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Introduction 

The extinction of the marine fauna at the Frasnian-Famen- 
nian (= F/F) boundary (figure I), is considered as one of the 
big five mass extinctions during the Phanerozoic (Raup and 
Sepkoski, 1982). The benthos and the pelagos suffered an 
important decline of diversity and of biomass and the reefal 
activity disappeared totally. Recently, McGhee (1996) and 
Hallam and Wignall (1997) reviewed data and references 
concerning this event called also the ‘Kellwasser event’ (Wall- 
iser, 1984; Buggisch, 1991) or the ‘Kellwasser crisis’ (Schindler, 
1990a, b). Several causes have been proposed to explain this 
extinction. An hypoxic horizon at the top of the Frasnian 
suggests a fauna1 asphyxia (Casier, 1987; Joachimski and 
Buggisch, 1993). But eustatic variations (Casier and Devlee- 
schouwer, 1995; Girard and Feist, 1997), climatic changes 
(Lethiers and Raymond, 1990, extraterrestrial impacts 
(McLaren, 1970; Sandberg et al., 1988; Claeys et al., 1992) and 
the global tectonic (Racki, 1998) have also been proposed to 
explain this event. In fact, the conjunction of several of these 
factors is more probably the real cause of the extinction 
(Lethiers, 1998 ; figure 2). 

This study deals with the ostracod species analysis during 
the F/F event in order to discover evolutive mechanisms in 
relation with marine environmental changes. Ostracods are 
very ecologically sensitive crustaceans and their study provides 
valuable information about the F/F mass extinction. 

Data 

For our study, we investigated the most important reference 
sections for the F/F boundary all over the world (figure3): 
1) the historical ‘stratotype at Senzeille (Lethiers, 1974; Casier, 
1989, 1992) and the Sinsin section (Casier and Devleeschou- 
wer, 1995), in Belgium; 2) the global stratotype section and 
point for the F/F boundary at Coumiac yiBure 4, in France 
(Lethiers and Feist, 1991; Lethiers and Casier, 1995, 1996a,b, 
1999); 3) the boundary parastratotype in the Schmidt quarry, 
Germany (Casier and Lethiers, 1997; Casier et al., 1999); 4) the 
Kostomloty section (Casier et al., to be published) and the 
Psiegorky section (study in progress) in the Holy Cross Moun- 
tains, Poland; 5) the km 30 section in the Algerian Sahara 
(Casier, 1982, 1985); 6) the Devils Gate Pass section in Nevada, 
USA (Casier et al., 1996; Casier and Lethiers, 1997, 1998a,b); 
7) several sections in Western Canada (Lethiers, 1981; Braun 
and Lethiers, 1982) and 10) the Lijiaping section in the Hunan, 
China (Casier et al., 1997). Bibliographical data are also in- 
cluded in our study which confirms the palaeobiogeography 
established previously on ostracods (Lethiers, 1983) and stro- 
matoporoids (Mistiaen et al., 1998). The recognition of Late 
Devonian provinces (figure 3 are important for the compre- 
hension of evolutive phenomena. 

Disappearing species 

involved. Most of them belong to Palaeocopida and Meta- 
copida and the majority are neritic. The Entomozoacean genera 
abounded in the Frasnian and in the Famennian (Gtindel, 
1962; Groos-Uffenorde and Schindler, 1990). This group, con- 
sidered as nectobenthic or pelagic according to authors, is in 
fact adapted to live in dysaerobic marine environments, but 
vanishes when a real anoxia occurs (Lethiers et al., 1998; Casier 
et al., 1999). Using the geochronological calibration established 
by Sandberg and Ziegler (1996), a F/F mass extinction timing 
can be proposed. First steps of the extinction began about 
400 000 years before the F/F boundav, but taking the possible 
Signor-Lipps effect into account, major extinctions might have 
occurred during the last thousand years of the Frasnian. 

Surviving species 

About 25 % of ostracod species survived the F/F boundary 
event and no important discriminations have been detected 
among neritic groups. Some species surviving in one province 
might disappear or might be part of a new Famennian arriving 
species in another province. Thus, regional ecological factors 
were responsible for the presence of ‘wrong disappearing 
species’ or even of ‘wrong new arriving species’. 

The Lazarus effect Uablonski, 1986) explains the survival of 
neritic species because they are absent during the period of 
poor conditions prevailing during the event. These species 
survived in refuges, probably close to the littoral because they 
belong to genera unadapted to the life in bathyal environ- 
ments. After the event these species recolonised a large area 
Qigure 0. 

We can detect a gradation in transformations, from surviving 
species without noticeable change, to surviving species show- 
ing a chronoclinal genetic shift, to subspeciations or specia- 
tions, and even to the appearance of new genera. In these last 
cases, allopatry seems the rule yigure 73. 

Thuringian ecotype (Becker in Bandel and Becker, 1975) 
deeper assemblages, were not very diversified during Late 
Frasnian time; nevertheless most of the species known from 
this ecotype survived the F/F event. They probably found 
refuge in high latitudes. 

