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Résumé

L’étude des trilobites du Dévonien moyen et supérieur du Massif de I’Ardenne et
du Boulonnais contribue de multiples facons a 'amélioration de notre compréhension
de T'histoire de la Vie et de la Terre a cette époque. Leur biodiversité a été explorée a
partir d’analyses statistiques multivariées, mettant en évidence une complexification de
la structure de leurs communautés au cours du temps. En effet, dans un méme contexte
de plate-forme barrée, une seule association est présente dans ’ensemble des environ-
nements du Givétien tandis que deux associations ont été identifiées au Frasnien, l'une
restreinte aux constructions récifales et 'autre aux milieux périrécifaux. Une analyse des
mégaguildes du Givétien souligne le caractere particulier des milieux récifaux par rapport
a I’ensemble des environnements de la plateforme. La description du développement de
trois especes appartenant au genre Dechenella, via une analyse de morphométrie géomé-
trique, a permis ensuite d’identifier une combinaison de plusieurs changements évolutifs
de l'ontogenese sur leur céphalon et pygidium. Ce travail souligne la complexité et le
role important des modifications de 'ontogenese dans la production de nouvelles mor-
phologies. Enfin, I’étude phylogénétique des Asteropyginae nous permet de proposer une
nouvelle vision de leur histoire évolutive : 1) traditionnellement divisée en deux clades,
une évolution plus graduelle en un seul clade est ici privilégiée et 2) une nouvelle origine
est suggérée a travers le genre Destombesina. A partir des résultats de cette analyse, les
modeles de pygidiums et de céphalons, a la base de la systématique de ce groupe, ont

également été redéfinis.
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Abstract

The study of trilobites of Middle and Upper Devonian from Ardenne Massif and Bou-
lonnais contributes in multiple ways to the improvement of our understanding of the Life
and Earth’s history of this period. Their biodiversity has been explored from multiva-
riate statistical analyses. A gradually organisation of the structure of their communities
has been evidenced. Indeed, in the same reefal platform context, only one association
is presented in whole Givetian environments, whereas two associations have been iden-
tified at the Frasnian, the one confined to reefal build-ups and the other to perireefal
facies. An analysis of Givetian megaguilds underlines the particularity of reefal environ-
ments compared to the other ones of the platform. Developmental description of three
Dechenella species, through a geometric morphometry analysis, allows us to identify se-
veral evolutionary changes of ontogeny on cephala and pygidia. This work illustrates the
complexity and the importance of ontogenetic changes in new morphology production.
Phylogenetic study of Asteropyginae allow us to propose a new vision of their evolutive
history. Traditionally splitted in two separate clades, the cladistic analysis of this subfa-
mily shows a more progressive evolution in one clade. Moreover, a new origin has been
suggested through the genus Destombesina. From these results, pygidial and cephalic

patterns, at the base of the systematic of this group, have been redefined.
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Introduction

Malgré ses 200 ans d’histoire, la paléontologie reste une science dynamique et fas-
cinante qui a su évoluer au cours du temps. Ces dernieres décennies ont été marquées
par I’évolution et la précision de ses concepts fondamentaux (relations phylogénétiques,
modifications de I'ontogenese, paléobiogéographie, tectonique des plaques...) et par I'ap-
parition de nouvelles méthodes d’analyse (morphométrie géométrique, analyses multi-
variées, cladistique...) applicables grace au développement d’outils de calculs perfor-
mants. Tous ces éléments ont completement révolutionné cette discipline, qui s’inscrit
des lors pleinement dans le XXI*¢ siecle. De ce fait, le champ d’investigation s’est éga-
lement élargi, s’articulant autour des deux grands themes de recherche en paléontologie,
que sont 'étude de la Vie (évolution, paléobiologie, paléobiodiversité...) et celle de la
Terre (changements environnementaux, paléogéographie...). Bien que nos connaissances
se soient considérablement accrues dans ces différents domaines, de nombreux problémes
demeurent irrésolus et appellent le développement d’études permettant de les analyser

conjointement.

Une étude simultanée de I’évolution et de la biodiversité des organismes peut étre réa-
lisée a partir des trilobites. Ces arthropodes marins, apparus il y a 540 millions d’années,
sont considérés comme 'un des composants majeurs du macrobenthos au Paléozoique.
Ils sont certainement parmi les premiers groupes d’organismes a donner une image pré-
cise du monde qui les entourait, nous permettant de 1’étudier finement. Toute la vaste
gamme d’outils modernes a la disposition des paléontologues peut étre alors appliquée

a ce groupe, offrant de ce fait de multiples possibilités d’études.

Ce travail de these s’inscrit directement dans cette approche multidisciplinaire. Dans
une premiere partie, nous nous intéressons a la biodiversité des trilobites et des or-
ganismes associés, au cours du Dévonien moyen et supérieur, période marquée par de
profondes variations environnementales. Nous nous attachons tout particulierement a
I’étude des environnements récifaux dans le massif de I’Ardenne, véritables "poupon-

nieres" de la biodiversité. Dans une seconde partie, nous traitons de I’évolution des trilo-
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bites. Le monde change continuellement et les organismes avec lui. De ce fait, connaitre
I’évolution des especes est crucial si nous souhaitons comprendre et estimer le plus pré-
cisément possible I'impact des variations climatiques sur le monde vivant. Nous nous
arrétons notamment sur les modifications évolutives se déroulant au cours du dévelop-
pement des organismes et produisant de rapides et profonds changements morpholo-
giques. Nous tentons ainsi de répondre aux deux questions suivantes : 1) Comment se
répartissent et évoluent les trilobites du Massif de I’Ardenne, en réponse aux nombreuses
variations environnementales enregistrées au cours du Dévonien moyen et supérieur ? 2)
Quelle est la part des changements ontogénétiques dans cette adaptation au milieu ainsi
que dans la production de la biodiversité ? Afin d’apporter des réponses, les relations
phylogénétiques entre les différents clades de trilobites étudiés doivent étre précisément

connues. Deés lors, une analyse cladistique est menée et fait ’objet d’une troisieme partie.

Ce manuscrit est organisé comme suit. Dans le premier chapitre, nous présentons
les caractéristiques générales des trilobites et leur milieu de vie, au cours du Dévonien
moyen et supérieur, dans le massif de I’Ardenne. Cette région constitue un cadre d’étude
privilégié afin d’estimer I'impact des variations environnementales sur les organismes, en
milieu récifal. Le second chapitre est consacré a I'analyse de la biodiversité des trilobites
de I’Ardenne et de la répartition des mégaguildes entre les différents environnements.
Ceci permet d’étudier 'organisation des trilobites au cours du temps et de souligner la
présence ou non d’une complexification particuliere dans leur répartition. L’analyse de
mégaguildes permet d’estimer si cette potentielle complexification a pour origine une
importante modification des parametres environnementaux entre le milieu récifal et les
environnements périrécifaux ou si elle est due a une variation propre au développement
des organismes. Une "reconstitution" de l'ontogenese de trois espéces appartenant au
genre Dechenella est réalisée a partir d'une analyse morphométrique, dans le troisieéme
chapitre. Les différentes modalités évolutives mises en jeu au cours du développement des
individus telles que les hétérochronies du développement peuvent étre ainsi identifiées.
Enfin, le dernier chapitre a pour objet 'analyse phylogénétique de la sous-famille des
Asteropyginae, et ce en se basant sur des types particuliers de pygidiums et de céphalons.
Cette analyse nous permet de mieux comprendre les relations entre les différents taxons

et leur origine évolutive.

© 2012 Tous droits réservés. http://doc.univ-lille1 fr



Thése de Arnaud Bignon, Lille 1, 2011

© 2012 Tous droits réservés. http://doc.univ-lille1 fr



Thése de Arnaud Bignon, Lille 1, 2011

Chapitre 1

Les trilobites et leur contexte

environnemental

Les trilobites ont dominé les mers et les océans pendant pres de 300 Ma. La bio-
diversité de ce groupe (plus de 20 000 especes décrites; Le Brun, 2002), la richesse
des environnements qu’il a colonisé, ’abondance de ses spécimens dans les couches sé-
dimentaires et son mode de croissance particulier ouvrent un champ d’investigation
tres large que peu d’organismes fossiles peuvent couvrir. Les thématiques de recherche
abordées concernent aussi bien les modalités de 1’évolution que la compréhension du
développement ontogénétique (Hughes, 2007), en passant par I’étude des relations avec
leur environnement (Whittington, 1997a). Des lors, ces organismes, véritables emblemes
du Paléozoique, constituent un outil formidable pour comprendre notre Terre a cette

époque, mais aussi telle qu’elle est actuellement et pour tenter de prévoir son avenir.

Dans ce chapitre, nous présentons tout d’abord les caractéristiques générales des tri-
lobites. Ensuite, nous décrivons le contexte global dans lequel ils vivaient au cours du
Dévonien moyen et supérieur, période déterminante dans I’histoire évolutive des trilo-
bites. Enfin, nous précisons la situation environnementale du Massif de I’Ardenne et du
Boulonnais a cette époque, qui constitue un cadre d’étude privilégié pour la compréhen-

sion de la réponse biotique aux variations environnementales.

1.1 Les trilobites

1.1.1 La position des trilobites dans le réegne du vivant

Les trilobites sont parmi les premiers arthropodes a posséder un exosquelette calcifié

permettant leur bonne conservation dans les archives sédimentaires. Le plus ancien tri-
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lobite découvert a ce jour date du Cambrien inférieur (Hollingsworth, 2008; Linén et al.,
2008). Pendant longtemps, ce groupe fut considéré comme étant 1’ancétre commun des
arthropodes. Toutefois la découverte d’arthropodes a squelette non minéralisé dans les
schistes de Burgess (Canada; Briggs et al., 1994) ou de Chengjiang (Chine; Chen &
Zhou, 1997 ; Hou et al., 2004) modifia cette vision et révéla un grand nombre d’innova-
tions évolutives chez les trilobites (Hou & Bergstrom, 1997). Leur position phylogéné-
tique n’est pas encore résolue. Certains les répertorient comme faisant partie du groupe
des Arachnomorpha, groupe frere des Chélicérates, comprenant araignées, scorpions et
mérostomes (Edgecombe & Ramskold, 1999; Cotton & Braddy, 2004; Hendricks & Lie-
berman, 2008) tandis que d’autres les placent a la base du groupe des Mandibulates, en
tant que groupe frére des Myriapodes, Hexapodes et Crustacés (Scholtz & Edgecombe,
2006). La monophylie des trilobites est aujourd ’hui unanimement admise. Elle est définie
par la présence d'un exosquelette minéralisé et d’un axe vouté, et par la structure et la
position des yeux ainsi que la fixation de I'hypostome (Edgecombe & Ramskold, 1999;
Fortey & Whittington, 1989; Ramskéld & Edgecombe, 1991).

1.1.2 Morphologie de I’exosquelette

L’exosquelette, particulierement minéralisé chez les trilobites (calcite faiblement ma-
gnésienne ; Wilmot & Fallick, 1989), correspond a la face dorsale de I'organisme. Par
conséquent, il est tres résistant et offre une protection aux structures de la face ventrale,
de nature organique (Teigler & Towe, 1975; Dalingwater & Miller, 1977). Cet exosque-
lette est composé de trois parties distinctes : le céphalon, le thorax et le pygidium. Le
céphalon est formé par la fusion de plusieurs segments et porte les organes sensoriels. Le
thorax est constitué de segments articulés. Le pygidium, enfin, est composé de segments
soudés (Fig. 1.1). Une subdivision supplémentaire, formée par trois lobes transversaux,
se superpose a la différenciation sagittale précédente. Le lobe médian, au centre, cor-
respondant a la glabelle au niveau du céphalon et au rachis au niveau du thorax et du
pygidium, est ainsi encadré par deux lobes latéraux, appelés joues pour le céphalon et

plevres au niveau du thorax et du pygidium.

