. D'ailleurs, une biozonation
locale a été proposée pour cette localité (Chap. VI, §3).

N. acuaria s.str. est l'espéce la plus abondante et la plus fréquente bien que son
abondance montre verticalement une grande variabilité (Fig. 120; Annexe, Tab. 6).
L'abondance maximale de cette espece se situe dans le niveau 71,80 m, avec 224 spécimens,

par kilogramme de roche (Fig. 121c).
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Fig. 118. - Fréquences relatives des trois génres de Dacryoconarides échantillonnés dans les calcaires
micritiques de la coupe de Cern4 rokle.
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Dans la partie inférieure du Praguien, trois especes se succeédent : N. kabylica, déja
présente dans des niveaux plus anciens, N. pragensis et N. acuaria s. str. L'abondance
maximale des deux premiéres especes se situe respectivement dans les niveaux 3 m et 10,70
m (Fig. 121a-b). La diminution et la disparition de N. kabylica sont suivies par une
augmentation progressive de 'abondance de N. pragensis (Fig. 120).

La partie moyenne de la succession est caractérisée par trois espéces : N. acuaria s. str.,
N. lata et N. multiannulata. Les deux dernic¢res apparaissent, pour la premiére fois,
respectivement aux niveaux 36,80 m et 71,60 m, avec des populations trés peu nombreuses
(Fig. 122a-b). N. acuaria s. str. et N. lata montrent une abondance maximale respectivement
aux niveaux 71,80 m et 91 m (Fig. 121c, 122a).

L'apparition de Guerichina strangulata et de N. ampla a lieu dans la partie supérieure de
la succession (Fig. 118, 120). ot les assemblages de Dacryoconarides montrent le maximum
de diversité avec la présence de trois genres et, pour Nowakia, de quatre especes. Jusqu'au
niveau 160 m, N. acuaria s. str. et N. multiannulata dominent; l'abondance maximale de cette
derniére espéce se situant dans le nivean 142,30 m (Fig. 120, 122b). Dans les trois derniers
meétres, Guerichina strangulata et Styliolina ssp. montrent leur abondance maximale, alors
que le genre Nowakia n'est représenté que par de rares spécimens de N. ampla et N. lata (Fig.
118, 120, 122).

Tendances générales et significations possibles

A plusieurs niveaux les abondances des espéces de Nowakia tombent au dessous de 20
spécimens par kilogramme de roche, sans que l'on observe aucun changement dans la
conservation. Parallélement on note, dans certains de ces niveaux, une forte abondance des
représentants de Guerichina strangulata et de Styliolina ssp. (Fig. 118; Annexe, Tab. 6). Des
populations de petite taille correspondent en général a I'apparition et au début de I'existence
d'une espéce. A Cernd rokle, on constate pour le genre Nowakia qu'une espéce nouvelle
apparait quand la fréquence relative des especes antérieures décroit. Ceci s'observe lors du
relais de N. kabylica par N. pragensis, de N. pragensis par N. acuaria s. str., et de N.
multiannulata par N. ampla (Fig. 120). Dans chaque cas, la nouvelle espece montre des
populations tres réduites dans les deux premiers niveaux ou elle est présente.

Des travaux antérieurs, en particulier sur des Foraminifeéres planctoniques, ont indiqué
I'importance que la taille et la structure des populations ont dans les modalit€s des extinctions
et des spéciations (Stanley et al., 1988; McKinney et Frederick, 1992) : les deux phénomenes
semblent étre accélérés dans des populations réduites caractérisées par une structure
discontinue.

Les variations de la taille des populations de Dacryoconarides suggerent que différents
facteurs ont pu intervenir comme, par exemple : 1) une compétition entre genres et/ou especes
pour les nutriments, 2) des variations dans la distribution verticale des Dacryoconarides dans

la colonne d'eau, 3) l'apparition de nouveaux prédateurs pour I'ensemble du groupe.
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Fig. 120. - Fréquences relatives des six espéces de Nowakia échantillonnées dans les calcaires micritiques
de la coupe de Cerné rokle.
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L'abondance des nutriments représente peut-étre le facteur le plus important ayant
influencé la taille des populations. D'autre part, on peut penser que la spéciation chez les
Dacryoconarides a été déterminée, soit par des facteurs biotiques correspondant a une
dynamique d'évolution intrinséque, soit par I'influence de variations dans l'environnement.

Cette question est discutée dans le paragraphe suivant.

3. Facteurs abiotiques

A Cerna rokle, l'analyse des microfaciés a ét€ suivie par une étude des isotopes stables
du carbone (813C) et de l'oxygene (8180) dans les carbonates praguiens. L'analyse isotopique
était menée afin de mettre en évidence d'éventuelles fluctuations environnementales qui

n'siaient pas clairement exprimées dans la lithologie.

Microfacies

L'étude du microfacies des calcaires fossiliferes n'a mis en évidence aucun changement
notable sur I'ensemble de la succession. De la base au sommet, les calcaires micritiques
présentent une composition minéralogique homogene sans aucun apport sensible de matériel
terrigéne. L'analyse palynologique indique 1'absence de spores et de débris végétaux dans les
calcaires échantillonnés. Au contraire, de nombreux palynomorphes marins et continentaux
sont présents dans les niveaux argileux de la partie moyenne de la succession (Fig. 13). Une
telle différence peut étre liée 2 une variation du taux de sédimentation dans les deux types
lithologiques. Toutefois, a I'échelle de la coupe, une substantielle continuité prévaut avec une
sédimentation a caractere cyclique (Chap. II). Ces éléments correspondent bien, d'une part
avec la position paléogéographique de la Bohéme au Praguien, a la bordure extérieure de la
plate-forme nord-gondwanienne et, d'autre part, avec le caractere distal du Calcaire de

Dvorce-Prokop dans 1'agencement régional des faciés du Praguien (Fig. 5).

Enregistrement isotopique

Les analyses des isotopes stables du carbone (813C) et de I'oxygene (8180) ont été faites
sur un lot de 52 échantillons de carbonates comprenant les 38 niveaux fossiliferes et 14
échantillons supplémentaires (Fig. 123; Annexe, Tab. 7). Tous les échantillons traités ont été
soigneusement sélectionnés, apres examen des fragments de calcaire 2 la loupe binoculaire, de
maniére a exclure tous ceux qui présentaient des vacuoles ou des veines millimétriques de
calcite secondaire liée a une circulation localisée de fluides apreés le dépdt des sédiments
carbonatés. La maille de 'échantillonnage paraissait assez serrée pour permettre une telle
étude ce qu'a d'ailleurs confirmé la mise en évidence de tendances assez bien exprimées pour
le 813C.

D'une maniére générale les valeurs du 61 8 O a Cernd rokle varient entre 25 et 27%o
(SMOW) ce qui les place parmi les valeurs les plus élevées connues dans les carbonates

marins dévoniens (Veizer et Hoefs, 1976). Aucune variation bien définie n'apparait sur
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I'ensemble de la coupe et on constate surtout une dispersion erratique des données, a I'échelle
du métre. Théoriquement, la composition isotopique de I'oxygeéne des carbonates marins peut
permettre d'estimer la température des eaux ol ils se sont déposés mais il est toujours difficile
de savoir si cette composition est réellement originelle ou si elle a été ultérieurement modifiée
(Land, 1995). Dans le cas présent, la faible amplitude des variations (2%o) laisse penser que
les modifications postérieures au dépdt, au cours de la diagenese ou plus tardivement encore,
ont été relativement limitées. Méme dans ce cas, I'estimation des paléotempératures du milieu
marin reste difficile dans la mesure oli on ne connait pas précisément la composition
isotopique de I'oxygene de I'eau de mer au Dévonien.

L'absence de toute variation nette et significative du 8180 mesuré sur I'ensemble de la |

succession étudiée pourrait s'expliquer de deux manicres différentes :
1) ou bien les valeurs originelles du 8180 ont été totalement perturbées par des

processus postérieurs au dépot, ce qui a pu en quelques sorte "lisser” 'ensemble des valeurs et
"effacer" toutes les variations liées a d'éventuelles différences de température du milieu; dans
ce cas les valeurs mesurées n'ont plus aucune signification et ne permettent pas de discuter le
role d'éventuelles variations de température sur la dynamique évolutive des Dacryoconarides.
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Fig. 123. - Composition des isotopes stables du carbone et de I'oxygeéne reportée en fonction de la
position stratigraphique dans les calcaires micritiques de la coupe de Cern4 rokle.
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2) ou bien les valeurs mesurées correspondent effectivement a des données réellement
originelles ou trés peu modifiées ultérieurement; ceci signifierait que la température du milieu
marin ou se déposaient les calcaires & Dacryoconarides n'a pas ou trés peu varié€ au cours du
Praguien et que ce facteur de l'environnement n'a donc pas pu influencer la dynamique

évolutive du groupe.

Contrairement aux données concernant le 8180, les valeurs du 813C, qui varient entre
+1%o0 et + 3,5%0 (PDB), montrent des tendances bien marquées et régulieres a I'échelle de la
coupe, sans "bruit de fond"; les seules anomalies concernant deux échantillons (Fig. 123) dont
les valeurs du 813C et du 8180 sont anormalement basses. Malgré les lacunes
d'échantillonnage, les valeurs du 813C s'organisent en trois ensembles distincts (Fig. 123),
avec :

1) dans la partie inférieure de la coupe, du banc 82 au niveau 10,70m, une augmentation
progressive de +2,3%o & + 3,2%o, est suivie d'une légere diminution.

2) dans la partie moyenne, entre les niveaux 69m et 97,65m, on note une forte
diminution des valeurs depuis +3,4%o jusqu'a +1,9%o.

3) dans la partie supérieure, les valeurs sont faibles mais montrent une augmentation
réguliére depuis des valeurs minimales proches de +1%o, au niveau 130m, jusqu'a +1,8%o, au
niveau 163 m.

Les compositions isotopiques du carbone sont généralement beaucoup plus résistantes
que celles de l'oxygene lors des processus de diagenése. Ceci tient a plusieurs raisons : 1) les
carbonates constituent un réservoir de carbone beaucoup plus important que le carbone
contenu dans les fluides aqueux; 2) le carbone provenant de la circulation des fluides provient
en général des carbonates voisins et 3) le fractionnement isotopique des différentes especes de
carbone est trés peu dépendant de la température.

Au cours de la diagenése, la valeur du 813C des carbonates peut étre abaissée par
I'addition de carbone provenant de la décomposition de matiére organique qui se caractérise
par des valeurs trés négatives du §13C, de -30%o & -25%0 (Maynard, 1981). Toutefois, dans le
cas de la séquence carbonatée de Cernd rokle, un tel processus est trés peu vraisemblable
compte-tenu de la faible quantité de mati¢re organique enfouie dans le sédiment. Une étude
palynologique (Fig. 13; Annexe, Tab. 6) a, de maniére générale, montré que les niveaux
carbonatés présentaient des valeurs trés faibles du carbone organique total (TOC<1%) avec
peu de Chitinozoaires et trés peu de matiére organique amorphe. On peut noter qu'il n'en est
pas de méme dans des intercalations argileuses de la partie moyenne de la coupe ou les

palynomorphes sont abondants.
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4. Parallle entre les variations des faunes et les fluctuations du & 13C

Les valeurs toujours positives du 8!3C dans les carbonates de Cern4 rokle suggérent que
I'activité de la biomasse est restée importante durant tout le Praguien. Ceci correspond
d'ailleurs bien 2 la grande abondance des Dacryoconarides et a celle des palynomorphes, en
particulier dans la partie moyenne de la coupe (Fig. 13; Annexe, Tab. 6), entre les niveaux 70
m et 100 m. Par ailleurs, les données relatives au 813C montrent, au cours du Praguien qui
s'étend sur plusieurs millions d'années, des fluctuations qui s'ordonnent en tendances
régulieres et bien marquées (dans les différentes parties de la coupe). Ceci témoigne donc du
fait qu'il n'y a pas eu, au cours de l'intervalle considéré, persistance d'un état stable, ni entre
les différents réservoirs marins du carbone, ni entre les réservoirs continentaux (terrestres) du
carbone organique et inorganique. On peut donc penser que de telles modifications ont pu
avoir des conséquences sur la taille de la biomasse et sur la dynamique évolutive des faunes
de Dacryoconarides dont on a vu précédemment que, au cours du méme intervalle de temps,
elles montraient des variations sensibles d'abondance et de fréquence relative, accompagnées
d'apparitions et de disparitions d'espéces.

La comparaison des tendances notées pour le 8!3C et pour les faunes de
Dacryoconarides (Fig. 119, 121, 122) appelle plusieurs remarques.

1) au niveau des genres (voir Fig. 118, 119 et 123), on constate, dans la partie
supérieure de la coupe, que I'abondance du genre Guerichina augmente paralléelement aux
valeurs du 613C. Styliolina présente une tendance analogue bien que moins marquée. Dans le
méme intervalle, le genre Nowakia diminue globalement mais il montre, en revanche, des
innovations au niveau spécifique.

2) Dans la partie inférieure de la succession, on note a la fois des fluctuations rapides du
313C et de I'abondance des Dacryoconarides et des Chitinozoaires (Fig. 13, 119 et 121). En
outre, dans ce méme intervalle, trois espéces de Dacryoconarides se succeédent rapidement
avec Nowakia kabylica puis les apparitions de N. pragensis et de N. acuaria s.str. Les
variations d'abondance du genre Nowakia (Fig. 118) correspondent, pour l'essentiel, aux deux
premiéres espéces. On peut en outre noter que la plus forte abondance de N. pragensis
coincide avec une des valeurs les plus élevées du 313C (+3,2%o0 au niveau 10,70m). De
maniére analogue, la plus grande abondance de Styliolina ssp. se situe au niveau 8,80m qui se
caractérise également par une valeur trés élevée (+3,0%o, du 813C), bien qu'un peu inférieure
aux précédents (Fig. 119).

3) Malgré l'absence de données entre les niveaux 97,65m et 131m (intervalle couvert
d'éboulis), la tendance générale des variations du 8!13C suggére un événement de longue durée
(environ 3 millions d'années) ol le 8!13C diminue depuis les valeurs les plus élevées (+3,4%o
au niveau 69 m) jusqu'aux valeurs les plus faibles (+0,8%0 au niveau 132,80m). Cet
événement est suivi par une augmentation légére et progressive du 813C dans la partie

somrnitale de la coupe (jusqu'a +1,8%o au niveau 163,50 m). Cette derniére partie correspond
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a une péricie de renouvellements fauniques accélérés avec l'apparition et le développement
du genre Guerichina (Fig. 119) et de 1'espéce Nowakia ampla (Fig. 122) et un déclin assez
brutal de N. acuaria et de N. multiannulata.

4) De maniere plus générale, I'apparition de nouveaux taxons, comme celle du genre
Guerichina citée ci-dessus, ou celles des différentes especes de Nowakia, accompagne soit
une tendance a I'augmentation du 813C, soit des valeurs élevées de celui-ci. Dans la partie
moyenne de la coupe, l'apparition de Nowakia multiannulata et 1'abondance maximale de N.
lata se situent 3 deux niveaux légérement différents mais tous deux situés juste aprés la valeur
maximale du 8!13C du niveau 69 m (Fig. 122). Le développement ultérieur de ces deux
espéces et I'abondance de N. acuaria s.str. correspondent 2 une diminution du §13C.

Toutes ces remarques, relatives au parallele qu'on peut observer entre la composition
des faunes de Dacryoconarides et les variations des valeurs du 8!13C, suggeérent que des
modifications dans le milieu marin ont vraisemblablement exercé des "pressions” plus ou
moins fortes sur les faunes et qu'elles ont pu partiellement stimuler des modifications
d'abondance et des apparitions d'especes. Toutefois, si I'on considére globalement 1'ensemble
des Dacryoconarides, on ne constate aucun changement brutal d'importance majeure pour le
groupe. Les espéces N. acuaria s.str., N. lata, N. multiannulata, comme Styliolina, survivent a
la période ou le 813C est minimum, méme si elles montrent des variations marquées
d'abondance. Dans la partie supérieure de la coupe, les variations d'abondance des différents
Dacryoconarides peuvent aussi avoir une origine biologique. Les tendances observées dans
les différents taxons de Dacryoconarides et des variations isotopiques présentent bien
certaines relations mais un lien simple et clair entre les deux types de données est impossible

a définir.

5. Signification des variations du & 13C

Les variations du 813C mesurées dans le Praguien de Cernd rokle peuvent refléter des
modifications de I'environnement d'importance et d'origine régionale ou globale. Compte-tenu
de la position paléogéographique de la Bohéme et du caractére distal des Calcaires de Dvorce-
Prokop, il est peu vraisemblable que des facteurs locaux aient pu intervenir de maniére
prépondérante.

Il parait difficile d'invoquer, comme cause principale de modification globale du milieu
marin, le développement des végétaux sur les terres émergées et ses conséquences sur les
processus d'altération continentale. Certes, le Praguien correspond a l'une des premicres
phases de développement de la biomasse continentale, mais l'essentiel de ce phénomeéne se
produit plus tard, au Dévonien moyen, avec des innovations majeures dans la structure
anatomique des plantes continentales. On ne constate d'ailleurs pas, dans la succession du
Praguien de Cern4 rokle, d'apports importants de spores et de débris végétaux bien qu'on en

ait observé dans les intercalations argileuses de la partie moyenne de la coupe (Paris,
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communication orale) et, 2 la partie supérieure du Praguien, dans des facieés analogues a ceux
de Cernd rokle, dans la localité de Pozary (Vavrdova, 1989).

A l'échelle d'un bassin, une phase régressive se traduit par une diminution des valeurs
du 313C résultant de 1'érosion de niveaux riches en matiére organique déposés antérieurement
et dont le 813C est de -25%o. Une phase régressive peut ainsi introduire de grandes quantités
de matiére organique dans les eaux marines. Des phénomenes d'eutrophisation pourraient se
produire avec 1'oxydation de la matiere organique et la diminution de la quantité d'oxygéne
dissous, déterminant, 2 la limite, un événement anoxique ("black-shales"). Durant une phase
transgressive, les taux élevés de sédimentation conduisent 4 un taux élevé d'enfouissement de
la matiére organique et se traduisent dans les carbonates par une augmentation du 813C.

Ainsi, la diminution des valeurs du 8!3C notée dans la partie moyenne de la coupe de
Cerna rokle pourrait correspondre a une phase mineure de régression s'accompagnant
d'oxydation de la matiére organique. Dans cette partie de la succession le contenu en carbone
organique (TOC) est particulicrement bas dans les carbonates méme s'il montre des valeurs
plus élevées dans les intercalations argileuses. Dans cette partie de la séquence on constate, de
maniére paralléle, que deux espéces de Nowakia présentent leur abondance maximale et
précisément dans des niveaux ot les valeurs du 813C sont supérieures 2 2,3%o (Fig. 121 et
122). Une telle régression pourrait correspondre a la phase régressive soupgonnée dans le
Praguien d'Euramérique entre les zones de Conodontes a sulcatus et a kindlei (Johnson et al.
1985). Mais, dans la succession de Cernd rokle, on ne note, dans les niveaux correspondants,
aucune donnée sédimentologique témoignant d'un afflux de particules terrigénes ou de
recyclage de palynomorphes qui auraient pu témoigner d'une baisse du niveau marin et de ses

échos dans le domaine distal de plate-forme externe ol se déposaient des calcaires de Cerna

rokle.

6. Conclusions

Durant tout le Praguien, période considérée sans événements globaux majeurs, on note a
Cernd rokle une stabilité assez remarquable des caractéristiques de la sédimentation (pour
I'essentiel durant le dép6t du Membre de Dvorce-Prokop). Les quelques variations
bathymétriques mineures qui ont pu €tre enregistrées au niveau des interlits argileux se sont
avérées sans conséquences durables sur la dynamique des populations de Dacryoconarides.
De méme, I'éventuelle phase régressive intra-praguienne, évoquée par certains auteurs,
n'affecte guére le groupe. Nous expliquons ceci par le fait que, a Cernd rokle, ces fluctuations
bathymétriques s'appliquent & un environnement de plate-forme externe, déja relativement
profond. En conséquence, elles n'induisent pas de changements significatifs de I'écosystéme
pélagique qui abrite les Dacryoconarides. Ceci exclut un role prépondérant des fluctuations
bathymétriques dans le développement des populations de Dacryoconarides de Cerna rokle.
Elles ne paraissent pas non plus déterminantes dans les processus de spéciation qui ont abouti

a l'apparition successive de six especes de Nowakia.
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Les variations enregistrées dans l'abondance de ces six espéces relévent
vraisemblablement des parameétres environnementaux habituels qui contrdlent la prolifération
des organismes a mode de vie pélagique. Certains, comme la turbidité du milieu, sont assez
bien documentés (milieu limpide du fait de la quasi absence d'apports détritiques terrigénes).
D'autres, comme la température réelle du milieu marin ambiant, restent difficiles & quantifier,
méme si la position latitudinale basse de la Bohéme au cours du Praguien suggere un climat
relativement chaud. La courbe de variation du 8180, établie pour l'ensemble de la coupe,
refléte apparemment des phénomeénes diagénétiques et non les caractéristiques physico-
chimiques originelles du milieu de vie des Dacryoconarides. Cette courbe n'a donc pas été
traduite en terme de paléotempératures. De toute facon, les variations mineures et erratiques
des valeurs mesurées ne permettent pas d'appréhender des variations significatives de la
température du milieu marin.

La position distale du site de Cernd rokle parait limiter I'intervention des facteurs locaux
sur la concentration de I'eau de mer en 813C. Le remaniement de carbone organique d'origine
terrestre ou marine, par exemple au cours de pulsions transgressions régionales, risque en
effet d'étre affaibli. Le signal isotopique enregistré dans la coupe traduit donc, pour I'essentiel,

des phénomenes d'ampleur globale.
La courbe d'évolution du 8!3C, bien que discontinue, présente des variations

significatives, organisées en tendances. La comparaison de ces variations et des points
principaux de la dynamique évolutive des Dacryoconarides montre qu'il existe un certain
parallele entre 1'abondance ou la diversité des espéces, l'apparition de certaines d'entre elles, et
des valeurs élevées ou une augmentation du 813C. Toutefois, ce paralléle ne se marque pas de
maniére indiscutable et constante. Il ne semble donc pas que la dynamique évolutive des
Dacryoconarides ait été influencée de maniére prépondérante par les variations du milieu que
le 813C permet de déceler.

Il apparait donc, en définitive, que le role des facteurs extrinseéques, c'est a dire liés aux
contraintes paléoenvironnementales, a ét€ assez limité, ou du moins secondaire par rapport
aux facteurs intrinséques relevant directement de processus biologiques. Les contraintes
environnementales ne semblent pas avoir joué le role de facteur déclenchant qu'on leur
attribue parfois vis a vis de la spéciation; tout au plus, dans certains cas, ont-elles favorisé la

prolifération temporaire de certaines especes.
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CHAPITRE IX

TENDANCES EVOLUTIVES ET
MODELES DE SPECIATION







1. Introduction

Chez les organismes du Paléozoique, la morphologie constitue actuellement l'unique
source d'information permettant d'évaluer le degré de ressemblance ou de dissemblance entre
des individus. Ce matériel ancien n'offre en effet aucun accés aux données moléculaires.
Chacune des six espéces de Nowakia observées au cours de ce travail est caractérisée par un
ensemble de critéres morphométriques qui rendent compte des spécificités de chaque
phénotype. La persistance de cette homogénéité intra-spécifique a pu étre testée en analysant
des populations successives.

Ce type d'identification spécifique, basé sur la morphométrie, exclut les formes
intermédiaires puisque, par définition, 1'attribution d'un individu a l'une ou l'autre des especes
repose sur un "seuillage” numérique. Il est de ce fait exclu de tenter d'évaluer la durée
d'apparition d'une espéce. En effet, dés qu'un individu dépasse le champs des valeurs requises
pour un taxon donné, il appartient 4 une autre espece.

L'analyse des caractéres morphologiques les plus discriminants et, parmi ceux ci,
I'identification des caractéres ancestraux, permet de proposer une reconstruction phylogénétique
des especes de Nowakia au Praguien. Toutefois, les méthodes cladistiques n'ont pas pu étre
utilisées en raison du nombre réduit de caractéres morphologiques disponibles par rapport au
nombre d'espeéces. En effet, on estime que le nombre des caractéres nécessaires a la
construction d'un arbre parcimonieux doit étre de deux a trois fois supérieur au nombre
d'espéces considérées.

Les caractéres ancestraux sont appréhendés au travers d'une comparaison entre les
caractéristiques des Dacryoconarides, dont Nowakia est le premier représentant, et celles des
Homocténides (sensu Alberti, 1993), apparus précédemment. L'évaluation de ces caractéres, a
savoir une chambre initiale allongée, pourvue d'un court appendice et une forte densité des
anneaux dans les deux premiers intervalles de mesure, a été volontairement limité€e aux premiers
stades de l'ontogenése des Nowakia, dans la mesure ou les observations ont surtout €té
concentrées sur la partie proximale de la coquille. Les observations sur I'ensemble des especes
de Nowakia indiquent qu'aucune variation n'existe dans la région apicale de la coquille entre
individus de taille différente, que l'on peut considérer comme des organismes a des stades
différents de développement ou, pour les plus petits, comme les restes d'individus plus grands
mais fragmentés (voir Chap. V).

L'agencement des espeéces de Nowakia tout au long de la coupe de Cernd rokle permet
d'évaluer : 1) la continuité et/ou les fluctuations dans la morphologie des populations
successives d'une espéce, 2) les modalités d'apparition d'une nouvelle espéce avec les

éventuelles conséquences sur la, ou les espéces préexistantes (Fig. 120).
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2. Durée des especes

La durée de chacune des especes de Nowakia du Praguien de Bohéme a été évaluée afin
de préciser les modalités et le rythme de I'évolution au sein du genre. La durée de chaque
espece (Desp), c'est a dire l'intervalle de temps correspondant & sa biozone d'extension totale
dans la coupe de Cernd rokle (Fig. 124), est évaluée & partir des données stratigraphiques et en
supposant un taux de sédimentation constant (Chap. VI). Les éléments pris en compte sont la
durée totale généralement retenue pour I'étage (Dy), soit environ 6 millions d'années dans le cas
du Praguien, la puissance totale (P) de 1'étage, soit 170 m pour la séquence praguienne de
Cernd rokle et 1'épaisseur (Bex) de la biozone d'extension totale du taxon concerné. La durée de
chaque espéce (Desp) est donc estimée par I'expression suivante (Bex x Dy)/(P).

Nowakia Styliolina  Guerichina
Peneauia

.

60m

Niveaux stratigraphiques (m)

40m _!

20m_

om -
B.82

Fig. 124. - Distribution stratigraphique des genres et espéces de Dacryoconarides & Cernd rokle. Les
especes de Nowakia (N. kabylica, N. pragensis, N. acuaria s. str.,N. lata, N. multiannulata, N.ampla) sont
représentées par les mémes symboles que les figures précédentes. L'abondance maximale est indiquée par

un symbole plus gros.
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Des six espéces de Nowakia identifiées dans la coupe de Cernd rokle, seule N. pragensis
aurait une extension réellement contrdlée, correspondant & sa véritable longévité, puisque cette
espéce apparait et s'éteint au sein méme de la coupe. En revanche, la biozone d'extension totale
de N. kabylica débute dans le Lochkovien, avant les premiers échantillons analysés ici. Les
quatre autres especes, notamment N. lata et N. ampla, pourraient se poursuivre au dela du
sommet de la coupe et atteindre I'Emsien. L'espece qui présente la plus longue durée prouvée
est N. acuaria s.str. (5,7 m.a.) suivie par N. lata (4,8 m.a.) et N. multiannulata (3,3 m.a.). Des
durées plus faibles sont probables pour N. pragensis (1,1 m.a.), N. kabylica (0,5 m.a.) et N.
ampla (0,47 m.a.), méme si les valeurs indiquées ne constituent bien slir que des estimations.

3. Tendances évolutives

En comparant la variabilit¢ morphologique entre les populations successives d'une
espéce, au cours du temps, on peut mettre en évidence soit une stabilit€ (stase), soit une dérive
morphologique (tendance progressive ou régressive). Deux parametres morphométriques (I,
N1), exprimés par leurs valeurs moyennes et leurs écart-type, ont été choisis pour caractériser
les populations de chaque espéce au cours du temps (Fig. 125-126). Une figure récapitulative
des caractéres morphométriques les plus discriminants permet, d'autre part, de comparer les six
especes (Fig. 127). |

Les diagrammes reproduits dans les figures 125 a 127 montrent que les variations entre
les valeurs moyennes des populations d'une espéce sont en général réduites. Les fluctuations
par niveau, exprimées par l'écart-type des caractéres morphométriques 1, et Ny, indiquent la
dispersion des données autour de la moyenne, calculée pour les populations successives d'une
espéce. L'ordre de variation des caractéres morphométriques considérés montre qu'une certaine
continuité morphologique prévaut au cours du temps chez les especes de Nowakia. Toutefois,
une légere tendance progressive du caractere 1. se dessine au cours du développement de V.
kabylica (Fig. 125). Une telle augmentation de la largeur de la chambre initiale (tendance
progressive) a une signification limitée car elle ne concerne que de rares individus (n = 3). De
plus, le champ de fluctuation de ces valeurs moyennes reste peu significatif, de I'ordre de 0,01
mm, pour une erreur de mesure estimée & 0,005 mm. De fagon analogue, N. ampla présente,
au cours du temps, une augmentation de 1., mais I'intervalle de présence de cette espece est trop
court pour bien estimer la valeur précise de cette direction (Fig. 125). En ce qui concerne le
nombre d'anneaux Ny, N. acuaria s.str. et N. multiannulata montrent, a I'échelle de la coupe,
une légére augmentation de leur nombre, alors que N. lata et N. ampla présentent une tendance
contraire (Fig. 126).

Dans la Fig. 127 les principaux caracteres discriminants des populations des six especes
sont résumés. L'examen de la succession des populations de chaque espece, niveau par niveau,
montre, d'une facon générale, une stabilité morphologique immédiatement apres 1'apparition du
taxon. La durée de cette stase varie en fonction de la longévité estimée pour chaque espece. Elle

atteint une valeur maximale de plus de 5 millions d'années pour N. acuaria s.str.
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Fig. 125. - Variations des valeurs moyennes et des écarts-types de la largeur de la chambre initiale (I en
mmm), pour chacune des espéces identifiées dans les différents niveaux stratigraphiques de la coupe de

Cernd4 rokle.
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Fig. 126. - Variations des valeurs moyennes et des écarts-types du nombre d'anneaux dans le premier
intervalle de mesure (N1), pour chacune des espéces identifiées dans les différents niveaux

stratigraphiques de la coupe de Cerna rokle.
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Dans la phylogenese de Nowakia, une tendance progressive est nettement relevée pour
les caracteres de 1. et 1; des especes N. lata et N. ampla par rapport a ceux de N. kabylica.
Toutefois, ce deux mémes espéces présentent une tendance régressive pour le caractére N;
(Fig. 127).

4. Synthése des résultats

Dans la lignée phylogénétique des Nowakia du Praguien, différentes tendances sont
illustrées par des especes qui coexistent ou se succédent au cours du temps. La distinction entre
les especes correspond a un ensemble de combinaisons morphométriques, difficiles a
représenter graphiquement de manicre concise. Afin de schématiser la stabilité morphologique
et la composition des assemblages au cours du temps, des diagrammes de distribution des
fréquences des valeurs prises par les caractéres les plus discriminants pour toutes les espéces
ont été réalisés en associant les assemblages des niveaux stratigraphiques les plus proches
(Fig. 128-129). Les caracteres morphologiques choisis comme les plus discriminants sont la
largeur maximale de la chambre initiale (1) et le nombre d'anneaux dans le premier intervalle de
la coquille (N;). Toutefois, certaines autres caractéristiques morphologiques des espéces seront
€galement prise en compte dans les considérations qui vont suivre.