Une derniere piece exosquelettique,s d’'une grande " valeur " pour la systématique
des trilobites (Fortey, 1990) et nommée hypostdme, se situe sur la face ventrale opposée
a la glabelle (Fig. 1.2). Cette piéce, couvrant la bouche, est associée a la nutrition et
présente également un intérét notable pour la détermination du régime alimentaire de

l'organisme (Fortey & Owens, 1999).
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FIGURE 1.1 — Terminologie de ’exosquelette d’un trilobite Dévonien illustré par 1’ Aste-
ropyginae Bradocryphaeus Haas & Mensink, 1970.
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FIGURE 1.2 — Terminologie de I'hypostéme d’un trilobite Dévonien illustré par le Proe-
tidae Dechenella Kayser, 1880.

1.1.3 Développement ontogénétique

Le mode de croissance des trilobites présente une propriété intrinseque intéressante
permettant de reconstituer leur développement ontogénétique. En effet, a 'instar de
I’ensemble des autres arthropodes, 'exosquelette interdit toute croissance continue des
individus. Ils doivent donc muer plusieurs fois au cours de leur vie. En plus d’une augmen-
tation de la taille, ces mues peuvent enregistrer d’autres changements morphologiques
importants, a 'exemple de la disparition des pointes génales (Hunda & Hughes, 2007),
des modifications dans le soutien de I'hypostome (Lerosey-Aubril & Feist, 2006; Hop-
kins & Webster, 2009) ou de la disparition progressive des yeux (Croénier & Fortey, 2006;
Lerosey-Aubril, 2006).
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Chez les trilobites, trois périodes ontogénétiques appelées protaspide, méraspide et
holaspide, ont été caractérisées. Tout d’abord intervient la période protaspide (Beecher,
1895) pendant laquelle le céphalon et le pygidium sont directement soudés I'un a 'autre,
constituant le bouclier céphalique (Fig. 1.3). Généralement la morphologie de 'individu
a ce stade est tres différente de celle qu’elle deviendra a 1’dge adulte. Ensuite, 'initia-
tion de la période méraspide (Raw, 1925) correspond a I'apparition d’une articulation
entre le céphalon et le pygidium. C’est au cours de cette période que le thorax va se
former. En effet, a chaque nouvelle mue, qui correspond généralement a un stade on-
togénétique (Hughes et al., 2006), un nouveau segment va se différencier a l'extrémité
postérieure du pygidium tandis que le segment a son extrémité antérieure va s’articuler
avec le thorax. Cette période s’achéve lorsque le thorax a acquis tous ses segments tho-
raciques. Enfin, la période holaspide est généralement admise comme étant le passage a

I’age adulte.

Période OOOOOv‘ Anaprotaspide (juvénile)
Protaspide OOOOO.'. Métaprotaspide (mature)

v
OOOOO..v.vMéraspide stade 0 % g
MF;fQ;’Sﬁe OOOOOO. ‘ . Méraspide stade 1 < =
OOOOOOO‘.v‘ Méraspide stade 2 v

Périoo_le OOOOOOOO"v‘ Holaspide (juvénile)
T 00000000 @@ @@ e

Céphalon Thorax Pygidium

FIGURE 1.3 — Représentation de 'ontogénese de 'exosquelette d’un trilobite. Chaque
cercle correspond a un segment, le triangle noir marque le site de formation des nouveaux
segments et le gris la premiere apparition d’une articulation (simplifié d’apres Hughes,
2003).

Les mues des trilobites (exuvies) témoignent ainsi des changements morphologiques
se produisant au cours de l'ontogenese. Cette particularité a fait 1'objet d’un grand
nombre d’études ontogénétiques sur les trilobites (e.g. Speyer & Chatterton, 1989, 1990;
Chatterton & Speyer, 1997; Hughes et al., 2006; Cronier, 2010; Cronier et al., 2011).
L’abondance des individus, des taxa et de leurs caracteres morphologiques a également

fortement contribué a la bonne connaissance de leur histoire évolutive (Hughes, 2000).
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Ils sont aussi tres bien représentés tout au long du Paléozoique, période déterminante
pour la compréhension de 1’évolution des arthropodes en général. Enfin, le systeme de
régulation développemental des arthropodes (génes homéotiques) compte parmi les sys-
témes les mieux connus a ce jour (Carroll et al., 2001). C’est pourquoi, compte tenu de
I’ensemble de tous ces éléments, les trilobites apparaissent particulierement bien adaptés

a la compréhension de la génétique développementale (Hughes, 2003).

1.1.4 Modes de vie

Les trilobites présentaient des modes de vie tres variés (Fortey & Owens, 1997; Whit-
tington, 1997a). Principalement épibenthiques, certaines especes pouvaient néanmoins
étre endobenthiques ou pélagiques. Les trilobites présentent des morphotypes caracté-
ristiques de leur niche écologique (Fortey & Owens, 1990). Ainsi les formes pélagiques
possedent une hypertrophie des yeux afin d’obtenir une bonne vision dans toutes les
directions de l'espace. Différentes stratégies sont également apparues pour favoriser
leur flottabilité comme le développement des épines ou un aplatissement de 1’exosque-
lette (Fortey, 1985). Les formes endobentiques correspondent a des formes tres lisses (axe
peu individualisé) et généralement peu bombées afin de favoriser leur insertion dans le
sédiment (Westrop, 1983).

Les trilobites ont aussi adopté diverses habitudes alimentaires comme en témoignent
les différentes morphologies de I’hypostome (Fortey & Owens, 1999). Celui-ci présente gé-
néralement des spécialisations suivant le mode de nutrition. Les prédateurs/nécrophages
possedent généralement un hypostome puissant avec des pointes dirigées vers 'arriere
et un contact rigide avec la doublure céphalique afin de résister aux importantes solli-
citations a laquelle cette piece est soumise lors de la capture des proies. Au contraire,
I’hypostome des détritivores est de forme plus simple et notablement plus libre au sein
de la cavité céphalique afin de permettre des mouvements amples pour la collecte de nu-
triments. Enfin, les formes suspensivores ont développé un morphotype caractéristique.
Généralement, ces organismes possédent un limbe large et perforé (bordures antérieure
et latérale du céphalon) afin de capter les particules alimentaires qui traversent cette

chambre de filtration.

Il convient également de noter qu'un trilobite n’est pas restreint a une seule niche
écologique ou a un seul mode de nutrition au cours de sa vie. En effet, un grand nombre
de larves pouvait passer d'un mode de vie planctonique (type A) & benthique (type B)
ou inversement avant le passage a la période méraspide (Speyer & Chatterton, 1989). Un

tel phénomene a sans doute favorisé la dispersion des taxons. De méme, il a été proposé,
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a I'instar de nombreux autres arthropodes actuels, que les trilobites pouvaient modifier
leur habitude alimentaire avant le passage a I’dge adulte (Speyer & Chatterton, 1989;
Fortey & Owens, 1999). Cette hypothése repose principalement sur les variations de la
morphologie hypostomiale et sur ses relations avec la doublure céphalique. Les larves
pouvaient ainsi passer de prédateurs/nécrophages a détritivores une a plusieurs fois au
cours de leur développement (Fortey & Owens, 1999; Lerosey-Aubril & Feist, 2006).

Cette capacité a se diversifier a permis aux trilobites de coloniser un grand nombre
d’environnements. En effet, bien qu’inféodés au milieu marin, ils sont présents dans tous
les environnements allant des zones les plus superficielles aux plus profondes situées
sous la zone photique. La sélection naturelle entraine ainsi une modification importante
de la morphologie de ces organismes pouvant créer les mémes morphotypes au sein de
différents taxons. Une plus grande connaissance de la biologie des trilobites est, par

conséquent, importante afin de mieux comprendre leurs relations avec leur milieu de vie.

1.1.5 Evolution de la biodiversité des trilobites

L’histoire évolutive des trilobites témoigne de la relation étroite qu’entretenaient ces
organismes avec leur environnement. En effet, la plupart étant benthiques, ils sont sou-
mis a de nombreuses contraintes écologiques. Ils constituent ainsi un groupe "témoin" de

la réponse biotique aux modifications environnementales.

Inconnus a la base du Cambrien (Bengtson et al., 1987), les trilobites apparaissent
brusquement a 1’Atdabanien associés a une diversification importante des ordres sui-
vants : Agnostida, Redlichiida, Ptychopariida et Corynexochida (Figs. 1.4 et 1.5) et a
un provincialisme déja bien marqué (Cowie, 1971; Kobayashi, 1987), suggerant qu’ils
étaient déja présents bien avant cette période. Ils présentaient déja une grande diversité
morphologique (Foote, 1991) et occupaient de nombreuses niches écologiques (Zhang
et al., 1980) du fait de compétiteurs et de prédateurs quasi-inexistants. Le développe-
ment des mers épicontinentales au Cambrien moyen et supérieur a induit une explosion
de la biodiversité des trilobites. En effet, tous les ordres sont présents des cette époque,

a l'exception des Phacopida (Fig. 1.5).

L’Ordovicien voit un renouvellement important des faunes de trilobites (Westrop
& Adrain, 1998) ainsi que 'apparition des premiers Phacopida (Fig. 1.5). Cette aug-
mentation de la biodiversité serait due a de nombreuses fluctuations environnementales
(niveau marin, température, dispersion continentale) ainsi qu’au développement de com-

pétiteurs benthiques (mollusques, brachiopodes, coraux, bryozoaires) ou a I’apparition de
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FIGURE 1.4 — Biodiversité des familles de trilobites au Paléozoique (modifié d’apres For-
tey & Owens, 1997).

prédateurs a ventouses (astéroides, nautiloides) (Chatterton, 1980). A la fin de ’Ordovi-
cien, la glaciation Asghillienne (Fortey & Owens, 1997) suivie d'un événement anoxique
majeur (Barnes, 1989) entrainent une réduction importante de la biodiversité des trilo-
bites (Westrop & Adrain, 1998), marquée notamment par la disparition des Agnostida
et des Ptychopariida (Fig. 1.5).

Au Silurien, la biodiversité des trilobites, a haut rang taxinomique, reste faible par
rapport a ’Ordovicien (Fig. 1.4). En revanche, la biodiversité spécifique est semblable a
celle du Cambrien et de I’'Ordovicien (Adrain et al., 2000).
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FIGURE 1.5 — Histoire évolutive des clades majeurs de trilobites (d’aprés Hughes, 2007).

Le déclin des trilobites se poursuit au Dévonien. Si au Dévonien inférieur, la biodi-

versité reste assez stable, elle est affectée au Dévonien moyen par une suite d’extinctions

liées a la diminution de la teneur en oxygene (événement Kacak a I'Eifelien) et par une

importante transgression marine (événement Taghanique au Givétien) (Chlupac, 1994).

Au Dévonien supérieur, une augmentation de la productivité primaire associée a une

remontée d’eau anoxique profonde causée par de brusques changements du niveau de

la mer, entrainent un appauvrissement en oxygene des eaux de surface (Riquier et al.,

2006). Cet événement, dit Kellwasser, a un impact dramatique sur les trilobites puisque

seulement deux ordres subsistent :

les Phacopida et les Proetida. Enfin, au Famennien

terminal, le développement de cette transgression (événement Hangenberg) (Feist, 1991)

conduit a la disparition des Phacopida (Fig. 1.5).

Au Paléozoique supérieur, les trilobites sont donc uniquement représentés par les

Proetida. Avant la fin de cette ere, une régression marine drastique aboutit a la dispa-

rition d'un grand nombre de trilobites (Owens, 1983) puisque seul cinq genres ont été

recensés au Permien terminal (Fortey & Owens, 1997; Owens, 2003). Enfin, la crise ma-

jeure Permo-Trias, en inhibant 'apparition de nouvelles espéces, a finalement conduit
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a Pextinction totale de ce groupe, déja en déclin depuis la fin de I’'Ordovicien (Lerosey-

Aubril & Feist, sous presse).

Cette étude se concentre sur les trilobites du Dévonien moyen et supérieur du Massif
de I’Ardenne. Cette période présente des changements paléoécologiques majeurs qui ont
eu des conséquences importantes sur la biodiversité des trilobites. Des lors, le Dévonien
moyen et supérieur constituent une période clé pour analyser et comprendre les processus

évolutifs permettant aux organismes de conserver un équilibre avec leur milieu.

1.2 Cadre géologique général du Dévonien moyen et

supérieur

1.2.1 Définitions

Le Dévonien moyen débute par 1'Eifelien. Cet étage a été défini par Ziegler & Werner
(1982) a Wetteldorf dans la région de I'Eifel en Allemagne. Sa base coincide avec la

premiere occurrence du conodonte Polygnathus costatus partitus Klapper et al., 1978.

Il est suivi par le Givétien dont le stratotype se situe a Jebel Mech Irdane dans
le Tafilalt du Maroc (Wallisser et al., 1995). La limite entre I'Eifelien et le Givétien
correspond au passage du conodonte Polygnathus pseudofoliatus Wittekindt, 1966 au
conodonte Polygnathus hemiansatus Bultynck, 1987.

La base du Frasnien marque la limite entre le Dévonien moyen et supérieur. Le stra-
totype se situe en Montagne Noire (France) au col du Puech de la Suque (Klapper et al.,
1987). Sa limite inférieure est définie par I'apparition du conodonte Ancyrodella rotun-
diloba (Bryant, 1921).

Les limites absolues de ces différents étages, proposées par les datations radiomé-
triques, varient suivant les méthodes d’analyses. Kaufmann (2006) propose un age de
391.9 + 3.4 Ma pour la base de I’Eifelien, 388.1 + 2.6 Ma pour celle du Givétien, 383.7
+ 3.1 Ma pour le Frasnien et 376.1 & 3.6 Ma pour le sommet de ce dernier. Gradstein
et al. (2004) proposent des ages légérement plus anciens : 397.5 + 2.7 Ma pour I'origine
de I'Eifelien, 391.8 + 2.7 Ma pour le Givétien et 385.3 &+ 2.6 Ma pour celle du Frasnien
qui se terminerait a 374.5 + 2.6 Ma.
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1.2.2 Evolution paléogéographique

Le Dévonien est une période de convergence des continents (Fig. 1.6). Au cours du
Silurien, la collision entre la Laurentia et la Baltica (orogenese calédonienne) conduit &
la fermeture de 'océan Tapetus (Ziegler, 1984) et a la formation d’un supercontinent, la
Laurussia (Scotese et al., 1979; Sintubin, 2008), communément dénommé "Continent des
Vieux Gres Rouges" (V.G.R.). Au cours du Dévonien, le Gondwana tend a migrer vers la
Laurussia, fermant progressivement I’'océan Rhéique (Fig. 1.6). La collision entre ces deux
supercontinents ne sera effective qu’au Carbonifére supérieur (orogenése hercynienne) et

formera un méga-continent, la Pangée.

FIGURE 1.6 — Carte paléogéographique de I'Eifelien supérieur - Frasnien (d’aprés Go-
lonka, 2000). L’étoile rouge indique la localisation du Massif de I’Ardenne.

1.2.3 Parametres environnementaux au Dévonien

Le Dévonien est une période caractérisée par un climat global relativement chaud, de
type "greenhouse" (Frakes et al., 1992) (Fig. 1.7). La température est supérieure a 20°C
avec un pic attribué au Givétien (Streel et al., 2000). Toutefois, des travaux récents (Joa-
chimski et al., 2004, 2009) suggerent que le Givétien correspondrait au contraire a la pé-
riode la plus froide du Dévonien. La convergence des continents associée a un important
niveau moyen des mers (Vail et al., 1977; Johnson et al., 1985, Fig. 1.8) a permis le dé-
veloppement de nombreuses et vastes mers épicontinentales (Copper, 2002a). Ces mers
peu profondes et chaudes ont favorisé la croissance des écosystemes récifaux constitués
principalement de coraux (tabulés et rugueux), de stromatopores et d’algues (Talent,
1988; Kiessling et al., 1999).
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FIGURE 1.7 — Reconstruction paléoclimatique au Dévonien moyen (d’apres Golonka,
2000 et Scotese, 2002). L’étoile rouge indique la localisation du Massif de I’Ardenne.
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FIGURE 1.8 — Courbe des variations du niveau marin (d’apres Johnson et al., 1985).
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1.3 Cadre géologique du Massif de I’Ardenne au Dé-

vonien moyen et supérieur

1.3.1 Définition

Le massif de I’Ardenne est orienté selon un axe est-ouest et correspond a la partie
occidentale du massif primaire Ardenno-Rhénan (Fig. 1.9). Il s’étend, du nord au sud,
de Bruxelles a Arlon et d’ouest en est, de ’Avesnois (France) a Aix la Chapelle (Al-
lemagne). Il est limité au sud par le bassin parisien (Mésozoique) et par le massif du

Brabant (Cénozoique) au nord (Fig. 1.10).

] Terres émergées Il Plate-forme Carbonatée Il Autres environnement de dépot

FIGURE 1.9 — Carte paléogéographique au Dévonien moyen et supérieur (d’apres Ziegler,
1982; McKerrow & Scotese, 1990). Le rectangle rouge représente le massif de I’ Ardenne.

Structuralement, le Massif de I’Ardenne est parcouru par la faille du Midi délimitant
deux ensembles structuraux, un allochtone Ardennais au sud chevauchant les écailles
du parautochtone Brabangon. Ces chevauchements majeurs sont liés au raccourcisse-
ment varisque d’axe nord-sud (Mansy & Lacquement, 2006). L’allochtone Ardennais se
compose successivement du sud vers le nord, du synclinorium de Neufchateau-FEifel, de
I’anticlinorium de I’Ardenne, de 'anticlinal de Philippeville et du synclinorium de Di-
nant. Le parautochtone Brabangon, au nord, est formé par le synclinorium de Namur et
le Massif du Brabant.
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FIGURE 1.10 — Carte géologique simplifiée du Massif de I’Ardenne avec ses principales
unités structurales (modifié d’apres Cronier & van Viersen, 2007). Hol : Hollande, Al :
Allemagne, Lux : Luxembourg.

1.3.2 Contexte paléoenvironnemental

Au Dévonien, le massif de I’Ardenne se situe a une latitude comprise entre 20 et
30°S (McKerrow & Scotese, 1990; Copper, 2002b; Torsvik & Cocks, 2004). Suite a 1’oro-
genese calédonienne, le massif de I’Ardenne correspond, a cette époque, a une marge pas-
sive bordant le sud-est du continent des "Vieux Gres Rouges" (Sintubin, 2008, Fig. 1.6).
La sédimentation silico-clastique qui domine le bassin au Dévonien inférieur est princi-
palement alimentée par le démantelement du continent des VGR (Burchette, 1981). La
granulométrie devient globalement de plus en plus fine en direction du sud (Boulvain
et al., 1999). Ceci est dii a une alimentation sédimentaire provenant du nord et par un
approfondissement progressif du bassin vers le sud, comme en témoigne I’augmentation
graduelle de la puissance des couches dans cette direction. Suite a une élévation du ni-
veau marin (Johnson et al., 1985, Fig. 1.8), une rampe mixte siliciclastique-carbonatée
se développe a I'’Eifelien dans le bassin de I’Ardenne (Ziegler, 1982; McKerrow & Scotese,
1990). Cette rampe et les conditions environnementales favorisent le développement d’un
systeme récifal dans la région de Couvin (Mabille & Boulvain, 2007). Le développement

de la transgression, débutée a I'Eifelien, conduit a la formation d’une large plate-forme
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carbonatée a la limite Eifelien-Givétien (Préat & Mamet, 1989). Cette plate-forme givé-
tienne est ensuite brusquement inondée au Frasnien ot de nombreux monticules a algues

et spongiaires viennent s’installer sur une rampe plus profonde que celle qui caractérisait
I'Eifelien (Boulvain, 2001).

1.3.3 Lithostratigraphie et biostratigraphie du Massif de 1’Ar-
denne
La description des formations du Dévonien moyen du bord sud du Synclinorium de

Dinant (Fig. 1.11) est basée sur la synthese de Bultynck & Dejonghe (2001). Seules les

formations considérées dans ce travail sont présentées.

Zonation | ouest........ Bords Sud et Sud-Est du Synclinorium de Dinant .o, Esty
Gla

Couvin _ Givet Wancennes Wellin Marenne Durbu
Nisme: Pondrome Hott

rhenanus/
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timorensis

....... i Faille de
Xhoris
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COUVINIEN

HPT

EIFELIEN
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partitus FRO : Fromelennes
NEV : Névremont
patulus PEP : Pépinster
I serotinus ™ BRT : Burnot
MHR : Mont d'Haurs
T THR : Terres d'Haurs
laticostatus

TRF : Trois-Fontaines
HNT : Hanonet

- X : X

Calcaire LOM : La Lomme
Calcaire foncé JEM : Jemelle

Shales (a nodules ou a fins bancs CVN : Couvin

de calcaire éventuellement nodulaire) ENR : Eau Noire
Shales sableux ou silteux et calcaires silteux ST] : Saint-Joseph
Shales, siltites et gres verts et rouges HIE
Corps calcaires lenticulaires HPT

Dévonien inf. ‘
EMSIEN I

100m
I 0  10km
—

il

: Hierges
: Hampteau

FI1GURE 1.11 — Section lithostratigraphique simplifiée du Dévonien moyen du Synclino-
rium de Dinant (Modifié d’apres Bultynck & Dejonghe, 2001; Mabille, 2008; Dumoulin
& Blockmans, 2008).

- Formation de ’Eau Noire (15 & 160 m)

Cette formation est "a cheval" sur 'Emsien et I'Eifelien. La partie inférieure est prin-
cipalement composée de marnes calcaires avec des niveaux argileux a calcaire noduleux.
La partie supérieure alterne entre des marnes calcaires et des niveaux de calcaires cri-

noidiques.
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- Formation de Couvin (160 a 380 m)

Représentant la partie inférieure de I’Emsien dans la région de Couvin, cette forma-
tion est divisée en deux membres distincts : le membre de la Foulerie et le membre de
I’Abime. Le membre de la Foulerie se décompose a son tour en trois parties. La pre-
miere partie est formée d'un calcaire crinoidique avec des stromatopores et des coraux
tabulés. La seconde partie est un calcaire marneux riche en coraux rugueux et tabulés,
brachiopodes, gastéropodes et trilobites. La derniére partie est de nouveau un calcaire
crinoidique a stromatopores et a coraux tabulés. Le membre de I’Abime correspond a
une alternance de niveaux biostromaux a stromatopores, tabulés et rugueux avec un

calcaire micritique pauvre en organismes macroscopiques.