A l'échelle de la séquence analysée, la premiere et la derni¢re des espéces répertoriées,
respectivement N. kabylica et N. ampla, représentent deux morphologies totalement opposées
pour les caracteres suivants : chambre initiale, évasement de la coquille et nombre d'anneaux.
En considérant seulement ces deux espéces dans la phylogenese des Nowakia du Praguien, on
constate les modifications morphologiques suivantes : une augmentation de la taille de la
chambre initiale qui devient également plus globuleuse, la disparition du prolongement apical,
un net élargissement de la coquille et une réduction du nombre d'anneaux dés les premiers
stades ontogéniques (Fig. 130). Un tel changement intervient dans un intervalle de temps
estimé a environ 6 millions d'années.

A une échelle de temps plus réduite, de 'ordre de 0,1 et 0,2 millions d'années, plusieurs
tendances se manifestent (Fig. 128-130). L'élargissement général de la coquille et la réduction
du nombre d'anneaux entre les deux espéces extrémes de la lignée des Nowakia du Praguien,
n'est donc pas linéaire au cours du temps. En effet, quatre autres espéces, chacune
représentative d'un type morphologique précis, apparaissent entre N. kabylica et N. ampla.

Les especes N. pragensis et N. lata, caractérisées par une réduction du nombre d'anneaux
des les premiers stades ontogéniques (Fig. 128-130), participent a la tendance générale N.
kabylica-N. ampla. Cependant, seule N. lata présente une chambre initiale de forme arrondie,
associ€e a une augmentation de la largeur maximale 1., a la disparition de la pointe apicale et a
un évasement important de la coquille. La morphologie de N. lata évoque celle de la derniére
espece apparue dans la coupe, c'est a dire N. ampla. 1l faut remarquer que de rares individus de
N. pragensis se caractérisent par une valeur plus importante de la largeur maximale 1., dans ses

ultimes occurrences (Fig. 128).

223




69m 507 69m
60T n,=13 n,=13
nl=l nl=1
1 —t PR T R P - 1 i IR S T S T S T
| L O L I . L L L L e L L L L O e L so__llllllllllllllllll
60+ 36,80 m 36,80 m
nl=4 ﬂl=2
120__! 1] i ) 1] 1 i T 1 T Ll [] i 4 l33|nll 1] 100_,_! T ] T ] ] 1 1 T T T T ¥ T '3‘3;'1!
-29,308m 29,30 m
60+ np—l 50T np=18
n,=139
]80__lllllllllllllllll 100__:}
18,10m
10,70 m
1207 ny=304
n,=191 50T
60T
} ————+—————— =
8,80 m 50
60T ny=59
n,=1
180-—. s Tt 100_[_'
8,70 m
8,20 m
120 1 np=197
50+
60T
-+t St t
120 7,70m
4,80 m 50+
1 =
60 np=47
180__:%5—&%}:::::*.::::: TR
3m
n =230
1201 n,=3
50T
60T ]
180__.....:;::::::%:::: R e
@ b. 87 g 1 b. 87
B b. 82 2 b. 82
E 120 T n =152 -g n, =134
o - 50
[<b]
5 6ot 5
£ £ H H
-4
o+t = 0:::’:’1”...”.”.:::%::
0,05 0,09 0,13 0,17 0,21 5 9 13 17 21
Largeur maximale de la chambre initiale (I ;) en mm Nombre d'anneaux N

Fig. 128. - Histogrammes indiquant la distribution des fréquences pour les caractéres morphométriques de
1. et N; mesurés pour les différentes especes de Nowakia.
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Avec sa chambre initiale petite et allongée, la présence d'une pointe apicale, sa coquille en
forme de cone étroit et ses nombreux anneaux des les premiers stades ontogéniques (N7), N.
multiannulata montre une morphologie totalement opposée a celle de N. ampla (Fig. 129).
L'ensemble de ces caractéres est plutdt représentatif d'une typologie ancestrale des Nowakia,
telle qu'on la connait chez les rares especes du Lochkovien (Lukes, 1985), et chez les
Homocténides (sensu Alberti, 1993), un groupe qui est apparu avant celui des
Dacryoconarides.

Entre ces deux tendances morphologiques extrémes, N. kabylica d'un coté et N. ampla de
l'autre, N. acuaria s.str., 1a plus abondante et la plus durable des espéces du Praguien (Fig.
124), apparait comme une forme intermédiaire, pourvue d'une plus grande plasticité
morphologique. Au cours du temps, l'intervalle de variation des caracteres 1. et N; pour N.
acuaria s.str. montre des valeurs maximales et minimales, qui se rapprochent respectivement de
celles de N. lata, de N. ampla et de N. multiannulata (Fig. 125-130).

Avant l'apparition de N. lata, quelques spécimens de N. acuaria s.str. se caractérisent,
soit par une plus grande largeur de la chambre initiale, soit par un nombre d'anneaux plus
réduit, ou encore par un évasement plus important de la coquille. La présence concomitante de
deux de ces modalités est limitée, encore une fois, a un petit nombre d'individus. La méme
tendance morphologique est présentée par quelques spécimens provenant de la partie centrale et
supérieure de la coupe. Toutefois, les valeurs atteintes par ces individus ne sont jamais égales a
celles de N. lata et N. ampla et, de plus, leur attribution a N. acuaria s.str. est faite sur la base
de caractéres complémentaires. De la méme fagon, avant I'apparition de N. multiannulata, de
rares spécimens de N. acuaria s.str. présentent un nombre d'anneaux plus élevé que la
moyenne (Fig. 126), mais ils n'atteignent pas les valeurs retenues ici comme étant
caractéristiques de la nouvelle espéce. Les apparitions de N. lata, de N. multiannulata et de N.
ampla surviennent dans un intervalle de temps évalué entre 0,10 et 0,20 millions d'années.
Chaque apparition se marque par des populations réduites qui se développent ensuite trés

rapidement (Fig. 120).

L'ensemble de ces observations permet d'envisager pour N. acuaria s.str. une séquence
de populations interfécondes, potentiellement capables de donner des nouvelles especes par
isolement reproductif. Les trois derni¢res especes a paraitre dans la succession praguienne a
Cerné rokle, N. lata, N. multiannulata, N. ampla, sont vraisemblablement issues de petites
sous-populations d'individus de N. acuaria s.str., morphologiquement extrémes (Fig. 131).

Une spéciation allopatrique parait exclue, en raison du mode de vie planctonique de ces
organismes. En revanche, une ségrégation bathymétrique est tout a fait envisageable si 1'on
applique aux différentes especes de Nowakia le schéma proposé par Zagora (1984) pour les
genres Nowakia et Styliolina. On peut alors envisager des aires de répartition situées a
différentes profondeurs dans la colonne d'eau pour N. acuaria s.str., N. lata, N. multiannulata
et N. ampla. A la limite des niches écologiques délimitées par la bathymétrie, les populations de
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deux ou plusieurs espéces peuvent coexister, tout en gardant un isolement reproductif du fait de
I'absence d'interfécondité (véritables especes au sens biologique du terme). A ce propos, il faut
garder a l'esprit que les coquilles de Dacryoconarides sédimentées en un point donné
représentent en réalité une sorte de bilan de tous les individus qui vivaient dans la colonne
d'eau, grossierement a I'aplomb du site de dépbt.

La variabilité morphologique de certaines especes peut ainsi étre expliquée par le potentiel
d'adaptation (plasticité) de sous-populations d'une espece a plusieurs niches écologiques. La
tendance esquissée chez les derniéres espeéces du Praguien, c'est & dire N. lata et N. ampla, ne
se poursuit pas au dela. En effet, a I'Emsien, la morphologie type des Nowakia s'oriente vers
des formes a chambre initiale mal séparée du reste de la coquille et avec une apparition

beaucoup plus tardive des anneaux, au cours de 1'ontogenése.

5. Discussion
Différents modeles existent pour rendre compte de modalités de 1'évolution chez les
organismes. Leurs aptitudes respectives a expliquer les faits observés sur les Nowakia de Cerna

rokle sont discutées ci dessous.

Hétérochronies de développement

Les processus d'hétérochronies traduisent les variations au cours du temps dans le
moment d'apparition ou dans la vitesse de développement de certains caractéres. Ces
changements s'organisent selon deux types principaux: la pédomorphose et la péramorphose.
Le premier se caractérise par un maintien des caractéres juvéniles ancestraux chez I'adulte
descendant, tandis que dans le deuxieme, les caracteres de 1'adulte ancestral apparaissent des les
stades juvéniles du descendant. L'importance des processus d'hétérochronies est
particulierement invoquée au niveaux des changements morphologiques entre espéces au cours
de la phylogenése (McNamara, 1982, 1986, 1990; McKinney, 1984, 1990a).

La pédomorphose et la péramorphose s'expriment a travers trois modalités différentes : 1)
par le moment du début de développement, 2) par un changement dans le taux de
développement, 3) par une précocité ou en retard dans la maturation sexuelle. En ce qui
concerne la pédomorphose, ces trois modalités sont représentées respectivement par un retard
du début de développement (post-déplacement), par une réduction du taux de développement
(néotenie) et par une maturation sexuelle précoce (progenése). A I'inverse, la péramorphose se
caractérise par un début de développement précoce (pré-déplacement), par une augmentation du
taux de développement morphologique (accélération) et par une maturation sexuelle différée
(hypermophose).

L'élément essentiel dans 1'analyse de ces processus est l'identification de l'organisme
ancestral et de l'organisme descendant. Dans la lignée phylogénétique des Nowakia, la
comparaison entre les stades ontogéniques des espéces qui se succédent au cours du temps

permet de définir un type morphologique ancestral ainsi qu'un type morphologique descendant.
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Fig. 130. - Représentation schématique de la position stratigraphique des différents especes de Nowakia.
La position latérale des espéces est exprimée trés schématiquement en fonction de deux caractéres
morphométriques dont les tendances sont opposées : pour un évasement large, l'espece sera située vers la
droite du graphique, tandis que pour un nombre d'anneaux élevé, elle sera située vers la gauche.
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Les caractéres ancestraux des premicres espéces de Nowakia qui apparaissent au
Lochkovien (N. praesororcula, N. sororcula =N. kabylica; Lukes, 1985) sont représentés par:
1) une chambre initiale allongée, pourvue d'un court appendice, 2) une coquille étroite, avec un
tres faible évasement et 3) des anneaux resserrés dans la région apicale (deux premiers
intervalles de mesure). Tous ces caracteres s'expriment dans les premiers stades de
développement de 1'organisme, conservés dans la partie apicale de la coquille.

La comparaison de cette partie de la coquille chez les espéces qui se succeédent dans le
temps (Fig. 130) a permis de reconnaitre deux types morphologiques distincts et de nature
opposée chez les especes descendantes. Ces deux types sont respectivement illustrés par N.
multiannulata et par N. ampla. La morphologie de chacune de ces deux especes, décrite dans les
chapitres précédents, parait résulter d'une évolution divergente a partir de la forme ancestrale de
Nowakia.

Un processus de pédomorphose est envisagé pour la tendance morphologique illustrée
par N. kabylica-N. multiannulata. L'espéce descendante, N. multiannulata, montre une
morphologie ol les caracteres juvéniles de 'ancétre sont conservés, parallelement a une
réduction du taux de développement (néoténie). La présence d'especes a caractere intermédiaire
n'est pas documentée dans la succession, en raison de l'utilisation de critéres morphométriques
de discrimination inter-spécifique. |

La tendance indiquée par la lignée N. kabylica-N. acuaria s.str.-N. lata-N. ampla est ici
considérée comme un exemple de péramorphose, liée plutdt & une augmentation du taux de
développement morphologique (accélération). La morphologie adulte de la forme ancestrale,
caractérisée par un évasement de la coquille et une réduction du nombre d'anneaux, se trouve
accentuée et dépassée dans les stades juvéniles des espéces descendantes. Un tel processus
s'est développé au cours d'un intervalle de plusieurs millions d'années (6 m.a. environ). N.
pragensis, située stratigraphiquement entre les espéces N. kabylica et N. acuaria s.str.,
représenterait une premiere branche, issue de cette lignée, mais sans descendants ultérieurs
(Fig. 131). Cette tendance se traduit par une taille beaucoup plus grande chez des stades
ontogéniques équivalents dans les différentes especes. L'augmentation de taille au cours de
I'évolution est plut6t attribuée a un mécanisme de péramorphique a partir d'un ancétre de petite
taille (Stanley, 1973; Gould, 1988; Gould et Eldredge, 1993; McKinney, 1990b). Cette
augmentation de taille est imputée aux mutations au hasard (facteur biotique produisant des
variations de taille), combinées & la sélection externe (facteurs abiotiques).

Les processus d'hétérochronies présentent une certaine importance dans les lignées
phylogénétiques des Nowakia. D'ailleurs, au Praguien, le genre Peneauia, représenté par la
seule espeéce biannulata, pourrait constituer une hypermorphose par rapport & Nowakia

acuaria s.str.
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Fig. 131. - Essai de schéma synthétique relatif a la phylogenese des espéces de Nowakia au Praguien.
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Le modeéle des équilibres ponctués

Le modeéle de spéciation proposé par Eldredge et Gould (1972) s'appuie sur la rupture
morphologique, représentée par l'apparition d'une espéce, suivie d'une stabilité de la méme
espéce pendant plusieurs millions d'années. Quatre exigences caractérisent ce modele : la
nouvelle espéce 1) résulte de la séparation d'une lignée, 2) se développe rapidement, 3) est
issue d'une petite sous-population de I'espéce ancestrale et 4) a pour origine une petite partie de
l'aire d'extension géographique de l'espece ancestrale.

Depuis la présentation de ce modele, de nombreuses recherches ont été entreprises pour
explorer les modalités des processus évolutifs (ex. Hayami, 1973; Hayami et Ozawa, 1975;
Gould et Eldredge, 1977, Cracraft et Eldredge, 1979; Malmgrem et Kennett, 1981; Malmgrem
et al., 1983; Gingerich, 1985; Gould et Eldredge, 1993). La majorité des études concernent des
organismes fossiles récents, pourvus de représentants actuels (ex. Foraminiféres, Ostracodes,
Bivalves). Le nombre de travaux portant sur les faunes planctoniques du Paléozoique et sur
leurs modalités évolutives reste cependant réduit (ex. Crasquin-Soleau et al., 1994; Springer et
Murphy, 1994). De plus, I'étude des modalités évolutives concerne souvent des especes déja
définies en littérature et pour lesquelles la distribution verticale est bien connue.

L'une des exigences fondamentales du mod¢le des équilibres ponctués, a savoir la
séparation de la lignée parait rempli par la succession des especes du Praguien (Fig. 124, 130).
En effet, la premiére occurrence d'une espece (N. pragensis, N. acuaria s.str., N. lata, N.
multiannulata, N. ampla) est soudaine, car elle est identifiée en fonction d'un intervalle
morphométrique bien précis. De plus, les espéces de Nowakia, aprés leur apparition, montrent
une stabilité morphologique au cours du temps.

Deux phases peuvent €tre distinguées au cours du temps. La premiére, d'une durée de 1,5
millions d'années environ, regroupe les trois especes N. kabylica, N. pragensis, N. acuaria
s.str. Elle s'étend jusqu'a la derniére occurrence de N. pragensis. L'espéce ancestrale reste
délicate a préciser, car remontant probablement aux premieres especes rares de Nowakia du
Lochkovien.

La deuxie¢me phase, s'étendant sur environ 5 millions d'années, coincide avec la
prédominance de N. acuaria s.str. L'apparition des especes N. lata, N. multiannulata, N. ampla
peut étre due a une séparation & partir de petites sous-populations de l'espece précédente,
morphologiquement la plus proche (Fig. 131). La variabilité intra-spécifique de N. acuaria
s.str. ainsi que la structure de ses populations permet de I'envisager comme espece mere de N.
multiannulata et N. lata. N. ampla, la derniére espéce a apparaitre, semble issue de 1'espéce N.
lata, qui est la plus proche morphologiquement (Fig. 131).