- Formation de Jemelle (345 & 600 m)

Cette formation, contemporaine a la formation de Couvin dans le reste du synclinal
de Dinant, continue a se développer sur I’ensemble du synclinal a I’Eifelien supérieur.
Divisée en trois membres, Station, Cimetiere et Chavées, la formation est principale-
ment constituée de marnes riches en coraux rugueux et tabulés, brachiopodes, bivalves
et trilobites. Le premier membre est une marne sableuse présentant des niveaux gréseux.
Dans le second membre, des nodules ou lentilles de calcaires micritiques s’intercalent
dans les marnes sableuses. Le dernier membre est une alternance de niveaux marneux

avec un calcaire crinoidique.

- Formation X (115 & 120 m)

Cette formation est peu développée latéralement car elle correspond a des corps len-
ticulaires de calcaires crinoidiques massifs ou en bancs, retrouvés dans des niveaux de
I’Eifelien supérieur et du Givétien basal. Les coraux et les stromatoporoides y sont abon-

dants.

- Formation Hanonet (30 4 80 m)

Chevauchant I'Eifelien et le Givétien, cette formation peut étre subdivisée en trois
parties distinctes. Elle est caractérisée dans sa partie inférieure par de fins niveaux de
calcaires alternant avec des marnes calcaires contenant des brachiopodes, des crinoides
et des rugueux. Dans sa partie médiane, elle est formée de lits calcaires fins a coraux
tabulés. Enfin, la partie supérieure correspond a deux unités biostromales composées de
stromatopores et de coraux rugueux et tabulés, séparées par un intervalle de calcaire

argileux.
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- Formation des Trois Fontaines (80 & 100 m)

Cette formation du Givétien basal peut étre découpée en trois parties. La partie
inférieure comprend des calcaires crinoidiques. La partie médiane est principalement
constituée de niveaux biostromaux épais. La partie supérieure, la plus conséquente de

cette formation, est un calcaire micritique.

- Formation des Terres d’Haurs (70 m)
Cette formation, d’age Givétien inférieur, correspond a une alternance de calcaires
argileux a lits ou nodules crinoidiques et de marnes calcaires a coraux, brachiopodes et

trilobites.

- Formation du Mont d’Haurs (100 a 160 m)

Cette formation, également du Givétien inférieur, alterne entre des calcaires bios-
tromaux a stromatopores, coraux rugueux et tabulés et parfois a brachiopodes strin-
gocéphales, et des bancs calcaires micritiques. Des marnes dolomitiques ainsi que des
calcaires sont occasionnellement présents a la fin de la partie inférieure et dans la partie

supérieure de la formation.

- Formation de Fromelennes (80 & 150 m)

Cette formation, marquant le Givétien moyen et supérieur, est divisée en trois membres
distincts. Le membre de Flohimont (= 30m) est un calcaire argileux a brachiopodes dans
sa partie inférieure tandis que sa majeure partie correspond a une alternance de marnes
noduleuses avec des calcaires argileux riches en brachiopodes. Le membre du Moulin
Boreux (=~ 80m) est, quant a lui, une alternance de bancs biostromaux a stromatopores
avec des bancs calcaires micritiques. Le dernier membre, celui du Fort Hulobiet (~ 20m),
est un calcaire présentant des bivalves et des coraux rugueux dans sa partie terminale.

Localement des biostromes a stromatopores peuvent étre présents.

La description du Frasnien des synclinoriums de Dinant et de Namur (Fig. 1.12) est

basée sur la synthese effectuée par Boulvain et al. (1999).

- Formation de Nismes (25 a 40 m)

Cette formation débute au niveau de la bordure sud du Synclinorium de Dinant au
Givétien terminal tandis qu’au nord, elle est initiée au Frasnien inférieur. Elle comprend
trois membres : le membre du Pont d’Avignon, le membre du Sourd d’Ave et le membre
de La Prée, essentiellement composés de schistes a nodules calcaires. Cette formation

est riche en brachiopodes.
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- Formation du Moulin Liénaux (150 m)

Cette formation marque le début du Frasnien moyen. Elle se compose de trois
membres. Le membre de Chalon constitue la partie inférieure de la formation et cor-
respond a une alternance de schistes et de calcaires argileux a brachiopodes et coraux
rugueux. La majeure partie de la formation est composée des schistes du membre de I'Er-
mitage. Le membre de I’Arche est contemporain au membre précédent. Il s’agit d’une
variation latérale de facies correspondant a une lentille de calcaire biohermale compre-

nant des stromatopores, des coraux tabulés et rugueux, des brachiopodes et des crinoides.

- Formation des Grands Breux (100 & 130 m)

Cette formation, également datée du Frasnien moyen, est composée de trois membres :
le membre basal de Bieumont, le membre du Lion et le membre de Boussu-en Fagne. Le
membre basal de Bieumont est essentiellement calcaire. Le membre de Boussu-en Fagne,
quant a lui, se compose principalement de schistes. Enfin, le membre du Lion est un

facies biohermal correspondant a des variations latérales des deux autres membres.

- Formation de Neuville (25 a 110 m)
Cette formation, datée du Frasnien supérieur, correspond principalement a un cal-
caire nodulaire. Des variations latérales, matérialisées par le bioherme calcaire du membre

du Petit Mont, peuvent étre également observées.

Les trilobites du bord nord du Synclinorium de Namur ont été également analysés a

travers la formation de Bovesse.

- Formation de Bovesse (80 m)

Cette formation, datée du Frasnien inférieur, est composée a sa base d'un poudingue
surmonté de couches argileuses puis de dolomies et calcaires associés a des coraux. Elle
s’acheve par des schistes avec des lits de calcaires argileux. Cette formation présente

d’importantes variations latérales de facies.

1.4 Cadre géologique du Boulonnais au Dévonien

moyen et supérieur

1.4.1 Définition

Le Boulonnais est bordé au sud par les plateaux picards et au nord par la plaine
maritime des Flandres. Sa morphologie correspond & une demi-boutonniére (Sommé,

1977) dont le prolongement se situe sur la cote opposée de la Manche, dans le Weald de
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I’Angleterre (Fig. 1.13A). Trois ensembles morphologiques y sont différenciés : le Haut
Boulonnais, le talus bordier et le Bas Boulonnais. Le Haut Boulonnais et le talus bordier
correspondent a des terrains d’age Mésozoique. Dans la dépression du Bas Boulonnais
affleure principalement du Jurassique. Toutefois, au nord, le massif de Ferques exhibe

des couches dévoniennes (Brice, 1988).

N

- Tertiaire 0 4km
 I— |

- Crétacé supérieur
- Albien
\ J Crétacé inférieur continental
- Jurassique terminal
|:’ Jurassique supérieur
- Jurassique moyen

| Carbonifére

cap Blanc-N€

- Dévonien moyen et supérieur

- Cambro-Silurien

cap de la
Créche

cap
d'Alprech

FIGURE 1.13 — Carte géologique simplifiée du Boulonnais (A) et ses relations avec le
Weald anglais (B) (d’apres Robaszynski, 2008).

Le massif paléozoique de Ferques comprend trois unités tectoniques : Hydrequent,
Haut-Banc et Ferques (Colbeaux, 1988). L'unité tectonique de Ferques d’dge Dévonien
correspond & une petite bande de 6.5 sur 1.5 km orientée NNW-SSE (Fig. 1.13B).

1.4.2 Stratigraphie du Boulonnais

La description des formations du Givétien et du Frasnien de Ferques (Figs. 1.13
et 1.14) s’appuie sur les syntheses de Brice (1988) et Brice et al. (1979a). Les data-
tions basées sur la biostratigraphie des conodontes proviennent des travaux de Bultynck
(in Brice, 1988; Brice et al., 1976, 1979b). Enfin, les corrélations entre le Boulonnais
et le massif de I’Ardenne ont été synthétisées par Hubert (2008c, Figs. 1.14 et 1.15). A
I'instar du Massif de ’Ardenne, seules les formations considérées dans ce travail sont

présentées.
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- Formation de Blacourt (230 m)

Les conodontes indiquent un dge Givétien inférieur pour cette formation, qui s’ache-
verait au Givétien moyen. Elle se compose de trois membres distincts. Le membre du
Griset, a sa base, est principalement constitué de calcaires plus ou moins argileux et de
calcaires construits (biostromes et biohermes). Le membre de Couderousse est composé
d’argiles calcaires. Enfin, le membre de Bastien est essentiellement un calcaire présentant

des niveaux biostromaux.

- Formation de Beaulieu (175 m)

Cette formation, datée du Frasnien inférieur, se divise en trois membres. Le membre
de Cambreseque correspond a une alternance de shales et de calcaires gréseux ou silteux
indurés, riches en entroques, bryozoaires et brachiopodes. Le membre des Noces est un
épisode carbonaté formé de dolomies et de calcaires scindés en deux par un niveau ar-
gileux. Le membre des Patures correspond a une reprise de la sédimentation argileuse

riche en brachiopodes, bryozoaires et gastéropodes.

- Formation de Ferques (75-80 m)

Cette formation est, dans sa plus grande partie, datée du Frasnien inférieur et s’achéve
a la base du Frasnien moyen. Elle peut étre subdivisée en quatre membres : le membre
de Fiennes, le membre de Bois, le membre de la Parisienne et le membre de Gris. Le
membre de Fienne est essentiellement constitué de niveaux récifaux dolomitiques. Le
membre du bois est un calcaire devenant argileux et riche en brachiopodes au sommet.
Le membre de la Parisienne correspond a un calcaire riche en débris organiques. Enfin,
le membre de Gris est composé a sa base d’un calcaire argileux et noduleux puis d’une

série de marnes; ces deux éléments sont riches en brachiopodes.

1.5 Conclusion

Dans ce chapitre, nous avons montré que les trilobites constituent un outil par-
faitement adapté a la fois aux études des paléoenvironnements et a I’amélioration de
notre compréhension des processus évolutifs. Ces deux thématiques de recherche seront
ainsi traitées dans la suite du manuscrit a partir des trilobites Dévonien. Comme nous
I’avons précisé précédemment, le Dévonien moyen et supérieur, marqués par de nom-
breuses crises et radiations, représentent une période charniére dans I’histoire évolutive
des trilobites et méritent d’étre précisément étudiés. Nous avons également montré que
le Massif de I’Ardenne constitue un cadre de travail adéquat pour les études des pa-

léoenvironnements datant du Dévonien. Ce milieu de plate-forme continentale a suscité
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1.5. Conclusion

un intérét considérable depuis de nombreuses années, tant les environnements qui s’y

trouvaient a cette époque étaient nombreux et variés. La paléoécologie et la biodiversité

de cette plate-forme font ’objet du chapitre suivant.
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Chapitre 2

Etude de la biodiversité du Massif
de I’ Ardenne au Dévonien moyen et

supérieur

Les environnements récifaux, qu’ils soient actuels ou passés, constituent une impor-
tante source de biodiversité susceptible d’alimenter les autres milieux marins en nou-
veaux organismes. L’étude conjointe de la mise en place d'un milieu récifal et de la
réponse des organismes & son édification (organisation, apparition et disparition des
organismes) est fondamentale pour identifier les principaux moteurs des variations de
la biodiversité et pour améliorer notre compréhension des relations étroites existantes
entre les organismes et leur milieu. Ces environnements majeurs possedent toutefois un
domaine de stabilité restreint du fait de leur forte sensibilité a de nombreux facteurs
environnementaux, tels que les variations de la température, du niveau de la mer, de
I'oxygénation, des apports alimentaires ou encore de la turbidité. Par conséquent, ces
environnements méritent d’étre connus le plus précisément possible afin d’assurer leur

préservation.

La plate-forme barrée! développée principalement & partir de 1'Eifélien dans le mas-
sif de ’Ardenne et dans le Boulonnais constitue des lors un cadre d’étude idéal. Dans
ce chapitre, nous étudions la biodiversité des trilobites dans cette région au Dévonien
moyen et supérieur. Dans un premier temps, nous définissons les principes associés aux
analyses paléoécologiques. Ensuite, des analyses multivariées nous permettent de visua-
liser I’évolution des faunes de trilobites en fonction des conditions environnementales.

Finalement, nous estimons I'ampleur des différences, entre ces milieux, a partir de I’étude

1. Plateau marin peu profond situé en bordure de continent avec une rupture de pente nette vers les
eaux profondes. La rupture de pente est typiquement une zone agitée par les vagues avec une ceinture
plus ou moins continue de récifs.
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de la distribution des réseaux trophiques afin de comprendre l'origine de I’évolution des

faunes de trilobites.

2.1 Les analyses paléoécologiques

La paléoécologie a pour objectif I’étude des relations entre les organismes fossiles et
leur milieu de vie. Elle s’appuie sur deux approches complémentaires, ’autécologie et la

synécologie (Babin, 1991).

L’autécologie reconstitue le mode de vie et I’habitat des fossiles a partir de leur mor-
phologie fonctionnelle. Cette approche considere que chaque environnement impose des
contraintes particuliéres aux organismes, controlant ainsi leur morphologie. Comme nous
'avons mentionné précédemment (section 1.1.4), la plupart des trilobites ont un mode
de vie benthique et sont, de ce fait, tres sensibles aux conditions environnementales. Leur
morphologie témoigne ainsi de ces facteurs environnementaux. Il est difficile d’énumérer
toutes les possibilités morphologiques des trilobites, tant elles sont nombreuses et variées.
La réduction progressive et parfois compléte des capacités visuelles en milieu profond,
sous la zone photique, en fournit un parfait exemple. Cette tendance évolutive a été
observée a plusieurs reprises, a des périodes (Ordovicien inférieur, Dévonien supérieur,
Carbonifere...) et au sein de lignées différentes (Proetida, Phacopida...) (e.g. Chlupac,
1983; Fortey & Owens, 1987; Hahn, 1990; Feist, 1991; Owens & Tilsey, 1995; Cronier
et al., 2004).

La synécologie considere les relations entre les différents organismes afin d’apporter
des informations sur les conditions du milieu. La communauté ou biocénose, qui est
I'unité fondamentale, correspond a l’ensemble des organismes vivants dans le méme en-
vironnement. Outre, I’absence de consensus autour de cette définition (Looijen & van
Andel, 1999), il est difficile pour les paléontologues de la mettre en pratique. En effet, il
est tres rare (voire quasiment impossible) d’obtenir au sein des gisements fossiliféres une
vision complete de la biodiversité existante, notamment en raison de 1’échantillonnage
qui ne peut étre exhaustif et surtout en raison de l'action du filtre taphonomique. La
fossilisation est en réalité un processus exceptionnel et ceci est d’autant plus vrai pour les
organismes a corps mou. Conway Morris (1986) rappelle & ce propos, qu’en moyenne 10 &
70% des communautés benthiques sont constituées d’organismes a corps mous (Fig. 2.1).
De ce fait, les paléontologues n’ont a leur porté qu’une fraction des organismes de la com-
munauté ayant vécu sur place a laquelle peuvent potentiellement s’ajouter des spécimens
allochtones. Jérvinen et al. (1986) préferent ainsi considérer le terme d’assemblage pour

un ensemble de fossiles provenant d’'une méme couche géologique. Lorsque la composi-
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tion spécifique et I’abondance relative des taxons sont récurrentes spatialement et/ou
temporellement au sein de différents assemblages, alors le terme d’association est uti-
lisé (Brenchley & Harper, 1998). Cette notion reste néanmoins un simple reflet de la

paléocommunauté.

LTS

FIGURE 2.1 — Reconstitution d’une communauté benthique au Cambrien moyen, A)
a partir d'un gisement fossilifere sans préservation des corps mous, B) a partir d’'un
gisement de type Burgess offrant une préservation exceptionnelle des corps mous (Briggs
et al., 1994).

La distribution spatiale des organismes peut se présenter sous trois formes : aléatoire,
réguliere ou groupée (Brenchley & Harper, 1998). Une distribution aléatoire des indivi-
dus d’une population implique qu’il n’y ait aucun contréle biologique ou environnemental
sur cette organisation. Cette situation est peu courante dans la nature car ’environne-
ment est rarement uniforme et les membres d’'une communauté présentent généralement
un ensemble d’interactions. Une organisation régulieére est plus commune, surtout en
milieu continental ou cette répartition est controlée par la compétition entre les indivi-
dus ou par une exploitation efficace des ressources. Le regroupement des organismes est
de loin la distribution la plus fréquente, puisque les variations environnementales et les
interactions entre les organismes, limitent géographiquement et temporellement la dis-
tribution des especes. Cette derniere constitue un intérét considérable pour les paléoéco-
logistes. En effet, I'identification de compositions et de distributions relatives spécifiques
semblables au sein d’assemblages différenciés géographiquement et/ou temporellement
(associations) permet raisonnablement de conclure que les conditions environnementales
sont similaires. De méme, les variations latérales (géographiques) ou verticales (tempo-

relles) des associations sont de bons traceurs des changements paléoécologiques.

Les trilobites constituent I'un des principaux éléments du macrobenthos au Dévo-
nien (Cronier & van Viersen, 2007). Leur distribution va dépendre de différents facteurs

indépendants ou non, comme I’hydrodynamisme, la luminosité, le type de substrat, la
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température de l'eau, les ressources alimentaires... Des lors, ils se prétent particuliere-

ment bien aux études paléoenvironnementales.

2.2 La biodiversité dans I’Ardenne au Dévonien moyen

et supérieur

2.2.1 Historique

Bien que les trilobites de la région de I'Eifel en Allemagne (région associée a I’Ar-
denne au Dévonien) soient étudiés depuis la premiere moitié du XIX®™¢ sigcle (e.g. Bronn,
1825; Goldfuss, 1839, 1843; Burmeister, 1843), il fallut attendre le début du siecle suivant
pour que les chercheurs portent une attention particuliere sur ceux de 1’Ardenne (e.g.
Mailleux, 1904, 1909, 1919, 1927, 1933, 1938; Asselbergs, 1912, 1946; Richter & Richter,
1918, 1926; van Tuijn, 1927). Les travaux de cette époque montrent de nombreuses simili-
tudes au niveau spécifique entre ces deux faunes (e.g. Richter & Richter, 1926; Mailleux,
1933). Toutefois, aprés une période de latence de 50 ans, de récents travaux mettent
en évidence une importante individualisation de ces deux zones paléogéographiques a
ce niveau taxinomique (e.g. Magrean & van Viersen, 2005; van Viersen, 2006a, 2007a,
2008; van Viersen & Prescher, 2007, 2010; Cronier & van Viersen, 2008; van Viersen &
de Wilde, 2010; van Viersen & Bignon, 2011; Bignon & Crénier, 2011).

2.2.2 Etat des connaissances
Généralités

La biodiversité des trilobites au début du Dévonien inférieur est assez faible dans
I’Ardenne. Ceci s’explique par un fort apport silico-clastique, lié au démantelement du
continent des Vieux Gres Rouges (Godefroid et al., 1994). Pendant longtemps, seules
deux familles de Phacopida (Acastidae et Homalonotidae) ont été recensées dans les
niveaux du Lochkovien-Praguien (Cronier & van Viersen, 2007). Néanmoins une étude
récente (van Viersen & Prescher, 2009) montre que la biodiversité au sein de ces niveaux
est bien plus importante puisque trois familles supplémentaires (Lichidae, Scutelluidae et
Proetidae) appartenant a 3 ordres (Lichida, Corynexochida et Proetida) y ont été iden-

tifiées. Ces découvertes suggerent une dispersion des faunes "rhénane' et "bohémienne".
A I'Emsien, suite a 'ouverture des environnements marins (Godefroid et al., 1994),

la biodiversité des trilobites augmente légerement avec 'apparition de deux nouvelles

familles, les Phacopidae et les Odontopleuridae (Mailleux, 1933).
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A T'Eifelien, une transgression majeure (Ziegler, 1982; Bultynck et al., 1991) permet
la diversification des faunes de trilobites. L’apparition de dépdts carbonatés dans des
eaux chaudes, peu profondes et claires, favorise I’émergence de taxons appartenant aux
Corynexochida (van Viersen & de Wilde, 2010), Proetida (van Viersen, 2006b; van Vier-
sen & Prescher, 2007, 2008, 2010), Phacopida et Lichida (van Viersen, 2007b, 2008). Au
cours de cette période, tous les ordres présents a I’échelle globale sont représentés au
sein du Massif de I’Ardenne. Il est également intéressant de souligner que le "Mur des
Douaniers", célebre gisement a trilobites du Massif de I’Ardenne, connu pour sa faune
abondante et diversifiée, date de I’Eifelien inférieur (van Viersen, 2006a; Cronier & van
Viersen, 2008).

La biodiversité des trilobites au sein de la plate-forme carbonatée du Givétien est
bien inférieure a celle de la rampe mixte de I’Eifelien. Seuls les genres Goldius de Ko-
ninck, 1841, Dechenella Kayser, 1880, Gerastos Goldfuss, 1843 et Nyterops Struve, 1972
semblent se développer dans ce milieu (van Viersen, 2007a; van Viersen & Prescher,
2008, 2010; Bignon & Cronier, 2011).

Le Frasnien ne présente pas non plus une biodiversité trilobitique importante bien
que localement ’'abondance des spécimens puisse étre conséquente. Cette période est
caractérisée par le développement cyclique de monticules de boues carbonatées (mud
mounds) interrompu par des phases de montée du niveau de la mer favorisant le déve-
loppement de facies terrigenes (Boulvain, 2006). Les trilobites, datant essentiellement
du Frasnien moyen, sont principalement représentés par des Asteropyginae (van Viersen
& Bignon, 2011) et des Corynexochida (van Viersen & Prescher, 2011) ainsi que par

quelques Aulacopleuridae (Cronier & van Viersen, 2007).

La crise du Frasnien-Famennien entraine une diminution drastique de la biodiversité
des trilobites puisqu’un seul spécimen de Phacopida a été recensé dans le massif de
I’Ardenne (Rome, 1936; Struve, 1976; Cronier & van Viersen, 2007).

Associations

Cronier & van Viersen (2007) ont analysé via des méthodes multivariées (méthode
décrite dans la section 3.2) la biodiversité générique des trilobites de I’Ardenne, & partir
de 9 gisements disséminés sur le bord sud du Synclinorium de Dinant. Ils ont effectué
une classification hiérarchique ascendante de 19 assemblages de trilobites répartis sur

I’ensemble du Dévonien (Fig. 2.2). Cette analyse a permis de reconnaitre 6 associations,
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déterminées en fonction du sous-étage et de leur milieu de dépot.

1. Association a Digonus Giirich, 1909 du Praguien-Emsien. Cette association est
caractérisée par une faible biodiversité et se développe au sein de milieux agités,

inter- et supratidaux.

2. Association a Asteropyginae du Lochkovien-Emsien. Cette association, dominée
par le genre Treveropyge Struve, 1958, a diversité relativement faible, se situe dans

des environnements plus proximaux que l’association contemporaine a Digonus.

3. 'Présence’ de Kayserops Delo, 1935 a ’Emsien supérieur. Comme un seul spé-
cimen de ce genre a été échantillonné, nous ne pouvons raisonnablement parler

d’association dans ce cas.