Une autre condition importante du modeéle des équilibres ponctués porte sur le
développement rapide de la nouvelle espece. Pour Gould (1982) la phase de ramification
("branching") doit étre inférieure a 1% de la durée totale de I'espéce descendante. Cette durée
est ici instantanée pour les cinq especes de Nowakia du Praguien, la spéciation étant considérée

comme effective lorsque les valeurs prisent par un individu entrent dans le champ de variabilité
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d'une espece. La présence de l'espéce dans les échantillons immédiatement sus-jacents (Fig.
124), confirme qu'il s'agit bien d'un phénomene trés rapide, méme si la densité de
I'échantillonnage ne permet pas toujours ici un contréle rigoureux de cette brieveté de la
spéciation. D'autre part, la stase morphologique au cours du temps, un point fondamental du

modele des équilibres ponctués, est observée au sein des espéces de Nowakia.

Le modeéle du gradualisme phylétique

Le modele du gradualisme phylétique présente une large diversit¢ de processus évolutifs.
I1 prévoit, soit des phénomenes de stase, soit une évolution trés rapide a partir d'une petite
population.

La différence principale avec le modele des équilibres ponctués repose sur la signification
de la ramification. Dans le modéle de Eldredge et Gould (1972), le point de ramification
correspond a l'origine de la nouvelle espece, alors que dans le modele du gradualisme
phylétique, il indique le début de la diversification entre des populations qui vont donner ensuite
des especes différentes.

L'observation de la morphologie des Nowakia tout au long du Praguien révele la
persistance de certains types morphologiques, auxquels on attribue ici une valeur spécifique.
Les espéces de Nowakia présentent donc une stabilité morphologique dés qu'elles sont
apparues (Fig. 125-127). Une coexistence entre les especes est réguliérement observée dans la
succession (Fig. 120, 131). Le modegle évolutif de type gradualisme phylétique s'applique donc
mal au cas des Nowakia étudiés ici, en raison de la distinction, toujours possible, entre les
différentes espéces au méme niveau. Toutefois, un certain gradualisme pourrait étre envisagé
entre N. acuaria s.str. et N. ampla, considerzat l'espéce N. lata comme une forme de transition.
Cette hypothese a été exclue en raison de la longévité de N. lata, environ 5 millions d'années, et
de la durée de sa coexistence avec N. acuaria s.str., évaluée a environ 4,5 millions d'années.
De plus, l'espece N. lata subsiste avec N. ampla apres la disparition de N. acuaria s.str.

Le modele des équilibres ponctués semble mieux correspondre aux données recueillies
sur les Nowakia du Praguien que celui du gradualisme phylétique. Toutefois, des éléments
complémentaires manquent pour permettre de présenter la spéciations des Nowakia du
Praguien comme un exemple parfait d'équilibres ponctués. Un échantillonnage plus dense
permettrait par exemple de préciser le moment exact de I'apparition et de la disparition de

chaque espece et donc de mieux contrdler les modalités de la spéciation.
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Le but de ce travail était de préciser les modalités et le rythme de spéciation chez les
Nowakia du Praguien (Dacryoconarides, Dévonien inférieur). Afin de se mettre dans les
meilleures conditions d'étude, un échantillonnage a €té effectué dans une succession
sédimentaire continue, représentant quelques millions d'années et connue pour I'abondance et
la qualité de la préservation des Dacryoconarides (coupe de Cerna rokle, bassin de Prague, en
République Tcheque).

La notion d'espéce, fondamentale dans 1'analyse des processus évolutifs, constitue aussi
la base de toutes considérations biostratigraphiques, paléoenvironnementales et
paléogéographiques. Dans le présent travail, des méthodes biométriques ont été appliquées
afin de distinguer et de mieux définir la morphologie des espéces représentées a Cerna rokle.
L'utilisation de ces méthodes nécessite I'établissement de critéres morphométriques précis a
partir de mesures effectuées sur de larges populations d'individus. Une étude biométrique
originale a été entreprise sur 38 populations, issues chacune d'un niveau stratigraphique bien
localisé dans la coupe de Cerna rokle. Cette séquence s'est déposée pendant un laps de temps
estimé a environ 6 millions d'années.

L'analyse statistique des données (analyses univariées, bivariées, factorielles) a été
effectuée sur prés de 3000 spécimens de Nowakia. Les premiers traitements statistiques
(univarié et bivarié) ont amélioré la compréhension des données recueillies, alors que
l'analyse en composantes principales (ACP) a permis d'établir des critéres morphométriques
discriminants entre différents groupes d'individus. La valeur des types morphologiques ainsi
délimités a été testée par l'analyse discriminante (factorielle et en arbre binaire). La
distinction entre les groupes d'individus a été confirmée par I'approche statistique qui a permis
de fixer des limites quantitatives entre les différents types morphologiques. En prenant en
compte la hiérarchisation des caractéres chez les Dacryoconarides, en particulier, chez les
Nowakia, un rang d'espéce a été attribué a ces groupes morphologiques en raison de leur
coexistence dans un assemblage, 2 un méme niveau stratigraphique, et de leur persistance au
cours du temps. La reconnaissance d'une espece est donc basée sur la complémentarité de
plusieurs méthodes biométriques aboutissant a fixer des limites morphométriques pour
chaque espéce. Dans cette approche, 'observation attentive des individus joue néanmoins un
role capital, car elle oriente le choix et permet une vérification a posteriori de la cohérence

des résultats obtenus par les méthodes biométriques.
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Dans la séquence de Cerna rokle, six especes ont été ainsi distinguées, dont trois sont
nouvelles : Nowakia lata, Nowakia multiannulata, Nowakia ampla. Ces trois especes ont été
extraites du "groupe Nowakia acuaria" tel qu'il était utilis€ jusqu'a présent. La variabilité de
'espéce acuaria se trouve ainsi limitée par la définition de ces nouvelles especes. La présence
de Nowakia kabylica ALBERTIL, 1980 (= Nowakia sororcula, LUKES, 1982) et Nowakia
pragensis, LUKES, 1991 est confirmée dans la succession praguienne. La distinction entre les
especes de Nowakia est fondée sur 'ensemble des caractéres morphologiques mesurés dans la
région apicale de la coquille, correspondant au stade juvénile de l'organisme. Les caractéres
morphométriques les plus discriminants portent sur la chambre initiale, le nombre d'anneaux
et I'évasement de la coquille. La différence de taille entre les spécimens (longueur totale de la
coquille) n'a pas été considérée comme €lément discriminant au plan taxinomique pour le
genre Nowakia. En effet, les résultats montrent qu'aucune différence n'existe entre la région
apicale des spécimens de taille différente et provenant d'un méme niveau.

A partir de la distinction entre ces especes, une biozonation locale est proposée pour la
succession des Nowakia de la coupe de Cernd rokle. Des biozones d'intervalle, dont la limite
inférieure est marquée par 1'apparition de I'espéce index et la limite supérieure par I'apparition
de I'espéce index de la biozone suivante, sont ainsi définies avec, de la plus ancienne 2 la plus
récente, les biozones a kabylica, pragensis, acuaria s.str., lata, multiannulata, ampla. Dans la
partie supérieure de la coupe, la présence de l'espece Guerichina strangulata
(Dacryoconarides) permet d'affiner la biozonation des Nowakia. Des études biométriques
faites sur des populations de Dacryoconarides en provenance d'autres coupes du bassin de
Prague, mais aussi d'autres régions, permettraient de vérifier la biozonation locale proposée
ici et, probablement, d'élargir son champ d'application.

Afin de tester les facteurs ayant pu influencer la spéciation et la dynamique des
Dacryoconarides, les abondances des genres et especes ont ét€ quantifiées afin de pouvoir
évaluer leur diversité et de cerner le taux d'évolution des Dacryoconarides au cours du temps.
Les facteurs abiotiques ont été estimés a partir d'une étude des microfacies et d'analyses
isotopiques des carbonates contenant les faunes de Dacryoconarides. En effet, les fluctuations
des rapports isotopiques du carbone (813C) et de I'oxygéne (8180) peuvent traduire des
variations environnementales. Aucun changement sédimentologique important n'est remarqué
dans la succession étudiée, ce qui suggere des conditions apparemment stables au cours du
dépdt. Seul le signal du carbone a €té considéré comme véritablement significatif des
conditions paléoenvironnementales; celui de 1'oxygene s'avere plus délicat a interpréter. Les
variations d'abondance et de diversité observées chez les Dacryoconarides semblent
contrdlées par les deux types de facteurs, biotiques et abiotiques. La dynamique évolutive
interne au groupe parait jouer un role essentiel dans les processus de spéciation, tandis que les

facteurs paléoenvironnementaux ont pu contrdler partiellement la prolifération des individus.
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Enfin, les modalités et le rythme de spéciation des Nowakia ont été discutés. La lignée
phylogénétique des Nowakia du Praguien montrent différentes tendances morphologiques
illustrées par des especes qui coexistent ou se succédent au cours du temps. A 'échelle de la
séquence analysée, la premiére et la derniére espéce répertoriée, respectivement N. kabylica et
N. ampla, indiquent des modifications morphologiques précises: 1) une augmentation de la
taille de la chambre initiale parallélement a une modification de la forme qui tend a4 devenir
sphérique, 2) une disparition du prolongement apical, 3) un net élargissement de la coquille et
4) une réduction du nombre d'anneaux des les premiers stades ontogéniques. Toutefois, a une
échelle de temps plus réduite, d'autres tendances se manifestent, indiquant que 1'élargissement
général de la coquille et la réduction du nombre d'anneaux ne sont donc pas linéaires et
progressifs au cours du temps. Dans la lignée des Nowakia du Praguien, les variations dans le
moment d'apparition ou dans la vitesse de développement de certains caracteéres ont €té
interprétées comme des hétérochronies de développement. Le type d'identification spécifique
utilisé implique une distinction entre les individus sur la base de critéres morphométriques
précis. L'apparition d'une espéce est de ce fait soudaine. La séparation de lignées et 1'absence
de dérive au sein d'une espéce donnée, points fondamentaux du modele des équilibres
ponctués, sont observés dans la succession des espeéces du Praguien de Cerné rokle. En
revanche, la phase de ramification n'est pas suffisamment précisée en raison d'une densité
d'échantillonnage parfois insuffisante. Le modele évolutif de type gradualisme phylétique
parait moins adapté au cas des Nowakia étudiés, en raison de la distinction, toujours possible,
entre les différentes espéces au méme niveau.

L'intérét et la validité de l'approche biométrique sont clairement montrés dans la
distinction au niveau spécifique. Une étude biométrique des Nowakia du Dévonien inférieur
et moyen permettrait de compléter les connaissances acquises et de comparer les résultats
entre localités géographiques différentes dans un but biostratigraphique. Afin de préciser la
lignée des Dacryoconarides, dont Nowakia est le premier représentant, des méthodes
cladistiques pourraient &tre appliquées sur des caractéres homologues, en considérant les
Homocténides (sensu Alberti, 1993) comme extra- groupe. L'identification de l'espéce mere
reste un point important a établir. L'extension de ce type d'études a I'ensemble du groupe des
Tentaculitoidea doit €tre envisagé afin d'apporter une réponse au possible polyphylétisme des

Dacryoconarides, Homocténides et Tentaculitides.
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PLANCHES




PLANCHE 1

: (X 20), IGR 17533; Nowakia acuaria s.str., coupe de Cernd rokle, niveau 97,65 m
au dessus du banc 87.

1 (X 20), IGR 17534; Nowakia acuaria s.str., spécimen a 1'état de moule interne,
coupe de Cernd rokle, niveau 86 m au dessus du banc 87.

: (X 80), IGR 17535; Nowakia acuaria s.str., spécimen a ['état de moule interne,
coupe de Cerné rokle, niveau 91 m au dessus du banc 87.

1 (X 80), IGR 17536; Nowakia acuaria s.str., coupe de Cernd rokle, niveau 91 m au
dessus du banc 87.

: (X 80), IGR 17537; Nowakia acuaria s.str., coupe de Cerna rokle, niveau 91 m au
dessus du banc 87.

: (X 20), IGR 17538; Nowakia acuaria s.str., coupe de Cernd rokle, niveau 97,65 m
au dessus du banc 87.

: (X 20), IGR 17539; Peneauia biannulata, coupe de Cernd rokle, niveau 97,65 m au
dessus du banc 87.

: (X 80), IGR 17540; Nowakia acuaria s.str., spécimen a l'état de moule interne,
coupe de Cernd rokle, niveau 91 m au dessus du banc 87.

9a : (X 20), IGR 17541; Nowakia acuaria s.str., coupe de Cerna rokle, niveau 14,50 m

au dessus du banc 87; 9b : (X 40), détail des costules dans les intervalles V et VI.

10 : (X 40), IGR 17542; Nowakia acuaria s.str., coupe de Cerné rokle, niveau 14,50 m

au dessus du banc 87.

11 : (X 50), IGR 17542; Nowakia acuaria s.str., coupe de Cernd rokle, niveau 33 m au

dessus du banc 87.
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PLANCHE 2

1: (X 50), IGR 17543; Nowakia acuaria s.str., spécimen a l'état de moule interne,
coupe de Cernd rokle, niveau 91 m au dessus du banc 87.

2 : (X 50), IGR 17544; Nowakia acuaria s.str., spécimen a 'état de moule interne,
coupe de Cerna rokle, niveau 91 m au dessus du banc 87.

1 (X 80), IGR 17545; Nowakia acuaria s.str., spécimen a 1'état de moule interne,
coupe de Cerna rokle, niveau 91 m au dessus du banc 87.

: (X 50), IGR 17546; Nowakia acuaria s.str., coupe de Cernd rokle, niveau 14,50 m

W

N

au dessus du banc 87.
S5a: (X 50), IGR 17547; Nowakia acuaria s.str., coupe de Cernd rokle, niveau 159 m
au dessus du banc 87; 5b : (X 80), détail des costules dans les intervalles I-1I.
6 : (X 100), IGR 17548; Nowakia pragensis, détail des costules dans I'intervalle II-1II,
coupe: de Cernd rokle, niveau 33 m au dessus du banc 87.
: (X 100), IGR 17549; Nowakia kabylica, détail des costules dans l'intervalle III-IV,
coupe de Cernd rokle, niveau 3 m au dessus du banc 87.
8 : (X 100), IGR 17550; Nowakia acuaria s.str., détail des costules dans l'intervalle
1T, coupe de Cernd rokle, niveau 159,50 m au dessus du banc 87.
9 : (X 50), IGR 17551; Nowakia acuaria s.str., coupe de Cernd rokle, niveau 33 m au
dessus du banc 87.
10 : (X 100), IGR 17552; Nowakia acuaria s.str., détail de la région apicale, coupe de

Cernd rokle, niveau 91 m au dessus du banc 87.
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PLANCHE 3

Nowakia lata

la: (X 80), IGR 17501; holotype, coupe de Cernd rokle, niveau 97,65 m au dessus du
banc 87; 1b : (X 120), détail de la chambre initiale pourvue de costules; 1c : (X
120), détail des costules dans les intervalles I et II.

2 : (X 80), IGR 17502; paratype, a 1'état de moule interne, coupe de Cernd rokle,
niveau 97,65 m au dessus du banc 87.

3 : (X 80), IGR 17503; paratype, a I'état de moule interne, coupe de Cernd rokle,
niveau 97,65 m au dessus du banc 87.

4 : (X 80), IGR 17504; autre spécimen, coupe de Cerna rokle, niveau 91 m au dessus
du banc 87.

5 : (X 100), IGR 17505; autre spécimen, coupe de Cernd rokle, niveau 36,80 m au
dessus du banc 87.

6 : (X 80), IGR 17506; autre spécimen, coupe de Cernd rokle, niveau 163 m au dessus
du banc 87.

7 : (X 80), IGR 17507, autre spécimen, a I'état de moule interne, coupe de Cerna rokle,
niveau 163,30 m au dessus du banc 87.

8 : (X 80), IGR 17508; autre spécimen, coupe de Cerna rokle, niveau 91 m au dessus

du banc 87.
: (X 100), IGR 17509; autre spécimen, coupe de Cerna rokle, niveau 159,35 m au

O

dessus du banc 87.
10 : (X 80), IGR 17510; autre spécimen, coupe de Cernd rokle, niveau 91 m au dessus
du banc 87.
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PLANCHE 4

Nowakia multiannulata

la : (X 50), IGR 17511; holotype, coupe de Cernd rokle, niveau 142,30 m au dessus
du banc 87; 1b : (X 120), détail des costules dans l'intervalle V; 1c : (X 120), détail
de la chambre initiale.