4. Association mixte de I'Eifelien. Cette association, située au niveau de 1’offshore
médian, présente une biodiversité tres importante et a été divisée en trois sous-
associations : 1) la premiere est dominée par Goldius associé aux Tropidocoryphes
Novéak, 1890, Cyphaspis Burmeister, 1843 et Dohmiella Liitke, 1990, 2) la seconde
est représentée par Geesops Struve, 1972, et enfin, 3) la troisieme est principa-
lement composée de Cyphaspis, Radiaspis Richter & Richter, 1917, Kettneras-
pis Prantl & Pribyl, 1949, Cornuproetus Richter & Richter, 1919 et Gerastos.

5. Association a Dechenella et Nyterops de 1'Eifelien inférieur-Givétien supérieur.
Restreinte a la zone de l'offshore supérieur, les organismes sont présents dans des

calcaires crinoidiques. La biodiversité de cette association est relativement réduite.

6. Association a Bradocryphaeus Haas & Mensink, 1970 du Frasnien. D’ une biodiver-
sité assez faible, elle est également composée du genre Heliopyge Haas & Mensink,

1970. Ces trilobites se retrouvent dans les environnements de l'offshore supérieur.

Les associations a trilobites semblent ainsi restreintes a une profondeur donnée. Des
lors, les nombreuses fluctuations du niveau marin au cours du Dévonien (Johnson et al.,
1985) ont contrdlé la succession des associations a trilobites du Massif de I’Ardenne. Ce
résultat est cohérent avec le mode de vie de ces organismes qui est principalement ben-
thique. En effet, la bathymétrie controle un grand nombre de parametres environnemen-
taux (luminosité, température, hydrodynamisme, apport en nutriments...) a l'interface

eau-sédiment, qui sont des facteurs limitants pour les trilobites.
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Aggrégation des gisements (mode Q)
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FI1GURE 2.2 — Classification hiérarchique ascendante des trilobites dévoniens du Massif
de I’Ardenne. C : Couvin, F : Ferrieres, MF : Marches-en-Famenne, N : Nassogne, R :
Rochefort, SR : Sougné-Remouchamps, T : Treignes, V : Vireux-Molhain, W : Wellin,
L : Lochkovien, P : Praguien, Es : Emsien, Ef : Eifelien, G : Givétien, Fr : Frasnien, | :
inférieur, m : moyen, u : supérieur (d’apres Cronier & van Viersen, 2007).
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2.3 Analyse des associations a trilobites du Mas-
sif de I’Ardenne et du Boulonnais au Dévonien

moyen et supérieur

2.3.1 Présentation de ’étude

Afin d’améliorer notre compréhension des relations entre les associations a trilobites
et les divers environnements, qui se sont succédés au cours du Dévonien moyen et supé-
rieur, dans le massif de I’Ardenne, nous avons effectué une analyse complémentaire de
I’étude de Croémier & van Viersen (2007).

Nous avons tout d’abord complété la base de données initiale utilisée par Cronier &
van Viersen (2007) (comptant pres de 700 spécimens) en prélevant de nouveaux échan-
tillons sur le terrain (plus de 500 spécimens), puis en étudiant les spécimens appartenant
a la collection de Mailleux, conservés a I'Institut Royal des Sciences Naturelles de Bel-

gique (2000 spécimens supplémentaires).

Ceci nous a permis d’augmenter considérablement le nombre de gisements analysés,
passant de 5 a 27, et de ne pas seulement considérer le flanc sud du synclinorium de
Dinant puisque 5 de ces nouveaux gisements appartiennent au synclinorium de Namur
(Fig. 2.3). Une cinquantaine de spécimens provenant du Dévonien moyen et supérieur
du Boulonnais (Fig. 2.4) a également été étudiée a partir d’échantillons et de données
bibliographiques (Morzadec, 1988a; Morzadec et al., 2008). Les données utilisées sont

fournies par classe d’abondance, par taxon et par gisement en annexe 1.

Ensuite, pour affiner cette nouvelle étude, les assemblages ont été définis a partir des
formations, voire des membres d’'une formation lorsque cela était possible, et non pas
a partir des sous-étages. Travailler a cette échelle permet a la fois d’obtenir un cadre
temporel plus précis et de mieux contraindre le milieu de vie des trilobites, puisque
les environnements au sein d’une formation (ceci est d’autant plus vrai au niveau des
membres) sont plus homogenes qu’au niveau d’'un sous-étage. Par exemple, au Frasnien,
plusieurs formations présentent des variations latérales de facies (récifs, environnements

périrécifaux), définissant ainsi plusieurs membres contemporains.
Enfin, la distribution des trilobites de la coupe du Mont d'Haurs (Givétien) a été

étudiée en rapport avec le milieu de dépot, afin de mieux comprendre les variations de

la biodiversité trilobitique et ’organisation spatio-temporelle des assemblages.
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® Gisement
[ Dévonien moyen et supérieur
[ Dévonien inférieur
30 km Massif du Rocroj,

FI1GURE 2.3 — Carte géologique simplifiée du Massif de I’Ardenne avec la position de
26 gisements analysés dans cette étude. A : Allemagne, B : Belgique, F : France, H :
Hollande, L : Luxembourg ; 1 : Beaumont, 2 : Seloigne, 3 : Chimay, 4 : Couvin, 5 : Nismes,
6 : Sautour, 7 : Treignes, 8 : Vireux-Molhain, 9 : Surice, 10 : Givet, 11 : Beauraing, 12 :
Pondréme, 13 : Neuville, 14 : Wellin, 15 : Grupont, 16 : Wavreille, 17 : Rochefort, 18 :
Jemelle, 19 : Aye, 20 : Hotton, 21 : Durbuy, 22 : Andenne, 23 : Champion, 24 : Rhisnes,
25 : Bossiere, 26 : Fleurus (modifié d’apres Cronier & van Viersen, 2007).
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FI1GURE 2.4 — Carte géologique simplifiée du Boulonnais avec la position du gisement de
Ferques (d’apres Robaszynski, 2008).
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2.3.2 La classification hiérarchique ascendante

L’intérét de la classification hiérarchique dans la description de la similarité des objets
géologiques et paléontologiques a été démontré depuis un certain nombre d’années (e.g.
Parks, 1966; Valentine & Peddicord, 1967; McCammon, 1968). Cette méthode est tou-
jours couramment utilisée pour les analyses de paléobiodiversité (e.g. Firsich & Flessa,

1987; Shi, 1993; Botquelen et al., 2006; Hughes & Thomas, 2011).

Cette méthode correspond a une analyse statistique multivariée, qui consiste a clas-
sifier des échantillons en groupes (que 1'on nomme "clusters"), dans lesquels tous les
échantillons sont plus semblables entre-eux qu’ils ne le sont des autres échantillons ana-
lysés (McKillup & Dyar, 2010). II en résulte une classification des échantillons sous la
forme d’un arbre (dendrogramme), basée sur la somme des similitudes au sein d’un clus-
ter. Dans le cas de cette étude, deux modes de classification hiérarchique sont utilisés :
le mode R et le mode Q. Le mode R illustre la similitude des taxons a partir de leur
cooccurrence au sein des assemblages. Le mode Q établit une classification des assem-

blages en fonction de leur composition taxinomique.

Afin de mesurer la similarité entre chaque échantillon, une matrice de distance est
calculée. L’élaboration de cette matrice se fonde sur le coefficient de corrélation de Pear-
son 7 : plus la corrélation calculée pour chaque couple d’échantillons est importante et
plus ils sont similaires. Ensuite, les échantillons sont progressivement agrégés jusqu’a
obtenir un cluster final comprenant tous les échantillons. Si le premier cluster est aisé
a établir a partir de la matrice de similarité, par la suite, pour chaque itération succes-
sive, il faut recalculer les valeurs de la matrice en fonction des nouveaux clusters établis.
Ce calcul est effectué grace a un algorithme de type UPGMA (Unweighted Pair Group
Method with Arithmetic Mean) ou la similarité d'un échantillon "externe' avec le nou-
veau cluster correspond a la moyenne des similarités de cet échantillon par rapport aux
échantillons faisant maintenant partis du nouveau cluster (Hammer et al., 2008). Ces va-
leurs de dissimilarités croissantes servent a la construction du dendrogramme (McKillup
& Dyar, 2010). La classification hiérarchique ascendante a été réalisée avec le logiciel
PAST (PAlaeontological STatistics) version 1.77 (Hammer et al., 2001).

Bien que la systématique des trilobites de I’Ardenne ait connu d’importantes avancées
au cours de ces dernieres années, la détermination d’un genre reste plus fiable que celle
d’une espece (voir section 2.2). C’est pourquoi, cette analyse est fondée sur le rang
taxonomique du genre. En revanche, concernant les Scutelluinae, nous avons choisi de

considérer uniquement le rang de la sous-famille puisque la définition des deux genres
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Scutellum Pusch, 1833 et Goldius est encore discutée (e.g. Basse, 1996; Feist & Talent,
2000; Jell & Adrain, 2003; Basse & Miiller, 2004). En effet, ces deux genres sont définis
a partir de la morphologie du segment médian et de la forme du pygidium (Archinal,
1994). Or de nombreuses formes intermédiaires rendent difficile leur différentiation (van
Viersen & de Wilde, 2010). En se basant uniquement sur le rang de la sous-famille, nous

évitons d’orienter les résultats par une détermination peu fiable.

2.3.3 Définition des associations

La classification hiérarchique ascendante, appliquée sur les taxons (mode R), a per-
mis de délimiter 4 associations, représentées dans la figure 2.5 : une association "mixte"
présentant une biodiversité trés importante (en rouge), une association a Dechenella (en
jaune), une association a Bradocryphaeus (en vert) et une association a Scutelluinae (en
bleu).

L’analyse appliquée aux assemblages (mode Q) met en évidence 4 ensembles en rela-
tion avec les formations/membres (Fig. 2.5) : un groupe caractérisé par les formations de
I'Eifélien (en rouge), un second par celles du Givétien (en jaune) et deux autres par les
formations frasniennes. Ces deux derniers sont différenciés par des formations/membres

correspondant a des environnements périrécifaux (en vert) ou récifaux (en bleu).

D’autre part, nous pouvons combiner les résultats obtenus avec les modes Q et R.
L’association "mixte" est caractéristique de I'Eifélien, celle a Dechenella se concentre
au Givétien et les associations a Bradocryphaeus et Scutelluinae sont représentées au
Frasnien. De plus, l'association a Scutelluinae est présente dans les milieux récifaux

tandis que celle a Bradocryphaeus est caractéristique des environnements périrécifaux.

Synclinorium de Dinant

L’association "mixte" présente une biodiversité globale tres importante avec 22
genres recensés pour ’ensemble des assemblages. Cependant, certains d’entre-eux sont
uniquement composés d'un ou de deux genres. Cette association s’observe principalement
au sein des formations eiféliennes de I'Eau Noire (E1, Fig. 2.5), de Couvin (E3, Fig. 2.5)
et de Jemelle (E2, Fig. 2.5). Néanmoins, elle persiste localement jusqu’au Givétien basal
dans la formation de Hanonet a Treignes (Trei-G1, Fig. 2.5) et a Rochefort (Roch-G1,
Fig. 2.5) (voir la définition ci-dessous de association a Scutelluinae pour plus de pré-
cisions). Cette association "mixte" est présente au sein de différents milieux : I’Ardenne
est principalement caractérisé a I’Eifélien par une sédimentation mixte, siliciclastique-

carbonatée, suivant un profil de rampe (formations de I’Eau Noire, de Jemelle et premiére
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partie de la formation de Hanonet) a I'exception de la formation de Couvin, qui cor-
respond au développement local d’une plate-forme barrée (Mabille & Boulvain, 2007).
Cette association est analogue a ’association "mixte" identifiée a ’Eifélien par Cronier
& van Viersen (2008). Quelques spécimens de cette association sont illustrés dans la
figure 2.6E-I.

L’association a Dechenella présente une biodiversité beaucoup plus faible que la
précédente, Dechenella étant 1’élément principal de cette faune, parfois associé a deux ou
trois autres genres, largement sous-représentés. La présence des Scutelluinae est couram-
ment marquée par le genre Goldius (van Viersen, 2007a; Bignon & Cronier, 2011). La
premiere occurrence de cette association se situe au sein de la formation X (E4; Fig. 2.5),
qui correspond a un ensemble de constructions biohermales, limité localement et déve-
loppé a I'Eifélien terminal et au Givétien basal (Coen-Aubert, 1991). Cette association
se poursuit et domine principalement la plate-forme carbonatée du Givétien (Mabille
& Boulvain, 2008; Hubert, 2008a). En effet, la majeure partie des formations de cet
étage (Hanonet (G1), Trois-Fontaines (G2), Terres d’Haurs (G3) et Fromelennes (G4) ;
Fig. 2.5) correspond a cette association (voir la définition de 1’association a Scutelluinae
pour plus de précisions). Cette association est proche de celle a Dechenella et Nyterops
définie par Crénier & van Viersen (2008). Quelques spécimens de cette association sont
illustrés dans la figure 2.6A-D.

L’association a Bradocryphaeus présente également une biodiversité générique
assez faible. Elle est accompagnée localement par quelques Scutelluinae, qui sembleraient
appartenir au genre Scutellum (van Viersen & de Wilde, 2010; van Viersen & Prescher,
2011), des Heliopyge et des Otarion Zenker, 1833. Tous les assemblages de cette as-
sociation sont datés du Frasnien et sont uniquement présents dans les environnements
latéraux des monticules de boues carbonatées (membres de I'Ermitage (F2), Bieumont
(F3), Boussu en fagnes (F5) et formation de Neuville (F6); Fig. 2.5) (da Silva, 2004).
Cette association avait déja été identifiée par Cronier & van Viersen (2008). Quelques

spécimens de cette association sont illustré dans la figure 2.7A-D.

La derniere association, a Scutelluinae, caractérise essentiellement des forma-
tions du Frasnien bien que quelques assemblages de I'Eifélien et du Givétien soient
présents. Cette derniere observation s’explique probablement par la perte d’informa-
tions liée a la détermination des Scutelluinae a 1’échelle de la sous-famille. Il est donc
raisonnable de penser que les deux assemblages tres diversifiés de I’Eifélien de Couvin
(Cou-E2, Cou-E3, Fig. 2.5) et 'assemblage Givétien de Rochefort (Roch-G1, Fig. 2.5)

© 2012 Tous droits réservés. http://doc.univ-lille1 fr



Thése de Arnaud Bignon, Lille 1, 2011

2.3. Analyse des associations a trilobites 51

correspondent plutot a l'association "mixte", représentative de I'Eifélien et persistant jus-
qu'au Givétien basal. De méme, les assemblages givétiens de Couvin, Givet et Ferques
(respectivement Cou-G1, Giv-G1 et Fer-G5, Fig. 2.5) semblent plutdt reliés a I’associa-
tion givétienne a Dechenella car certains assemblages de cette association contiennent
également quelques Scutelluinae (van Viersen, 2007a; Bignon & Cronier, 2011). Nous
pouvons ainsi en déduire que I'association a Scutelluinae est essentiellement représentée
au Frasnien. La biodiversité y est tres faible puisque la plupart des assemblages sont uni-
quement constitués de Scutelluinae. Quelques Cyphaspis ont également été identifiés au
sein de deux assemblages de Couvin et de Sautour (Cou-F7 et Sau-F7, Fig. 2.5). Enfin,
cette association est presque exclusivement présente dans les environnements biocons-
truits du Frasnien (membres de 1’Arche, du Lion et formation de Neuville) (Boulvain
et al., 2005; Boulvain, 2006; da Silva et al., 2010). Quelques spécimens de cette associa-
tion sont illustrés dans la figure 2.7E-H.

Synclinorium de Namur

Les assemblages provenant du Frasnien de la formation de Bovesse (Synclinorium
de Namur; F7, Fig. 2.5) sont parfaitement intégrés aux associations frasniennes prove-
nant du flanc sud du synclinorium de Dinant. Les assemblages provenant de Rishnes,
Fleurus, Bossiere et Champion (respectivement Rish-F7, Fleur-F7, Bos-F7 et Cham-
F7, Fig. 2.5) appartiennent a I’association a Bradocryphaeus, tandis que I’assemblage

d’Andenne (And-F7, Fig. 2.5) fait partie intégrante de I’association a Scutelluinae.

Le Boulonnais

Les assemblages originaires du Boulonnais sont également intégrés aux associations
de I’Ardenne : I'assemblage givétien (Fer-G6, Fig. 2.5) appartient a 'association a De-
chenella ; les assemblages frasniens appartiennent a ’association a Bradocryphaeus et
sont présents dans le membre de Pature (formation de Beaulieu, Fer-F9, Fig. 2.5) et
dans la formation de Ferques (Fer-F10, Fig. 2.5), correspondant a des facies latéraux
de constructions récifales (Brice, 1988; Hubert, 2008¢c). Les trilobites vivants dans les
récifs du membre des Noces (formation de Beaulieu, Fer-F8 Fig. 2.5) font partie de

I'association a Scutelluinae.
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FI1GURE 2.5 — Classification hiérarchique ascendante des trilobites du Dévonien moyen
et supérieur du Massif de I’Ardenne. And : Andenne, Beaum : Beaumont, Beaur : Beau-
raing, Bos : Bossiere, Cham : Champion, Chim : Chimay, Cou : Couvin, Dur : Durbuy,
Fer : Ferques, Fleur : Fleurus, Giv : Givet, Gru : Grupont, Hot : Hotton, Jem : Jemelle,
Neu : Neuville, Nis : Nismes, Pon : Pondréome, Rhis : Rhisnes, Roch : Rochefort, Sau :
Sautour, Sel : Seloigne, Sur : Surice, Trei : Treignes, Vir : Vireux-Molhain, Wav : Wa-
vreille, Wel : Wellin, Ef : Eifelien, G : Givétien, Fr : Frasnien, 1 : inférieur, m : moyen,
u : supérieur.
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FIGURE 2.6 — Association a Dechenella (A-D) et mixte (E-H). Dechenella givetensis Bi-
gnon & Crdnier, 2011, A : céphalon, B : pygidium; Goldius cf. capitellum (Archinal,
1994), C : pygidium; Nyterops cf. hollandi van Viersen, 2007a, D : céphalon (extraits
de Bignon & Cronier, 2011). Rhenocynproetus catervus van Viersen, 2006a, E : céphalon
et une partie du thorax; Asteropyginae sp., F : spécimen complet; Geesops sparsino-
dosus gallicus Struve, 1982, G : spécimens enroulé; Cyphaspis A van Viersen, 2006a,
H : céphalon et une partie du thorax (extraits de Crénier & van Viersen, 2008). Gol-
©2012 Tous droits résedlésss angusticaliz van Viersen & de Wilde, 2010, I : pygidium (extrait de van Viersétipdfdoc.univ-lille1.fr
de Wilde, 2010). La barre d’échelle représente 5 mm.
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FIGURE 2.7 — Associations & Bradocryphaeus (A-D) et & Goldius (E-H). Heliopyge he-
lios (Richter & Richter, 1926), A : pygidium, B : céphalon ; Bradocryphaeus vanherlei van
Viersen & Bignon, 2011, C : céphalon, D : pygidium (extrait de van Viersen & Bignon,
2011). Scutellum protrusifrons van Viersen & Prescher, 2011, E : céphalon, F : pygidium
Scutellum decipulum van Viersen & Prescher, 2011, G : pygidum, F : céphalon (extrait

de van Viersen & Prescher, 2011). La barre d’échelle représente 5 mm. .
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2.3.4 Distribution environnementale des trilobites de I’Ardenne

et du Boulonnais

Dans cette section, nous avons étudié plus précisément la distribution des trilobites
au sein de leur environnement dans 1’Ardenne et le Boulonnais. Nous nous sommes
concentrés dans un premier temps sur les trilobites de la coupe du Mont d’Haurs, nous
permettant de réaliser une analyse tres fine de leur répartition au cours du Givétien. Par

la suite, nous étendons ces résultats a ’ensemble de ’Ardenne et du Boulonnais.

Les trilobites de la coupe du Mont d’Haurs au Givétien

Les trilobites de la coupe du Mont d’Haurs a Givet ont été étudiés en relation pré-
cise avec leur milieu de dépé6t (Fig. 2.8). En effet, une analyse des microfacies, réalisée
par Hubert (2008c) nous fournit une trés bonne connaissance de l'environnement de

chaque banc de cette coupe.

Les trilobites prélevés le long de la coupe sont entierement désarticulés. Cette désar-
ticulation résulte d’un déplacement ou d’un brassage post-mortem. Néanmoins, la cuti-
cule des spécimens est bien préservée et ne montre aucune trace d’abrasion. Il est alors
difficile d’estimer la participation du transport post-mortem dans la constitution des
thanatocénoses de trilobites. Par conséquent, afin de limiter la perturbation potentielle
de I'information par le transport, seules les ceintures environnementales définies au préa-
lable par I'analyse des microafiaces (Hubert, 2008¢) ont été considérées : rampe médiane,
arriere-récif et récif (Fig. 2.9). En effet, en considérant uniquement ces ceintures envi-
ronnementales nous réduisons les échanges d’organismes possibles entre ces différents
milieux. Les données utilisées (nombre de spécimens, bancs et genres) sont fournies en

annexe 2.

La figure 2.9 illustre 'abondance relative des genres de trilobites de la coupe du
Mont d’Haurs en fonction de leur milieu de dépot. La distribution des Dechenella est
tres importante dans les trois environnements analysés. Ils sont moins nombreux au sein
des récifs bien qu’ils représentent plus de 80% des individus. Le genre Nyterops est uni-
quement présent sur la rampe médiane, avec une tres faible proportion de 1.5%. Enfin,
les Goldius sont totalement absents de I'arriere récif. Ils sont peu représentés au niveau
de la rampe médiane puisqu’ils ne dépassent pas les 5% d’individus. En revanche, ils

sont beaucoup plus nombreux dans le récif avec une distribution proche des 20%.
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FIGURE 2.8 — Succession lithostratigraphique, distribution des fossiles et abondance des
trilobites dans la coupe du Mont d’'Haurs (d’apres Hubert, 2008¢).

Afin de s’assurer que la distribution des trilobites est différente entre le milieu ré-
cifal et la rampe médiane, un test exact de Fisher a été réalisé. La distribution des
Nyterops n’a pas été considérée dans ce calcul puisque aucun représentant de ce genre
n’a été répertorié dans les niveaux récifaux. Le test indique une différence significative
(P< 0.0001**) de la distribution des Dechenella et des Goldius entre les milieux ré-
cifal et de rampe médiane. Ce test confirme que les individus du genre Goldius sont

préférentiellement présents au sein des récifs.

© 2012 Tous droits réservés. http://doc.univ-lille1 fr



Thése de Arnaud Bignon, Lille 1, 2011

2.3. Analyse des associations a trilobites o7
Rampe médiane Arriére récif
1.5%
4.9%
Récif

[ 1 Dechenella

[ 1 Goldius

Bl Nyterops
19.2%
° 80.8%

FIGURE 2.9 — Abondance relative des genres de trilobites de la coupe du Mont d’Haurs
(France) en fonction de leur environnement.