2a : (X 50), IGR 17512; paratype, coupe de Cernd rokle, niveau 142,30 m au dessus
du banc 87; 2b : (X 120), détail des costules dans l'intervalle V.

3a: (X 50), IGR 17513; paratype, coupe de Cernd rokle, niveau 142,30 m au dessus
du banc 87; 3b: (X 120), détail des costules dans l'intervalle V.

4 : (X 50), IGR 17514; paratype, coupe de Cernd rokle, nivean 142,30 m au dessus du
banc 87.

5: (X 80), IGR 17515; autre spécimen, a I'état de moule interne, coupe de Cerna rokle,
niveau 159 m au dessus du banc 87.

6 : (X 200), IGR 17516; paratype, détail de la chambre initiale, coupe de Cerna rokle,
niveau 142,30 m au dessus du banc 87.

7 : (X 50), IGR17517; paratype, coupe de Cerné rokle, niveau 142,30 m au dessus du
banc 87.
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PLANCHE 5

Nowakia ampla

: (X 80), IGR 17518; holotype, coupe de Cernd rokle, niveau 163 m au dessus du

banc 87; 1b : (X 120), détail des costules dans l'intervalle II.

: (X 80), IGR 17519; paratype, a l'état de moule interne, coupe de Cernd rokle,

niveau 163 m au dessus du banc 87.

: (X 80), IGR 17520; paratype, a I'état de moule interne, coupe de Cernd rokle,

niveaun 163 m au dessus du banc 87.
(X 80), IGR 17521; paratype, coupe de Cernd rokle, niveau 163 m au dessus du
banc 87; 4b : (X 120), détail des costules dans l'intervalle IL.

: (X 80), IGR 17522; autre spécimen, coupe de Cernd rokle, niveau 163,30 m au

dessus du banc 87.

: (X 80), IGR 17523; autre spécimen, coupe de Cernd rokle, niveau 150,70 m au

dessus du banc 87.

7 : (X 80), IGR 17524; autre spécimen, coupe de Cernd rokle, niveau 155 m au dessus

8:

du banc 87.
(X 80), IGR 17525; autre spécimen, coupe de Cernd rokle, niveau 163,30 m au

dessus du banc 87.
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PLANCHE 6

la: (X 50), IGR 17526; Nowakia acuaria s.str., coupe de Cerné rokle, niveau 71,80 m
au dessus du banc 87; 1b : (X 100), détail de la chambre initiale.

2a : (X 50), IGR 17527; Nowakia pragensis, coupe de Cernd rokle, niveau 8,20 m au
dessus du banc 87; 2b : (X 100), détail de la chambre initiale.

3: (X 50), IGR 17528; Nowakia kabylica, coupe de Cernd rokle, niveau 3 m au dessus
du banc 87.

4a : (X 50), IGR 17529; Nowakia lata, section longitudinale, coupe de Cernd rokle,
niveau 97,65 m au dessus du banc 87; 4b : (X 120), détail des anneaux dans
I'intervalle II; 4¢c : (X 120), détail de la chambre initiale et des anneaux dans
I'intervalle L.

5: (X 50), IGR 17530; Nowakia ampla, section longitudinale, coupe de Cernd rokle,
niveau 163 m au dessus du banc 87.

6 : (X 120), IGR 17531; Nowakia kabylica, section longitudinale de la chambre
initiale, coupe de Cernd rokle, niveau 3 m au dessus du banc 87.

7a: (X 50), IGR 17532; Nowakia multiannulata, section longitudinale, coupe de Cerna
rokle, niveau 142,30 m au dessus du banc 87; 7b : (X 120), détail de la chambre

initiale et des anneaux dans l'intervalie 1.
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PLANCHE 7

Exemples de microfaciés dans les différents niveaux de la coupe de Cernd rokle. Toutes
les lames sont coupées perpendiculairement a la stratification et photographiées en

Iumieére naturelle.

1 : (X 50) biomicrite, spécimens de Dacryoconarides coupés obliquement, banc 86.

2 : (X 50) biomicrite, détail des spicules triaxones des Spongiaires, banc 87.

3 : (X 50) biomicrite, spécimen de Nowakia kabylica coupé obliquement, niveau 3 m
au dessus du banc 87.

4 : (X 50) biomicrite, spécimens de Nowakia pragensis coupés obliquement et
transversalement, niveau 8,70 m au dessus du banc 87.

5 : (X 50) biomicrite, détail d'une chambre initiale de Nowakia, niveau 10,70 m au
dessus du banc 87.

6 : (X 50) biomicrite, détail d'une spicule triaxone des Spongiaires, niveau 18,10 m au
dessus du banc &7.

7 : (X 50) biomicrite, spécimens de Dacryoconarides coupés transversalement, niveau
29,30 m au dessus du banc 87.

8 : (X 50) biomicrite, spécimens de Dacryoconarides coupés obliquement, niveau 33 m

au dessus du banc 87.







PLANCHE 8

Exemples de microfaciés dans les différents niveaux de la coupe de Cernd rokle
(niveaux repérés en metres & partir du toit du banc 87). Toutes les lames sont coupées

perpendiculairement a la stratification et photographiées en lumiére naturelle.

1 : (X 50) biomicrite, niveau 69 m.

: (X 50) biomicrite, Nowakia acuaria s.str. coupé obliquement, niveau 71,80 m.

W N

: (X 30) biomicrite, spécimens de Nowakia coupés obliquement et transversalement,
niveau 91 m.

: (X 50) biomicrite a fins fragments fossiles, niveau 150,70 m.

: (X 50) biomicrite 2 nombreux fragments fossiles, niveau 154,20 m.

: (X 50) biomicrite 2 nombreux fragments fossiles, niveau 159 m.

~N N b

: (X 50) biomicrite, spécimens de Dacryoconarides coupés obliquement et
transversalement, niveau 160,30 m.
8 : (X 50) biomicrite, spécimens de Dacryoconarides coupés obliquement et

transversalement, niveau 163,30.
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Tableau 2

P Pyt e

Le (%) | Le(s) | Lc) | Ic(n) | Ic(s) e | 11(x) ] 11(s) M) [ N1{x)| N1(s) | N1 (D)

b82 0,135 | 0,0212 16 0,060 | 0,0000 0 0,120 | 0,0000 0 12,000 | 0,0000 0
b86 0,180 | 0,0181 10 0,066 | 0.0077 12 0,119 | 0,0054 5 12,459 | 1,3249 11
b87 0,128 | 0,0150 12 0,069 | 0,0091 13 0,113 | 0,0084 7 13,182 | 0,9580 7
3m 0,129 | 0,0175 14 0,073 | 0,0079 11 0,123 | 0,0107 9 13,723 | 1,3312 10
4,80 m 0,200 | 0,0000 0 0,080 | 0,0000 0 0,140 | 0.0000 0 10,000 | 0,0000 0
5m 0,190 | 0,0000 0 0,100 | 0.0000 0 - - - - - -
7,70 m 0,197 | 0,0209 11 0,086 | 0,0072 8 0,138 | 0,0114 8 10,538 | 0.6602 6
8,20 m 0,198 | 0.0210 11 0,088 | 0,0075 9 0,149 | 0,0076 5 9,160 | 0,8000 9
8,60 m 0,202 | 0,0209 10 0,082 | 0,0040 5 0,151 | 0,0254 17 9,714 | 1,2536 13
8,70 m 0,207 | 0,0304 15 0,084 | 0,0073 9 0,153 | 0,0212 14 10,000 | 0,7071 7
8,80 m 0,202 | 0,0209 10 0,082 | 0,0044 5 0,153 | 0,0115 8 9,667 | 1,2309 13
10,70 m 0,199 | 0,0195 10 0,086 | 0,0064 7 0,140 | 0,0138 10 10,298 | 1,1396 11
1450 m | 0,193 | 0,0332 17 0,086 | 0,0067 8 0,137 | 0,0138 10 12,850 | 1,0400 8
1560 m | 0,199 | 0,0357 18 0,082 | 0,0098 12 0,153 | 0,0161 11 13,583 | 1,1645 9
18,10 m 0,218 | 0,0244 11 0,089 | 0.0093 10 0,147 | 0,0161 11 11,047 | 1,3085 12
29,30 m | 0,200 | 0,0215 11 0,089 | 0,0088 10 0,148 | 0,0134 9 11,636 | 1,2168 10
33 m 0,200 | 0,0243 12 0,090 | 0,0076 8 0,146 | 0,0206 14 12,588 | 1,9704 16
3680 m | 0,243 | 0,0150 6 0,120 | 0,0000 0 0,175 | 0,0212 12 12,500 | 0,7071 6
69 m 0,200 | 0,0245 12 0,092 | 0,0160 17 0,160 | 0,0100 6 12,200 | 1,0954 9
71,60 m | 0,193 | 0,0250 13 0,093 | 0,0096 10 0,154 | 0,0171 1 13,280 | 1,2083 9
71,80 m | 0,172 | 0,0217 13 0,091 | 0,0061 7 0,157 | 0,0192 12 12,697 | 0,9180 7
86 m 0,175 | 0,0207 12 0,096 | 0,0070 7 0,143 | 0,0153 11 14,059 | 1,0880 8
91 m 0,185 | 0,0216 12 0,104 | 0,0134 13 0,173 | 0,0186 11 13,093 | 1,2431 9
9765m | 0,184 | 0,0190 10 0,101 | 0,0095 9 0,169 | 0,0179 11 13,275 | 1,1845 9
131 m 0,158 | 0,0295 19 0,083 | 0,0145 17 0,139 | 0,0176 13 16,217 | 1.5062 9
132,80 m | 0,178 | 0,0199 11 0,082 | 0,0039 5 0,135 | 0.0125 9 16,733 | 1,4865 9
142,30 m | 0,161 | 0,0234 15 0,082 | 0,0073 9 0,131 | 0.0103 8 17,600 | 1,1832 7
150,70 m | 0,153 | 0,0320 21 0,083 | 0,0101 12 0,138 | 0,0105 8 16,143 | 2,2823 14
151,30 m | 0,142 | 0,0150 11 0,082 | 0,0070 9 0,134 | 0,0127 9 16,652 | 1,4336 9
153,70 m | 0,150 | 0,0141 9 0,080 | 0,0000 0 0,144 | 0,0182 13 16,200 | 0,8367 5
154,20 m | 0,146 | 0,0160 11 0,083 | 0,0074 9 0,137 | 0,0142 10 15,943 | 1,4940 9
155 m 0,178 | 0.0443 25 0,093 | 0,0246 26 0,151 | 0,0342 23 13,833 | 2,7706 20
157,70 m | 0,176 | 0.0579 33 0,092 | 0,0250 27 0,149 | 0,0242 16 13,565 | 3,4089 25
159 m 0,142 | 0,0289 20 0,091 | 0,0120 13 0,133 | 0,0153 12 15,390 | 2,0479 13
159,35 m | 0,135 | 0,0181 13 0,085 | 0.0127 15 0,146 | 0,0147 10 16,619 | 2,1558 13
159,50 m | 0,158 | 0,0160 10 0,100 | 0,0219 22 0,172 | 0,0331 19 13,000 | 2,2804 18
163 m 0,272 | 0,0474 17 0,161 | 0,0277 17 0,229 | 0,0267 12 7,389 | 1,9745 27
163,30 m | 0,214 | 0,0336 16 0,132 | 0.0110 8 0,220 | 0,0424 19 8,000 | 1,4142 18




Tableau 3

Le{n) | Lc(s) | Lc() | Ic(®) | Ic(s) Ic(M) | 11 (x) | 11(s) (D) {NT(@®)| NI(s) | N1 (D)
b86 0,175 | 0,0207 12 0,065 | 0,0076 12 0,116 | 0,0106 9 13,375 | 1,4079 11
b87 0,120 | 0,0085 7 0,064 | 0,0051 8 0,112 | 0,0119 11 13,750 | 1,1382 8
3m 0.126 | 0,0105 8 0,067 | 0,0078 12 0,119 | 0,0123 10 13,926 | 0,8286 6
4,80 m 0,187 | 0,0153 8 0,077 | 0,0058 8 0,133 | 0,0115 9 11,667 | 2,0817 18
5m 0,183 | 0,0115 6 0,083 | 0,0058 7 0,127 | 0,0115 9 10,667 | 0.5774 5
7,70 m 0,180 | 0,0245 14 0,078 | 0,0050 6 0,135 | 0,0191 14 10,000 | 0,8165 8
8,20 m 0,199 | 0,0174 9 0,086 | 0,0058 7 0,146 | 0,0131 9 9,205 | 0.8329 9
8,60 m 0,186 | 0,0100 5 0,080 | 0,0000 0 0,146 | 0,0090 6 9,250 | 0,7538 8
8,70 m 0,198 | 0,0207 10 0,082 | 0,0041 5 0,153 | 0,0160 10 9,350 | 0,8127 9
8,80 m 0,194 | 0,0215 11 0,082 | 0,0036 4 0,147 | 0,0099 7 10,296 | 0,7753 8
10,70 m 0,197 | 0,0180 9 0,083 | 0,0050 6 0,140 | 0,0121 9 10,286 | 1,0190 10
14,50 m 0,181 | 0,0308 17 0,089 | 0,0075 8 0,137 | 0.0162 12 12,156 | 0,8839 7
15,60 m 0,204 | 0.0230 11 0,079 | 0,0107 14 0,143 | 0,0049 3 13,429 | 0,5345 4
18,10 m 0,210 | 0,0217 10 0,086 | 0,0066 8 0,143 | 0,0162 11 11,159 | 1,3108 12
29,30 m 0,198 | 0,0177 9 0,084 | 0,0068. 8 0,148 | 0,0159 11 10,800 | 0,8944 8
33 m 0,199 | 0,0239 12 0,088 | 0,0059 7 0,138 | 0,0146 11 12,567 | 1,3047 10
69 m 0,191 | 0,0038 2 0,087 | 0,0076 9 0,153 | 0,0125 8 12,571 | 0,5345 4
71,60 m 0,181 | 0,0177 10 0,091 | 0,0080 9 0,152 | 0,0142 9 13,133 | 1,0357 - 8
71,80 m 0,174 | 0,0224 13 0,090 | 0,0063 7 0,155 | 0,0167 11 12,564 | 1,0710 9
86 m 0,161 | 0,0212 13 0,094 | 0,0115 12 0,139 | 0,0148 11 13,712 | 1,1996 9
91 m 0,181 | 0,0164 9 0,097 | 0,0090 9 0,173 | 0,0181 10 12,514 | 1,1867 9
97,65 m 0,176 | 0,0201 11 0,096 | 0,0094 10 0,164 | 0,0167 10 13,001 | 1,2284 9
131 m 0,150 | 0,0233 16 0,075 | 0,0080 11 0,130 | 0,0138 11 16,358 | 1,0401 6
132,80 m 0,175 | 0,0210 12 0,082 | 0,0049 6 0,130 | 0,0131 10 15,828 | 1,0714 7
142,30 m 0,153 | 0,0237 15 0,086 | 0,0104 12 0,137 | 0,0150 11 17,541 | 1,5119 9
150,70 m 0,144 | 0,0166 12 0,082 | 0,0124 15 0,135 | 0,0243 18 15,828 | 2,2211 14
151,30 m 0,148 | 0,0170 11 0,080 | 0,0070 9 0,135 | 0,0153 11 16,143 | 1,3173 8
153,70 m 0,147 | 0,0116 8 0,083 | 0,0058 7 0,137 | 0,0153 11 15,333 | 1,1547 8
154,20 m 0,136 | 0,0182 13 0,089 | 0,0101 11 0,143 | 0,0153 11 15,188 | 1,1673 8
155 m 0,148 | 0,0075 5 0,082 | 0,0041 5 0,147 | 0,0175 12 14,667 | 1,5055 10
157,70 m 0,155 | 0,0084 5 0,082 | 0,0041 5 0,135 | 0,0122 9 15,833 | 1,4720 9
159 m 0,135 | 0,0190 14 0,086 | 0,0085 10 0,141 | 0,0150 11 14,385 | 1,8502 13
158,35 m 0,135 | 0,0100 7 0,085 | 0,0100 12 0,148 | 0,0096 6 16,250 | 1,7078 11
159,50 m 0,140_| 0.0000 0 0,110 | 0,0000 0 0,190_| _0,0000 0 11,000 |_0.0000 0