Les trilobites de I’Ardenne et du Boulonnais au Dévonien moyen et supérieur

Eifélien. Les trilobites appartenant a 'association "mixte" de I’Eifélien sont essen-
tiellement présents au sein de facies de type rampe (formations de I'Eau Noire (E1) et de
Jemelle (E3); Fig. 2.10A). Les environnements proximaux ne sont donc pas protégés des
courants océaniques distaux par une barriere récifale et les apports détritiques terrigenes
sont importants. Néanmoins, cette association n’est pas restreinte a ce type d’environ-
nement puisqu’elle est aussi répertoriée dans la formation de Couvin (E2, Fig. 2.10B),
correspondant a 1’édification locale de bioconstructions. Dans cette formation, les trilo-
bites sont situés en avant de la zone récifale, ou les conditions environnementales sont
semblables a celles présentes sur les facies de rampes mais avec un apport détritique plus

réduit.

La biodiversité de ’association mixte ne semble pas avoir de réponse qualitative a ces
variations environnementales puisque les genres sont similaires dans ces deux milieux. De
plus, les importantes variations qualitatives et quantitatives de la biodiversité, observées
parmi les différents assemblages de cette association (allant de 1 & 19 genres), ne sont
aucunement reliées a ces deux environnements. L’association "mixte' de I'Eifélien est
par conséquent composée de populations en équilibre avec leur environnement (Cronier

& van Viersen, 2007), ce qui est illustré par la biodiversité importante et 'abondance
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relative moyenne de ’ensemble des taxons. Ce type d’association présente généralement
des relations étroites avec un environnement précis (Brenchley & Harper, 1998). Cela ne
semble pas correspondre a notre cas puisque cette association est indifféremment retrou-
vée au sein de milieux de rampe médiane et d’arriere-récif. Cette derniere observation
doit étre cependant nuancée car cette étude est basée sur le rang taxinomique du genre.
Une meilleure définition des espéces permettrait peut-étre de différencier les profils de

rampe et de plate-forme barrée.

Givétien. L’association givétienne a Dechenella est principalement localisée dans
les environnements de plate-forme barrée, au niveau des bioconstructions récifales et
dans arriere récif (Formations X (E4), de Trois-Fontaines (G2) et de Terres d’Haurs
(G3); Fig. 2.10C). Néanmoins, les trilobites de cette association possédent également
des représentants dans les facies de type rampe (base de la formation de Hanonet (G1)
et formation de Fromelennes (G4) : Fig. 2.10D).

La classification hiérarchique ascendante n’a pas mis en évidence une similitude des
assemblages en fonction de ces formations. Toutefois, I'analyse détaillée des trilobites
de la coupe du Mont d’Haurs indique la préférence du genre Goldius pour les biocons-
tructions récifales. Cette affinité des Scutelluinae pour les environnements récifaux du

Dévonien moyen et supérieur a déja été soulignée par plusieurs auteurs (e.g. Chlupac,

1993; Feist & Talent, 2000; van Viersen & Prescher, 2011).

Les assemblages givétiens de la formation de Blacourt (G5, Fig. 2.10F) du Boulon-
nais intégrés a ’association a Dechenella se situent principalement en arriere du récif, a

Iinstar du Massif de I’Ardenne, a cette époque.

Frasnien. Le Frasnien de I’Ardenne se compose de deux associations distinctes inféo-
dées a un environnement précis. L’association a Scutelluinae reflete une amplification de
la spécialisation de ces taxons pour les environnements récifaux (Fig. 2.10E) puisqu’ils
sont tres peu présents dans les facies latéraux des biohermes. A l'inverse, I'association a
Bradocryphaeus est uniquement répertoriée dans ce type d’environnement. Cette affinité
des Asteropyginae pour les milieux non récifaux a été rapportée par Morzadec (1992)
et van Viersen & Bignon (2011).

Cette différenciation est également présente dans le Frasnien du Boulonnais puisque
I’association a Scutelluinae a été identifée dans ’environnement récifal du membre des

Noces de la formation de Beaulieux (F8, Fig. 2.10H). De méme, les assemblages restreints
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aux facies latéraux des biohermes, provenant du membre des Patures de la formation de
Beaulieux et de la formation de Ferques (F9 et F10, Fig. 2.10G-H) sont semblables aux

assemblages ardennais de 'association a Bradocryphaeus.

Dans le synclinorium de Namur la plupart des assemblages de la formation de Bo-
vesse sont regroupés au sein de I'association a Bradocryphaeus (Rhisnes, Fleurus, Bos-
siere et Champion). L’assemblage d’Andennes est, quant a lui, associé aux Scutelluinae.
Il est difficile de déterminer le milieu de dépdts de ces assemblages du fait des fortes
variations latérales de facies (Boulvain et al., 1999). Néanmoins, d’apres les résultats
précédemment obtenus pour le synclinorium de Dinant et le Boulonnais, nous pouvons
raisonnablement supposer que les assemblages présentant un grand nombre de Bradocry-
phaeus sont situés sur les facies péri-récifaux (F7, Fig. 2.101), tandis que I’assemblage a
Scutelluinae d’Andennes est probablement en relation avec I'un des biostromes de cette
formation (da Silva, 2004).

Enfin, cette étude montre que malgré un isolement plus ou moins complet, au Fras-
nien, du sillon de Namur de la plate-forme sud (zones de Frasnes et de Phillipeville)(da Silva,

2004 ; Fig. 2.11), les faunes trilobitiques sont étroitement associées dans ces deux régions.

FIGURE 2.11 — Reconstitution du bassin sédimentaire de I"Ardenne au Frasnien
(d’apres da Silva, 2004).

2.3.5 Conclusion sur la dynamique de la biodiversité des trilo-

bites de ’Ardenne et du Boulonnais

La classification hiérarchique ascendante a permis de mettre en évidence une aug-
mentation progressive de la biodiversité des trilobites au Dévonien moyen et supérieur

pour le milieu récifal. A 'Eifélien et au Givétien, nous observons la méme faune au sein
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des facies de rampes et de plate-formes barrées. Au Frasnien, la spécialisation des faunes
s’intensifie avec I'apparition de deux associations complémentaires, I'une inféodée aux
récifs, 'autre aux environnements latéraux de ces bioconstructions. Cette structuration
progressive de la biodiversité est-elle due aux variations des parametres environnemen-
taux au sein des bioconstructions du Dévonien moyen et supérieur ? Ou est-ce que les
trilobites nécessitent un temps de réponse afin de se spécialiser a ce nouveau type de

milieu apparu, principalement & la base du Givétien, dans le massif de I’Ardenne ?

Afin d’estimer les différences environnementales entre les plates-formes carbonatées
du Dévonien moyen et supérieur de 1’Ardenne, une étude de la distribution des "mé-
gaguildes" a été effectuée et fait I'objet de la section suivante. Cette méthode permet
d’estimer les niveaux de différences écologiques entre plusieurs environnements. Pour le
moment, seule ’analyse de la coupe givétienne du Mont d’Haurs a été effectuée. Mais

elle devra étre complétée par le méme type d’étude sur une coupe frasnienne.

2.4 Analyse de la distribution des mégaguildes de la
coupe du Mont d’Haurs

2.4.1 Principes de la méthode

Tous les changements paléoécologiques n’ont pas la méme importance. Les analyses
de la biodiversité sont ainsi couramment utilisées afin d’évaluer 'ampleur de ces modi-
fications. Néanmoins, un découplage entre les changements écologiques et taxinomiques
existe ne permettant pas de les confronter directement. Par exemple, une espece peut
étre remplacée par plusieurs autres especes au sein d’'une communauté, sans pour autant
que cette derniere en soit fortement perturbée. Les analyses taxinomiques ne sont donc
pas l'outil le plus adapté afin d’évaluer I'importance de ces changements environnemen-

taux.

Par conséquent, Droser et collaborateurs (1997) ont proposé une nouvelle méthode
afin de quantifier plus précisément ces variations environnementales. Ils définissent ainsi
quatre niveaux d’intensité décroissante, classés en fonction de leur impact sur les écosys-
temes et les communautés. Ces niveaux sont identifiés a partir des différents signaux en-
registrés par les fluctuations de la biodiversité (Table 2.1). Parmi ces derniers, nous nous
sommes intéressés aux mégaguildes " bambachiennes " (dans ce travail nous utiliserons le
terme "mégaguilde’) qui permettent de déterminer les changements environnementaux

de niveaux 2 et 3.

© 2012 Tous droits réservés. http://doc.univ-lille1 fr



Thése de Arnaud Bignon, Lille 1, 2011

62 Chapitre 2. Biodiversité dans l’Ardenne au Dévonien moyen et supérieur
Niveau Définition Signaux
Apparition/Disparition d’un S )
1 - Colonisation initiale de I'environnement
écosysteme

- Premiére apparition d’'un, ou changements dans les

Changement structural au sein |taxons de haut rang taxinomique écologiquement dominants

2 d’un écosysteme - Apparition/Disparition de récifs métazoaires
- Apparition/Disparition de mégaguildes
Changement au niveau du - Apparition/Disparition de types de communautés
3 type de communauté au sein | - Augmentation/Diminution de I'étagement des faunes
d’'une structure écologique - Augmentation/Diminution de la distribution des
établie mégaguildes
4 Changements au niveau de la | - Apparition/Disparition de communautés

communauté - Changements taxonomiques au sein d’un clade

TABLE 2.1 — Définition des niveaux paléoécologiques et signaux caractéristiques pour
chacun d’entres eux (Droser et al., 1997).

Le terme "mégaguilde" dérive de la notion de "guilde", introduite par Root en 1967
afin de définir un ensemble d’especes, exploitant de maniere similaire les mémes catégo-
ries de ressources environnementales, sans tenir compte de la composition taxinomique.
Une guilde est donc définie a partir de trois parametres : les ressources alimentaires, le

mode de vie et le plan d’organisation (Bambach, 1983).

Les ressources alimentaires permettent de différencier les organismes a partir de
leur position dans le réseau trophique. On distingue dans un premier temps les auto-
trophes des hétérotrophes. Les autotrophes sont les producteurs primaires, qui synthé-
tisent leur matiere organique a partir des éléments de l’environnement. Ils constituent
par conséquent la base de tout réseau trophique. Les hétérotrophes, quant a eux, se
nourrissent de matiere organique déja produite. Si la majeure partie des autotrophes
est photosynthétique, les hétérotrophes possedent une large gamme de mode de nutri-
tion. En effet, certains organismes se nourrissent uniquement de végétaux, ce sont les
herbivores, tandis que d’autres consomment de la matiere organique d’origine animale,
ce sont les carnivores. Ensuite, les organismes hétérotrophes se nourrissent de manieres
différentes : les prédateurs capturent leur proie vivante, les suspensivores ingerent la
matiére organique en suspension et les détritivores consomment la matiere organique

piégée dans les sédiments.
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Le mode de vie, en domaine océanique, est principalement fondé sur les relations
existantes entre l'organisme et son milieu, a savoir la tranche d’eau et le substrat. Les
organismes vivants dans la tranche d’eau sont dits "pélagiques" et peuvent ensuite étre
décomposés en formes planctoniques (nageurs) ou nectoniques (nageurs actifs). Les or-
ganismes inféodés au substrat sont, quant a eux, dits "benthiques". Ils sont qualifiés
d’épibenthiques s’ils vivent sur le sédiment, ou d’endobenthiques s’ils vi<ns1:XMLFault xmlns:ns1="http://cxf.apache.org/bindings/xformat"><ns1:faultstring xmlns:ns1="http://cxf.apache.org/bindings/xformat">java.lang.OutOfMemoryError: Java heap space</ns1:faultstring></ns1:XMLFault>