[ Sty s




Tableau 4

Specimen Le Ic la 11 12 N1 N2 Groupe

7 0,14 0,07 0,06 0,12 0,16 15 10 A
8 0,12 0,06 0,06 0,11 0,14 14 9 A
10 0,12 0,06 0,06 0,10 0,14 13 9 A
11 0,12 0,07 0,06 0,10 0,14 14 10 A
12 0,12 0,07 0,07. 0,12 0,16 14 7 A
13 0,11 0,06 0,06 0,11 0,19 14 10 A
17 0,11 0,06 0,06 0,11 0,14 14 6 A
18 0,14 0,07 0,06 0,12 0,15 15 8 A
19 0,12 0,07 0,06 0,11 0,16 15 10 A
21 0,15 0,07 0,06 0,14 0,16 14 8 A
22 0,12 0,06 0,06 0,14 0,19 14 10 A
23 0,14 0,06 0,06 0,11 0,17 14 9 A
25 0,12 0,07 0,06 0,11 0,19 14 9 A
26 0,11 0,07 0,07 0,12 0,14 14 10 A
27 0,12 0,07 0,06 0,11 0,16 15 9 A
28 0,12 0,06 0,06 0,11 0,16 14 9 A
29 0,12 0,07 0,06 0,11 0,16 13 9 A
32 0,12 0,07 0,06 0,14 0,19 15 9 A
33 0,12 0,06 0,06 0,12 0,16 15 7 A
34 0,15 0,08 0,06 0,11 0,15 14 10 A
36 0,12 0,06 0,06 0,12 0,19 14 9 A
41 0,11 0,06 0,06 0,12 0,17 16 10 A
42 0,12 0,06 0,06 0,11 0,17 16 9 A
43 0,12 0,06 0,06 0,12 0,20 14 9 A
44 0,12 0,06 0,06 0,11 0,16 14 10 A
65 0,11 0,06 0,06 0,11 0,19 16 11 A
66 0,12 0,06 0,06 0,12 0,19 14 8 A
69 0,11 0,06 0,06 0,12 0,17 15 10 A
71 0,12 0,06 0,06 0,12 0,20 14 10 A
75 0,12 0,07 0,06 0,12 0,16 14 8 A
78 0,12 0,06 0,06 0,12 0,15 14 8 A
80 0,12 0,07 0,06 0,12 0,17 14 8 A
81 0,19 0,09 0,08 0,15 0,22 9 4 B
82 0,19 0,08 0,08 0,14 0,22 8 4 B
83 0,17 0,08 0,08 0,15 0,22 9 5 B
84 0,20 0,08 0,08 0,19 0,26 9 4 B
85 0,22 0,09 0,08 0,19 0,25 8 4 B
86 0,19 0,08 0,08 0,12 0,20 9 6 B
87 0,19 0,09 0,08 0,17 0,21 9 5 B
89 0,19 0,10 0,09 0,15 0,22 S 5 B
90 0,22 0,09 0,08 0,15 0,22 8 5 B
91 0,17 0,08 0,08 0,14 0,22 9 5 B
92 0,19 0,10 0,08 0,17 0,25 9 5 B
93 0,20 0,10 0,08 0,15 0,25 9 5 B
94 0,21 0,08 0,08 0,14 0,20 10 7 B
95 0,19 0,09 0,08 0,14 0,22 8 5 B
96 0,19 0,09 0,08 0,17 0,26 10 5 B
97 0,17 0,09 0,08 0,14 0,22 10 6 B
98 0,17 0,08 0,08 0,15 0,25 10 5 B
99 0,20 0,08 0,08 0,16 0,24 9 4 B
100 0,25 0,10 0,09 0,16 0,20 9 4 B
102 0,21 0,10 0,08 0,14 0,19 11 7 B
103 0,22 0,10 0,08 0,16 0,24 8 5 B
129 0,19 0,08 0,08 0,14 0,25 10 4 B
135 0,21 0,08 0,08 0,14 0,22 9 5 B
137 0,20 0,09 0,08 0,15 0,22 9 5 B
138 0,19 0,09 0,08 0,15 0,22 9 4 B
139 0,19 0,08 0,08 0,14 0,22 9 6 B
140 0,19 0,09 0,08 0,17 0,27 8 3 B
141 0,19 0,09 0,08 0,14 0,20 11 6 B
142 0,22 0,09 0,08 0,14 0,20 9 6 B
144 0,19 0,09 0,08 0,14 0,20 9 5 B
145 0,20 0,08 0,08 0,14 0,20 10 6 B
146 0,17 0,08 0,08 0,15 0,25 10 5 B
162 0,16 0,10 0,08 0,16 0,21 13 7 C
163 0,17 0,09 0,07 0,12 0,20 14 9 o]
164 0,16 0,09 0,08 0,12 0,25 12 8 C
165 0,15 0,10 0,08 0,14 0,19 14 9 C
167 0,17 0,09 0,07 0,15 0,21 14 7 o]
169 0,17 0,09 0,07 0,12 0,20 13 7 C
170 0,16 0,09 0,07 0,15 0,25 13 7 [}
171 0,19 0,11 0,08 0,15 0,21 13 9 C
172 0,17 0,09 0,07 0,14 0,20 15 9 C
184 0,12 0,08 0,07 0,14 0,22 14 8 C
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189 0,15 0,09 0,08 0,14 0,21 13 7 C
180 0,16 0,08 0,07 0,14 0,20 14 9 C
191 0,15 0,10 0,07 0,12 0,19 13 7 c
192 0,17 0,10 0,08 0,14 0,19 15 9 C
184 0,18 0,10 0,08 0,14 0,24 13 7 C
195 0,17 0,10 0,08 9,12 0,25 15 9 C
197 0,16 0,10 0,08 0,14 0,20 15 9 C
201 0,17 0,10 0,08 0,14 0,26 14 8 C
204 0,12 0,08 0,08 0,12 0,25 13 8 C
205 0,14 0,10 0,08 0,15 0,25 14 7 C
208 0,19 0,11 0,09 0,14 0,25 13 9 C
209 0,15 0,10 0,08 0,12 0,19 14 9 C
210 0,16 0,10 0,07 0,12 0,25 14 8 C
213 0,16 0,10 0,09 0,12 0,20 14 8 c
216 0,16 0,10 0,08 0,17 0,25 13 9 C
217 0,17 0,10 0,08 0,12 0,19 14 7 C
222 0,19 0,11 0,08 0,15 0,25 14 8 c
225 0,14 0,09 0,08 . 0,14 0,26 13 6 C
227 0,17 0,10 0,08 0,14 0,21 15 9 C
228 0,17 0,10 0,08 0,14 0,22 14 9 c
231 0,15 0,09 0,08 0,12 0,25 13 8 C
236 0,19 0,10 0,08 0,14 0,24 15 8 C
237 0,12 0,08 0,07 0,14 0,17 19 9 D
238 0,19 0,12 0,10 0,17 0,22 19 10 D
239 0,12 0,08 0,08 0,14 0,17 19 11 D
240 0,12 0,08 0,07 0,14 0,20 19 11 D
244 0,16 0,10 0,08 0,14 0,186 19 9 D
245 0,12 0,08 0,07 0,14 0,22 19 10 D
246 0,14 0,08 0,07 0,14 0,19 19 11 D
241 0,14 0,08 0,08 0,15 0,20 19 10 D
242 0,14 0,09 0,08 0,12 0,16 19 11 D
243 0,14 0,09 0,08 0,14 0,22 19 11 D
265 0,22 0,12 0,12 0,18 0,24 9 6 E
266 0,25 0,14 0,14 0,19 0,22 11 7 E
267 0,20 0,10 0,10 0,17 0,22 11 6 E
268 0,189 0,10 0,08 0,19 0,27 12 8 E
269 0,22 0,12 0,12 0,22 0,27 g 7 E
271 0,25 0,16 0,14 0,21 0,25 10 7 E
272 0,22 0,15 0,14 0,20 0,22 10 8 E
273 0,21 0,14 0,12 0,22 0,27 10 7 E
270 0,25 0,12 0,12 0,19 0,25 10 6 E
274 0,25 0,186 0,12 0,22 0,22 9 8 E
247 0,25 0,18 0,18 0,25 0,29 7 4 F
248 0,27 0,15 0,16 0,22 0,27 8 5 F
249 0,25 0,14 0,14 0,21 0,22 8 6 F
251 0,31 0,19 0,19 - 0,25 0,32 5 4 F
252 0,26 0,14 0,14 0,25 0,27 6 4 F
253 0,31 0,19 0,19 0,25 0,32 5 6 F
254 0,31 0,19 0,16 0,27 0,30 5 4 F
255 0,35 0,19 0,16 0,22 0,29 6 4 F
256 0,25 0,15 0,14 0,22 0,25 7 4 F
258 0,25 0,14 0,14 0,22 0,24 8 6 F
260 0,31 0,19 0,17 0,28 0,30 7 4 F
262 0,25 0,16 0,15 0,22 0,24 6 5 F
250 0,27 0,19 0,19 0,31 0,37 5 3 F
257 0,25 0,186 0,15 0,22 0,31 6 5 F
259 0,25 0,15 0,14 0,20 0,26 8 7 F
261 0,25 0,18 0,15 0,22 0,26 8 5 F
263 0,34 0,17 0,186 0,25 0,29 5 4 F
264 0,24 0,14 0,14 0,25 0,30 7 5 F
280 0,16 0,09 0,08 0,15 0,24 13 10 G
281 0,14 0,08 0,08 0,12 0,19 14 9 G
282 0,14 0,08 0,08 0,14 0,19 16 9 G
283 0,15 0,08 0,07 0,14 0,19 15 10 G
284 0,19 0,09 0,08 0,15 0,19 16 10 G
285 0,19 0,08 0,08 0,12 0,19 17 11 G
286 0,19 0,08 0,08 0,12 0,22 15 10 G
287 0,19 0,08 0,08 0,14 0,19 17 12 G
288 0,20 0,08 0,08 0,14 0,21 17 12 G
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Specimen Le Ic la 11 12 N1 N2 Groupe
1 0,17 0,08 0,08 0,12 0,17 14 6 A
2 0,12 0,08 0,08 0,12 0,16 16 11 A
3 0,12 0,08 0,08 0,12 0,16 15 8 A
4 0,12 0,07 0,06 0,12 0,19 15 8 A
5 0,12 0,08 0,07 0,12 0,19 15 9 A
6 0,12 0,08 0,08 0,12 0,16 14 10 A
7 0,12 0,06 0,06 0,10 0,19 14 10 A
8 0,12 0,07 0,07 0,11 0,17 13 8 A
9 0,12 0,07 0,06 0,10 0,16 15 10 A
10 0,14 0,07 0,06 0,11 0,17 16 11 A
11 0,14 0,07 0,06 0,12 0,16 15 10 A
12 0,12 0,06 0,06 0,11 0,14 14 9 A
138 0,14 0,08 0,06 0,12 0,16 16 10 A
14 0,12 0,06 0,06 0,10 0,14 13 9 A
15 0,12 0,07 0,06 0,10 0,14 14 10 A
16 0,12 0,07 0,07 0,12 0,16 14 7 A
17 0,11 0,06 0,06 0,11 0,19 14 10 A
18 0,12 0,07 0,06 0,12 0,17 13 9 A
19 0,14 0,08 0,07 0,11 0,14 14 8 A
20 0,14 0,08 0,07 0,14 0,20 13 7 A
21 0,11 0,06 0,06 0,11 0,14 14 6 A
22 0,14 0,07 0,06 0,12 0,15 15 8 A
23 0,12 0,07 0,06 0,11 0,16 15 10 A
24 0,14 0,07 0,06 0,14 0,19 13 10 A
25 0,15 0,07 0,06 0,14 0,16 14 8 A
26 0,12 0,07 0,06 0,11 0,19 14 9 A
27 0,11 0,07 0,07 0,12 0,14 14 10 A
28 0,12 0,07 0,06 0,11 0,16 15 9 A
29 0,12 0,06 0,06 0,11 0,16 14 9 A
30 0,12 0,07 0,06 0,11 0,16 13 9 A
31 0,12 0,07 0,07 0,12 0,14 15 8 A
32 0,14 0,07 0,07 0,12 0,17 15 9 A
33 0,14 0,08 0,07 0,12 0,17 12 8 A
34 0,12 0,07 0,06 0,14 0,19 15 9 A
35 0,15 0,06 0,06 0,11 0,15 14 10 A
36 0,14 0,08 0,07 0,14 0,16 12 9 A
37 0,12 0,08 0,06 0,11 0,17 17 10 A
38 0,12 0,06 0,06 0,12 0,19 14 9 A
39 0,14 0,08 0,07 0,12 0,17 13 9 A
40 0,12 0,07 0,07 0,14 0,19 13 9 A
41 0,14 0,06 0,06 0,12 0,19 13 9 A
42 0,11 0,06 0,06 0,12 0,17 16 10 A
43 0,12 0,06 0,06 0,11 0,17 16 9 A
44 0,12 0,06 0,06 0,12 0,20 14 9 A
45 0,12 0,06 0,06 0,11 0,16 14 10 A
46 0,12 0,08 0,08 0,12 0,16 13 8 A
47 0,14 0,07 0,07 0,14 0,16 15 11 A
48 0,12 0,07 0,07 0,12 0,16 14 7 A
49 0,15 0,09 0,08 0,14 0,16 14 9 A
50 0,12 0,07 0,06 0,11 0,19 14 10 A
51 0,14 0,08 0,07 0,12 0,16 13 9 A
52 0,14 0,07 0,06 0,11 0,17 14 9 A
53 0,12 0,06 0,06 0,12 0,17 14 8 A
54 0,12 0,07 0,07 0,11 0,17 14 8 A
55 0,14 0,07 0,07 0,11 0,16 14 10 A
56 0,12 0,06 0,06 0,12 0,16 13 8 A
57 0,12 0,06 0,06 0,10 0,14 16 11 A
58 0,12 0,06 0,06 0,12 0,14 14 8 A
59 0,12 0,06 0,06 0,11 0,16 14 9 A
60 0,12 0,06 0,06 0,10 0,14 14 9 A
61 0,14 0,07 0,07 0,10 0,16 14 9 A
62 0,12 0,07 0,07 0,12 0,19 14 9 A
63 0,12 0,06 0,06 0,12 0,16 13 8 A
64 0,12 0,07 0,07 0,11 0,16 14 11 A
65 0,12 0,06 0,06 0,12 0,17 16 8 A
66 0,12 0,07 0,07 0,12 0,20 14 9 A
67 0,11 0,06 0,06 0,11 0,19 16 11 A
68 0,12 0,06 0,06 0,12 0,19 14 8 A
69 0,12 0,07 0,07 0,12 0,19 13 8 A
70 0,12 0,08 0,08 0,12 0,16 13 9 A
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71 0,12 0,07 0,07 0,12 0,15 15 10 A
72 0,14 0,07 0,07 0,12 0,16 13 8 A
73 0,11 0,06 0,06 0,12 0,17 15 10 A
74 0,12 0,06 0,06 0,12 0,20 14 10 A
75 0,12 0,07 0,07 0,11 0,16 15 10 A
76 0,12 0,07 0,07 0,11 0,16 14 9 A
77 0,12 0,07 0,06 0,12 0,17 13 9 A
78 0,12 0,07 0,06 0,12 0,16 14 8 A
79 0,12 0,07 0,07 0,12 0,17 13 8 A
80 0,12 0,08 0,07 - 0,11 0,15 13 9 A
81 0,12 0,07 0,07 0,12 0,19 14 9 A
82 0,12 0,07 0,07 0,12 0,16 13 7 A
83 0,12 0,07 0,07 0,12 0,15 14 9 A
84 0,12 0,06 0,06 0,12 0,15 14 8 A
85 0,14 0,08 0,07 0,14 0,17 14 8 A
86 0,12 0,07 0,06 0,12 0,17 14 8 A
87 0,19 0,09 0,08 0,15 9,22 9 4 B
88 0,19 0,08 0,08 0,14 0,22 8 4 B
89 0,17 0,08 0,08 0,15 0,22 9 5 B
90 0,20 0,08 0,08 0,19 0,26 9 4 B
91 0,22 0,09 0,08 0,18 0,25 8 4 B
92 0,19 0,08 0,08 0,12 0,20 9 6 B
93 0,19 0,09 0,08 0,17 0,21 9 5 B
94 0,22 0.09 0,08 0,14 0,22 9 5 B
95 0,19 0,10 0,09 0,15 0,22 9 5 B
96 0,22 0,09 0,08 0,15 0,22 8 5 B
97 0,17 0,08 0,08 0,14 0,22 9 5 B
98 0,19 0,10 0,08 0,17 0,25 9 5 B
99 0,20 0,10 0,08 0,15 0,25 9 5 B
100 0,21 0,08 0,08 0,14 0,20 10 7 B
101 9,19 0,09 0,08 0,14 0,22 8 5 B
102 0,19 0,09 0,08 0,17 0,26 10 5 B
103 0,17 0,09 0,08 0,14 0,22 10 6 B
104 0,17 0,08 0,08 0,15 0,25 10 5 B
105 0,20 0,08 0,08 0,16 0,24 9 4 B
106 0,25 0,10 0,09 0,16 0,20 9 4 B
107 0,19 0,10 0,08 0,15 0,21 11 7 B
108 0,21 0,10 0,08 0,14 0,19 11 7 B
109 0,22 0,10 0,08 0,16 0,24 8 5 B
110 0,18 0,08 0,08 0,15 0,25 9 5 B
111 0,19 0,08 0,08 0,14 0,20 11 8 B
112 0,24 0,09 0,08 0,15 0,22 9 6 B
113 0,19 0,08 0,08 0,16 0,22 9 5 B
114 0,20 0,09 0,08 0,18 0,21 8 5 B
115 0,19 0,09 0,08 0,16 0,25 9 5 B
116 0,17 0,08 0,08 0,15 0,21 9 6 B
117 0,21 0,08 0,08 0,14 0,24 9 5 B
118 0,25 0,09 0,08 0,16 0,20 9 6 B
119 0,19 0,09 0,08 0,14 0,25 9 6 B
120 0,17 0,09 0,08 0,15 0,25 9 5 B
121 0,19 0,08 0,08 0,12 0,25 10 5 B
122 0,20 0,10 0,09 0,15 0,20 9 6 B
123 0,19 0,08 0,08 0,15 0,22 9 6 B
124 0,19 0,09 0,08 0,17 0,25 9 5 B
125 0,22 0,09 0,08 0,15 0,22 9 5 B
126 0,20 0,09 0,08 0,18 0,20 8 5 B
127 0,20 0,08 0,08 0,14 0,20 9 7 B
128 0,20 0,08 0,08 0,14 0,21 9 4 B
129 0,19 0,08 0,08 0,15 0,20 10 5 B
130 0,20 0,08 0,08 0,15 0,22 8 6 B
131 0,19 0,08 0,08 0,15 0,25 10 4 B
132 0,25 0,09 0,08 0,14 0,25 9 5 B
133 0,19 0,08 0,08 0,14 0,20 9 5 B
134 0,20 0,08 0,08 0,15 0,25 9 5 B
135 0,19 0,08 0,08 0,14 0,25 10 4 B
1386 0,19 0,09 0,08 0,14 0,20 8 5 B
137 0,20 0,08 0,08 0,17 0,25 9 4 B
138 0,22 0,09 0,08 0,14 0,20 8 5 B
139 0,25 0,09 0,08 0,14 0,25 7 5 B
140 0,24 0,10 0,08 0,17 0,22 9 6 B
141 0,21 0,08 0,08 0,14 0,22 9 5 B
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142 0.21 0,08 0,08 0,15 0,24 11 6 B
143 0,20 0,09 0,08 0,15 0,22 9 5 B
144 9,19 0,09 0,08 0,15 0,22 9 4 B
145 0,19 0,08 0,08 0,14 0,22 9 6 B
146 0,19 0,09 0,08 0,17 0,27 8 3 B
147 0,19 0,09 0,08 0,14 0,20 11 (] B
148 0,22 0,09 0,08 0,14 0,20 9 6 B
149 0,20 0,09 0,08 0,14 0,20 10 8 B
150 0,19 0,09 0,08 0,14 0,20 9 5 B
151 0,20 0,08 0,08 0,14 0,20 10 ] B
152 0,17 0,08 0,08 0,15 0,25 10 5 B
153 0,22 0,09 0,08 0,12 0,20 11 7 B
154 0,19 0,08 0,08 0,14 0,22 10 4 B
155 0,21 0,09 0,08 0,15 0,20 10 S B
156 0,25 0,09 0,08 0,15 0,24 8 4 B
157 0,21 0,10 0,08 0,14 0.24 9 4 B
168 0,17 0,09 0,08 0,15 0,21 10 6 B
159 0,19 0,09 0,08 0,15 0,20 8 6 B
160 0,18 0,08 0,08 0,17 0,25 8 6 B
161 0,19 0,09 0,08 0,12 0,21 9 5 B
162 0,25 0,09 0,09 0,15 0,20 8 5 B
163 0,19 0,09 0,08 0,15 0,20 8 4 B
164 0,21 0,08 0,07 0,12 0,21 9 6 B
165 0,18 0,08 0,08 0,15 0,22 8 4 B
166 0,21 0,08 0,08 0,14 0,25 8 5 B
167 0,19 0,08 0,08 0,14 0,19 12 6 B
168 0,20 0,08 0,08 0,14 0,19 12 5 B
169 0,19 0,08 0,08 0,14 0,19 12 6 B
170 0,21 0,09 0,08 0,14 0,20 12 5- B
171 0,15 0,08 0,07 0,16 0,22 14 11 C
172 0,15 0,06 0,07 9,12 0,25 i5 9 C
173 0,19 0,10 0,07 0,14 0,19 14 9 C
174 0,15 0,09 0,07 0,14 0,24 15 9 9]
175 0,17 0,10 0,08 0,16 0,25 15 8 %)
176 0,17 0,09 0,08 0,12 0,18 16 9 9]
177 0,20 0,10 0,09 0,19 0,25 12 8 9]
178 0,19 0,08 0,08 0,15 0,22 14 7 c
179 0,16 0,09 0,08 0,17 0,22 12 8 C
180 0,15 0,08 0,08 0,14 0,19 14 10 C
181 0,19 0,09 0,08 0,14 0,21 14 9 9
182 0,19 0,09 0,08 0,16 0,27 13 8 c
183 0,14 0,09 0,08 0,14 0,24 15 6 C
184 0,19 0,10 0,08 0,16 0,25 13 8 C
185 0,20 0,10 0,08 0,15 0,22 12 9 C
186 0,16 0,10 0,09 0,19 0,25 14 8 9
187 0,19 0,10 0,10 0,14 0,22 13 9 Cc
188 0,19 0,10 0,08 9,15 0,20 12 8 C
189 0,19 0,08 0,08 0,15 0,25 11 6 C
190 0,17 0,09 0,09 0,17 0,26 11 7 C
191 0,19 0,10 0,08 0,19 0,34 14 8 C
192 0,19 0,10 0,09 0,17 0,30 15 9 C
193 0,15 0,10 0,08 0,15 0,22 12 10 c
194 0,20 0,11 0,08 0,17 0,25 14 10 Cc
195 0,20 0,10 0,09 0,16 0,25 12 9 C
196 0,19 0,09 0,09 . 0,19 0,26 14 9 C
197 0,19 0,11 0,10 0,16 0,25 12 9 c
198 0,20 0,11 0,09 0,17 0,26 12 g c
199 0,17 0,10 0,08 0,17 0,25 13 8 C
200 0,19 0,11 0,09 0,20 0,31 13 7 c
201 0,21 0,10 0,09 0,19 0,27 12 8 C
202 0,16 0,08 0,08 0,19 0,24 13 9 9]
203 0,15 0,10 0,08 0,19 0,26 13 8 c
204 0,19 0,10 0,08 0,17 0,29 13 8 C
205 0,19 0,10 0,08 0,19 0,30 12 8 C
206 0,17 0,10 0,08 0,17 0,24 14 8 C
207 0,19 0,08 0,09 0,15 0,24 13 9 c
208 0,16 0,10 0,08 0,15 0,22 13 9 C
209 0,20 0,08 0,08 0,15 0,25 12 9 c
210 0,18 0,08 0,08 0,17 0,25 14 10 C
211 0,19 0,10 0,08 0,15 0,26 13 9 C
212 0,19 0,10 0,08 0,15 0,26 14 8 c
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213 0,20 0,11 0,09 0,20 0,31 13 8 C
214 0,19 0,09 0,09 0,16 0,25 14 11 c
215 0,19 0,09 0,08 0,17 0,24 13 10 c
216 0,19 0,10 0,09 0,16 0,25 13 9 C
217 0,19 0,10 0,08 0,17 0,31 15 9 Cc
218 0,16 0,08 0,08 0,16 0,24 12 9 C
219 0,17 0,09 0,08 0,17 0,25 13 8 C
220 0,19 0,10 0,09 0,16 0,25 12 8 C
221 0,16 0,09 0,08 0,18 0,26 14 9 C
222 0,15 0,10 0,08 0,16 0,24 13 8 9]
223 0,15 0,10 0,09 0,19 0,25 13 9 C
224 0,15 0,08 0,08 0,15 0,21 15 10 C
225 0,15 0,08 0,08 0,19 0,25 12 8 c
226 0,19 0,11 0,08 0,18 0,30 11 7 C
227 0,20 0,09 0,08 0,17 0,27 11 7 Y
228 0,16 0,09 0,08 0,21 0,30 12 7 c
229 0,19 0,08 0,08 0,17 0,30 11 7 [
230 0,19 0,10 0,09 0,20 0,27 12 7 C
231 0,19 0,09 0,09 0,17 0,26 12 6 c
232 0,19 0,10 0,09 0,20 0,32 10 7 C
233 0,19 0,11 0,10 0,22 0,31 11 7 Cc
234 0,19 0,11 0,11 0,19 0,27 11 7 C
235 0,20 0,10 0,08 0,19 0,27 11 8 C
236 0,19 0,08 0,08 0,19 0,22 11 8 C
237 0,19 0,10 0,07 0,14 0,24 14 11 C
238 0,19 0,11 0,09 0,17 0,24 14 10 C
239 0,17 0,08 0,07 0,14 0,24 15 9 Cc
240 0,19 0,09 0,08 0,18 0,26 13 7 c
241 0,15 0,09 0,08 0,15 0,25 14 8 C
242 0,19 0,11 0,10 0,15 0,25 12 8 c
243 0,15 0,09 0,08 0,15 0,22 14 9 C
244 0,17 0,10 0,08 0,15 0,24 12 8 c
245 0,19 0,11 0,09 0,19 0,27 14 9 C
246 0,15 0,09 0,09 0,17 0,24 14 10 C
247 0,15 0,08 0,08 0,16 0,22 12 9 c
248 0,16 0,10 0,09 0,18 0,25 i4 11 C
249 0,14 0,09 0,07 0,186 0,24 14 8 9]
250 0,19 0,11 0,09 0,16 0,25 14 9 C
251 0,19 0,11 0,10 0,16 0,22 13 8 Y]
252 0,15 0,09 0,08 0,15 0,22 14 9 9]
253 0,16 0,10 0,09 0,16 0.25 13 9 c
254 0,22 0,11 0,11 0,19 0,29 13 9 c
255 0,19 0,11 0,09 0,15 0,24 12 8 C
256 0,19 0,10 0,10 0,186 0,27 13 9 9]
257 0,16 0,09 0,08 0,16 0,25 14 10 9]
258 0,17 0,09 0,08 0,16 0,24 12 8 c
259 0,19 0,10 0,08 0,19 0,29 13 g C
260 0,19 0,09 0,08 0,17 0,22 14 10 c
261 0,19 0,09 0,08 0,18 0,25 13 7 9]
262 0,19 0,10 0,08 0,15 0,25 14 8 C
263 0,19 0,09 0,08 0,15 0,22 13 9 C
264 0,19 0,10 0,08 0,17 0,25 13 9 c
265 0,15 0,10 0,08 0,17 0,24 13 8 c
266 0,15 0,09 0,08 0,15 0,21 14 10 C
267 0,19 0,10 0,09 0,19 0,25 13 9 c
268 0,16 0,10 0,08 0,18 0,22 13 8 c
269 0,17 0,09 0,08 0,16 0,25 13 9 9]
270 0,18 0,10 0,08 0,15 0,22 14 10 C
271 0,15 0,08 0,08 0,15 0,22 13 8 C
272 0,17 0,09 0,08 0,15 0,22 14 9 C
273 0,19 0,09 0,08 0,15 0,25 13 8 C
274 0,19 0,10 0,08 0,186 0,25 11 7 c
275 0,17 0,10 0,09 0,16 0,26 11 7 9
276 0,15 0,09 0,08 0,15 0,22 11 8 cC
277 0,19 0,10 0,10 0,20 0,26 11 7 C
278 0,19 0,10 0,08 0,17 0,26 it 7 C
279 0,21 0,11 0,09 0,19 0,29 11 7 C
280 9,19 0,10 0,08 0,17 0,28 11 8 C
281 0,16 0,09 0,08 0,18 0,31 12 7 c
282 0,19 0,10 0,09 0,19 0,25 10 8 cC
283 0,19 0,10 0,10 0,15 0,25 11 8 9]
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284 0,19 0,09 0,08 0,20 - 0,30 11 8 C
285 0,19 0,09 0,08 _ 0,16 0,27 12 7 c
286 0,15 0,10 0,08 0,16 0,21 16 11 D
287 0,19 0,11 0,10 0,17 0,22 19 10 D
288 0,12 0,08 0,07 0,14 0,20 19 11 D
289 0,10 0,08 0,07 0,15 0,21 17 10 D
280 0,14 0,08 0,07 0,12 0,19 18 10 D
291 0,16 0,10 0,09 0,14 0,16 19 9 D
292 0,14 0,08 0,07 0,14 0,19 19 11 D
293 0,15 0,10 0,08 0,12 0,19 18 10 D
294 0,15 0,08 0,08 0,14 0,21 15 11 D
295 0,18 0,09 0,08 0,15 0,21 16 11 D
296 0,16 0,09 0,07 0,12 0,20 16 11 D
297 0,15 0,09 0,08 0,14 0,22 18 11 D
298 0,16 0,10 0,08 0,15 0,21 16 11 D
299 0,14 0,08 0,08 0,15 0,24 16 11 D
300 0,18 0,10 0,09 0,17 0,24 15 11 D
301 0,17 0,09 0,08 0,16 0,22 15 11 D
302 0,12 0,08 0,06 0,12 0,19 18 12 D
303 0,12 0,07 0,06 0,14 0,22 17 11 D
304 0,12 0,06 0,06 0,12 0,19 17 11 D
305 0,14 0,09 0,07 0,14 0,21 15 11 D
306 0,12 0,06 0,06 0,10 0,19 17 10 D
307 0,14 0,08 0,06 0,12 0,16 17 10 D
308 0,12 0,07 0,07 0,12 0,21 17 10 D
309 0,17 0,08 0,06 0,12 0,21 18 11 D
310 0,14 0,07 0,07 0,14 0,21 17 10 D
311 0,15 0,08 0,07 0,12 0,24 18 11 D
312 0,14 0,07 0,07 0,11 0,16 17 11 D
313 0,14 0,08 0,07 - 0,14 0,25 17 12 D
314 0,19 0,08 0,07 0,14 0,19 17 11 D
315 0,16 0,09 0,07 0,14 0,19 17 9 D
316 0,12 0,09 0,07 0,14 0,26 17 11 D
317 0,15 0,08 0,08 0,14 0,25 17 11 D
318 0,15 0,07 0,06 0,12 0,22 17 10 D
319 0,12 0,07 0,07 0,14 0,20 17 11 D
320 0,19 0,09 0,08 0,14 0,20 17 10 D
321 0,15 0,08 0,08 0,12 0,20 17 12 D
322 0,16 0,08 0,07 0,12 0,20 186 10 D
323 0,19 0,08 0,08 0,14 0,17 16 12 D
324 0,20 0,09 0,08 0,12 0,20 17 12 D
325 0,17 0,08 0,08 0,14 0,21 16 10 D
326 0,16 0,08 0,08 0,12 0,17 17 10 D
327 0,19 0,08 0,08 0,12 0,19 16 11 D
328 0,16 0,08 0,08 0,14 0,20 16 11 D
329 0,17 0,10 0,09 0,16 0,28 17 11 D
330 0,14 0,09 0,07 0,12 0,23 18 10 D
331 0,14 0,08 0,07 0,14 0,25 18 12 D
332 0,16 0,08 0,07 0,15 0,19 17 11 D
333 0,15 0,08 0,07 0,12 0,20 20 11 D
334 0,16 0,09 0,07 0,11 0,22 17 11 D
335 0,15 0,09 0,08 0,15 0,20 18 11 D
336 0,15 0,09 0,08 0,12 0,22 18 9 D
337 0,15 0,10 0,08 0,14 0,22 18 10 D
338 0,14 0,09 0,08 0,15 0,20 18 11 D
339 0,16 0,09 0,08 0,14 0,24 18 11 D
340 0,14 0,09 0,08 0,12 0,16 18 11 D
341 0,11 0,08 0,07 0,14 0,20 18 11 D
342 0,12 0,08 0,07 0,14 0,20 19 12 D
343 0,17 0,09 0,08 0,14 0,22 18 12 D
344 0,17 0,08 0,07 0,12 0,22 17 10 D
345 0,15 0,09 0,07 0,12 0,19 18 12 D
346 0,14 0,09 0,08 0,14 0,22 18 11 D
347 0,12 0,07 0,07 0,12 0,19 22 12 D
348 0,12 0,08 0,07 0,12 0,19 17 11 D
349 0,17 0,10 0,08 0,14 0,21 i8 8 D
350 0,14 0,08 0,07 0,12 0,19 19 12 D
351 0,16 0,08 0,07 0,12 0,20 17 10 D
352 0,12 0,07 0,07 0,12 0,20 17 9 D
353 0,14 0,08 0,07 0,12 0,24 18 8 D
354 0,14 0,08 0,07 0,12 0,17 17 9 D
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355 0,14 0,09 0,07 0,12 0,20 16 10 D
356 0,16 0,08 0,07 0,15 0,22 16 10 D
357 0,12 0,08 0,08 0,15 0,19 17 10 D
358 0,15 0,10 0,08 0,14 0,20 17 10 D
359 0,14 0,08 0,08 0,14 0,19 17 11 D
360 0,19 0,10 0,08 0,15 0,21 15 11 D
361 0,14 0,08 0,08 0,12 0,20 i6 10 D
362 0,15 0,08 0,08 0,14 0,19 16 10 D
363 0,14 0,08 0,08 0,12 0,19 18 11 D
364 0,17 0,08 0,07 0,12 0,21 18 11 D
365 0,14 0,08 0,07 0,12 0,21 17 11 D
366 0,14 0,10 0,09 0,14 0,21 18 10 D
367 0,15 0,08 0,09 0,15 0,25 17 10 D
368 0,12 0,09 0,08 0,12 0,19 18 13 D
369 0,15 0,08 0,07 - 0,12 0,22 18 11 D
395 0,22 0,12 0,12 0,18 0,24 9 6 E
396 0,25 0,14 0,14 0,18 0,22 11 7 E
397 0,20 0,12 0,10 0,17 0,22 11 [ E
398 0,19 0,12 0,09 0,19 0,27 12 8 E
399 0,22 0,12 0,12 0,22 0,27 9 7 E
400 0,25 0,12 0,12 0,18 0,25 10 6 E
401 0,25 0,16 0,14 0,21 0,25 10 7 E
402 0,22 0,15 0,14 0,20 0,22 10 8 E
403 0,21 0,14 0,12 0,22 0,27 10 7 E
404 0,25 0,16 0,12 0,22 0,22 9 8 E
405 0,22 0,12 0,10 0,16 0,22 12 7 E
406 0,25 0,12 0,10 0,18 0,27 13 8 E
407 0,25 0,12 0,11 0,17 0,27 13 7 E
408 0,25 0,12 0,11 0,16 0,26 14 7 E
409 0,20 0,12 0,09 0,17 0,22 12 6 E
410 0,22 0,14 0,11 0,17 0,24 11 7 E
411 0,21 0,14 0,12 0,20 0,26 11 7 E
412 0,19 0,12 0,10 0,20 0,27 11 6 E
413 0,25 0,15 0,14 0,18 0,28 11 7 E
414 0,20 0,12 0,10 0,19 0,30 10 6 E
415 0,20 0,12 0,10 0,19 0,31 11 7 E
416 0,19 0,14 0,12 0,19 0,28 14 7 E
417 0,16 0,14 0,12 0,18 0,30 11 6 E
418 0,22 0,12 0,11 0,18 0,30 12 8 E
419 0,19 0,12 0,09 0,17 0,26 12 7 E
420 0,19 0,12 0,10 0,16 0,27 13 7 E
421 0,20 0,12 0,11 0,19 0,28 13 7 E
422 0,20 0,12 0,11 0,20 0,25 13 8 E
423 0.21 0,12 0,09 0,16 0,25 12 9 E
424 0,22 0,12 0,12 0,18 0,25 12 10 E
425 0,19 0,12 0,10 0,18 0,25 13 10 E
426 0,25 g,12 0,10 0,186 0,22 11 8 E
427 0,19 0,12 0,11 0,19 0,30 9 6 E
428 0,19 0,12 0,11 0,17 0,24 14 9 E
429 0,19 0,12 0,10 0,19 0,25 12 9 E
430 0,19 0,12 0,09 0,15 0,24 13 7 E
431 0,21 0,12 0,10 0,19 0,28 11 7 E
432 0,22 0,12 0,10 0,17 0,26 12 8 E
433 0,22 0,12 0,09 0,21 0,31 11 7 E
434 0,20 0,12 0,12 0,21 0,31 9 6 E
435 0,19 0,12 0,12 0,16 0,24 13 7 E
436 0,19 0,14 0,11 0,23 0,30 11 6 E
370 0,25 0,18 0,18 0,25 0,30 7 4 F
371 0,27 0,15 0,16 0,22 0,28 8 5 F
372 0,25 0,14 0,14 0,21 0,26 8 6 F
373 0,27 0,18 0,19 0,31 0,37 5 3 F
374 0,31 0,19 0,19 0,25 0,32 5 4 F
375 0,26 0,14 0,14 0,25 0,27 6 4 F
376 0,31 0,18 0,19 0,25 0,34 5 4 F
377 0,31 0,19 0,16 0,27 0,30 5 4 F
378 0,35 0,18 0,18 0,22 0,32 6 4 F
379 0,25 0,15 0,14 0,22 0,28 7 4 F
380 0,25 0,16 0,15 0,22 0,31 6 5 F
381 0,25 0,14 0,14 0,22 0,28 8 6 F
382 0,25 0,15 0,14 0,20 0,26 8 7 F
383 0,31 0,19 0,17 0,28 0,32 7 5 F
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384 0,25 0,16 0,15 0,22 0,28 8 5 F
385 0,25 0,16 0,15 0,22 0,28 [ 5 F
386 0,34 0,17 0,16 0,25 0,29 5 4 F
387 0,24 0,14 0,14 0,25 0,32 7 5 F
388 0,20 0,14 0,14 0,25 0,31 8 5 F
389 0,25 0,14 0,14 0,19 0,30 8 5 F
390 0,27 0,16 0,14 0,25 0,31 8 5 F
391 0,32 0,20 0,15 0,20 0,32 6 4 F
392 0,31 0,16 0,15 0,20 0,30 6 5 F
393 0,37 0,16 0,16 0,20 0,31 6 4 F
394 0,31 0,16 0,16 0,20 0,32 6 5 F
437 0,18 0,09 0,08 0,15 0,24 13 10 G
438 0,14 0,08 0,08 0,12 0.18 14 9 G
439 0,14 0,08 0,08 0,14 0,19 16 9 G
440 0,15 0,08 0,07 0,14 0,19 15 10 G
441 0,19 0,09 0,08 0,15 0,19 16 10 G
442 0,19 0,08 0,08 0,12 0,19 17 11 G
443 0,19 0,08 0,08 0,12 0,22 15 10 G
444 0,19 0,08 0,08 0,14 0,18 17 12 G
445 0,20 0,08 0,08 0,14 0,21 17 12 G
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Tableau 6

Sample N. kabylica | N. pragensis |N. acuaria | N. lata |N. multiann. | N. ampla | Nowakia | Styliolina | Guerichina | Dacryoconarids
sp/1000g | sp/1000g |sp/1000g sp/lOOOﬁ sp/1000g |sp/1000g|sp/1000g|sp/1000g| sp/1000¢g sp/1000g
B8§2 2 0 0 0 0 0 2 4 0 6
B86 70 0 0 0 0 0 70 3 0 73
B87 (4.20m) 43 0 0 0 0 0 43 0 0 43
3,00 153 2 0 0 0 0 155 0 0 155
4,80 5 20 0 0 0 0 25 30 0 55
5,00 1 8 0 0 0 0 9 17 0 26
7,70 1 27 0 0 0 0 28 26 0 54
8,20 0 73 0 0 0 0 73 20 0 93
8,60 0 25 0 0 0 0 25 27 0 52
8,70 0 25 0 0 0 0 25 36 0 61
8,80 0 37 1 0 0 0 38 60 0 98
10,70 0 152 12 0 0 0 164 0 0 164 -
14,50 0 0 45 0 0 0 45 0 0 45
15,60 0 0 15 0 0 0 15 1 0 16
18,10 0 35 40 0 0 0 75 0 0 75
29,30 0 11 44 0 0 0 55 0 0 55
33,00 0 2 48 0 0 0 50 7 0 57
36,80 0 0 0 4 0 0 4 30 0 34
69,00 0 0 12 1 0 0 13 2 0 15
71,60 0 0 160 2 2 1] 164 20 0 184
71,80 0 0 224 2 2 0 228 6 0 234
86,00 0 0 123 1 5 0 129 0 0 129
91,00 0 0 190 17 2 0 209 0 0 209
97,65 0 0 176 14 7 0 197 0 0 197
131,00 0 0 23 1 50 0 74 0 3 77
132,80 0 0 45 0 65 0 111 5 2 118
142,30 0 0 40 0 120 0 160 0 0 160
150,70 0 0 81 0 35 4 120 5 0 125
151,30 0 [4] 106 0 57 0 163 5 0 168
153,70 0 0 40 0 17 0 57 23 0 80
154,20 0 0 57 0 24 0 81 27 9 117
155,00 0 0 65 1 6 7 79 4 25 108
157,70 0 0 62 0 16 8 86 6 0 92
159,00 0 0 45 i 17 0 63 2 24 89
159,35 0 0 37 2 23 0 62 10 42 114
159,50 0 0 20 3 3 0 26 20 41 87
160,30 0 0 0 0 0 0 0 2 28 30
163,00 0 0 0 7 0 15 22 10 62 94
163,30 0 0 0 3 0 2 5 33 76 114
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Sample 8130 8180
B82 2,8 26,7
B83 2,3 26,6
B84 2,3 25,9
B86 2,4 26,8
B87 (1.70m) 2,4 26,6
B87 (2.90m) 2,3 26,6
B87 (3.70m) 2,7 26,6
B87 (4.20m) 2,6 - 26,2
3 2,7 26,4
4,8 2,7 26,7
5 2,6 26,2
7.7 2,9 25,6
8,2 3 26,1
8,6 3,1 26,4
8,7 2,9 26,3
8,8 3 26,1
10,7 3,2 26,5
11 3 26
12,6 3 26,4
14,5 3 26,3
15,6 3 26,1
16,5 2,9 25,8
18,1 2,9 26,1
29,3 3,2 26,8
33 2,2 26,4
36,8 2,3 26,5
69 3,4 27
71,6 3,1 26,4
71,8 2,9 26,4
72,5 3,1 26
86 2,4 26,5
86,1 2,3 26,2
91 2,3 26,5
94,7 2,1 25,7
96,05 2 25,8
97,65 1,9 26,1
131 1,1 26,2
132,8 0,8 24,4
142,3 1,1 26,4
150,7 1,4 26,4
151,3 1,2 25,9
151,6 1,3 25,4
153,7 1,4 25,7
154,2 1,5 26,5
155 1,4 25,1
157,7 1,4 26,1
159 1,7 26,3
159,35 1,7 25,9
159,5 1,6 25,9
160,3 1,2 24,7
163 1,8 25,7
163,3 1,8 26,3
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Résumé

Cette étude aborde les problémes de spéciation et d'évolution chez les Dacryoconarides a partir des
espéces du genre Nowakia du Praguien de la coupe de Cerna rokle (Devonien inférieur, République
Tcheque). Une analyse biométrique est mise au point pour ce groupe fossile afin de préciser la notion
d'espéce. Des mesures morphomeétriques sont effectuées sur pres de 3000 individus de Nowakia, répartis
dans 38 populations issues chacune d'un niveau stratigraphique bien défini. L'étude statistique des
données (analyses univariées, bivariées, factorielles) permet d'identifier et de caractériser
morphométriquement les espéces du genre Nowakia. La méthodologie utilisée s'avére applicable a
d'autres populations de Nowakia, mais aussi a d'autres Dacryoconarides. Six espéces appartenant au
genre Nowakia sont identifiées dans la succession de Cerna rokle. Trois nouvelles espéces sont nommées
formellement (N. lata, N. multiannulata, N. ampla) et une quatrieme (N. acuaria s.str.) est restreinte & un
champ de variabilité plus limité. La distribution verticale de ces espéces conduit & proposer, de la plus
ancienne a la plus récente, les biozones d'intervalle a kabylica, a pragensis, a acuaria s.str., a lata, a
multiannulata, a ampla. '

L'influence des facteurs paléoenvironnementaux sur la dynamique des populations de
Dacryoconarides et sur la spéciation du genre Nowakia est appréhendée a partir d'une étude de
microfaciés et d'analyses isotopiques des carbonates contenant cette faune. Les variations dans la
fréquence et la distribution des espéces,au cours du temps fournissent une estimation de la diversité
spécifique et de la vitesse d'évolution des Dacryoconarides. Les fluctuations des rapports isotopiques du
carbone et de l'oxygéne sont des marqueurs potentiels des variations du paléoenvironnement. Le rble de
ces facteurs extrinséques apparait toutefois secondaire par rapport aux facteurs intrinseéques relevant
directement de processus biologiques. Les contraintes environnementales ne semblent pas avoir joué le
role de facteur déclenchant qu'on leur attribue parfois vis a vis de la spéciation; tout au plus, dans certains
cas, ont-elles favorisé la prolifération temporaire de certaines espéces.

Les modalités et le rythme de spéciation chez les Nowakia du Praguien sont discutés. Le retard ou la
précocité de I'apparition de certains caractéres morphologiques et des différences dans leur vitesse de
développement sont interprétés en termes d'hétérochronies de développement. La .
lignée phylogénétique des Nowakia montre différentes tendances morphologiques ——————
illustrées par des espéces qui coexistent ou se succedent au cours du temps.
L'apparition des espéces est soudaine et la séparation au sein de lignées, point
fondamental du modéle des équilibres ponctués, parait remplie par les espéces du
Praguien de Cerna rokle. Aprés leur apparition, les espéces de Nowakia montrent
une stabilité morphologique au cours du temps. Le modele évolutif de type
gradualisme phylétique rend moins bien compte des observations effectuées. —

Mots clés :

Tentaculitoidea, Dévonien, biométrie, systématique, phylogénie, évolution,
isotopes stables, paléoenvironnements.
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