New post-event species 

The ostracod recovery lasted approximately one million 
years in the Early Famennian. Most of new arriving species 
belong to Podocopida and Palaeocopida genera which are 
panchronic and opportunistic taxa on the platform. They 
appeared by rapid allopatric speciations, from closely related 
Late Frasnian species living in other provinces (fieure 9, MP). 
Fewer new arriving species belonged to rare or problematic 
genera of conjectural origination. Some others belonged to the 
deeper Thuringian ecotype. Most of them migrated from neritic 
to deeper environments along the continental slope, and 

About 75 % of all ostracod species disappeared at or near during -their migration, their carapaces became thinner and 
the F/F boundary in all studied sections, but fewer genera spiny (figure9, OP). Sometimes the generic level is even 
(about 15) among which the well-known genus Polyzygiu, are reached: the genus Bairdia gave the genus Processobairdia, 

304 C. R. Acad. Sci. Paris, Sciences de la terre et des plan&tes / Earth & Planefcxy Sciences 
1999.329,303-315 



Autopsie d’une extinction biologique 

the genus Acratia gave the genus Ceratacratia and genera 
Gerodia and Ortbonaria are new among the family Bairdiocy- 
prididae. These new deeper species and genera substantially 
enlarged the Thuringian ecotype. 

Conclusion 

During the F/F event, five categories of surviving phyletic 
lineages can be distinguished @gure IO) of which the first 
three correspond to surviving species: 
1) some specific lineages survived without noticeable changes 
into sympatric populations, owing to a refuge (jgure 10, 
sp. 1); 
2) some other specific lineages survived but displayed chro- 

noclinal changes into sympatric populations, also owing to a 
refuge (figure 10, sp. 1); 
3) rare specific lineages survived owing to fast allopatric 
subspeciations yigure 10, ssp. 7); 

4) many specific lineages survived owing to allopatric specia- 
tions (= pseudo-extinctions) by migration along continental 
platforms or along the continental slope to deeper environ- 
ments yigure 10, n. sp. 8 to 10); 
5) finally, changes might reach the generic level during the 
event but only by moving from the platform to deeper envi- 
ronments (figure 10, n.g., n. sp. 11). 

Such a continuity in the change of specific lineages shows 
that their perennial&y is often controlled by the mobility of 
populations. 

1. Introduction 

Depuis que McLaren (1970) a attire I’attention sur la 
crise biologique de la faune marine 2 la limite des &ages 
Frasnien et Famennien, cette coupure s’est imposee 
comme marquant l’une des cinq grandes extinctions en 
masse, mises en evidence ultkrieurement (Raup et 
Sepkoski, 1982 ; Sepkoski, 1982). La diversite et la bio- 
masse du benthos vivant sur le plateau continental chutent 
soudainement au tours de cet &&-tement avec, en parti- 
culier, la disparition des formations r&ifales. Le pelagos 
subit egalement la crise ; les renouvellements chez les 
goniatites et I’extinction du groupe des tentaculites, A la 
base du Famennien, en apportent I’illustration. Les derni& 
res synth&ses (McGhee, 1996 ; Hallam et Wignall, 1997) 
recapitulent les donnkes ainsi qu’une abondante biblio- 
graphie sur ce sujet. L’extinction maximale se developpe 
dans la partie superieure du Frasnien (figure 1) ; il s’agit de 
la crise du (( Kellwasser )) (Schindler, 1990ab), se termi- 
nant lors de (( I’&&ement Kellwasser z (Walliser, 1984 ; 
Buggisch, 1991). 

Plusieurs causes, s’appuyant souvent l’une sur I’autre, 
sont invoquees. En premier lieu, on observe souvent un 
niveau hypoxique ou mGme anoxique au sommet du 
Frasnien (Casier, 1987 ; Joachimski et Buggisch, 1993), 
qui sugg&e une asphyxie du benthos. Les variations eus- 
tatiques (Casier et Devleeschouwer, 1995 ; Girard et Feist, 
1997) et les changements climatiques (Lethiers et Ray- 
mond, 1991) interviennent egalement, puisqu’une rCgres- 
sion et un refroidissement prennent place dans le Famen- 
nien basal. Plusieurs auteurs ont sugg&b le r8le d’impacts 
de bolides extraterrestres (McLaren, 1970 ; Sandberg et 
al., 1988 ; Claeys et al., 1992) ; recemment, Racki (1998) 
a mis I’accent sur les consequences probables de I’activite 
tectonique globale. La conjonction de plusieurs facteurs, 
Ii& principalement A celle-ci (figure 2), represente vrai- 
semblablement la cause rkelle de I’&&ement (Lethiers, 
1998). 

2 

363 

364 

364,: 

365 

365,; 

I 
I 7 

3 

sup. 73 triangularis May. 

rhenana 

sup. 1 Inf. 

Figure 1. La limite stratigraphique F/F (l), les rep&es gkochronolo- 

giques en millions d’annkes (2) et la biozonation des conodontes (3, 

d’apres Sandberg et Ziegler (1996). La marque noire situe I’ktape 
maximale de I’extinction en masse. 
,$&~&e@# 

The F/F boundary (l), geochronological data in millions of years (2) 

and the conodont biozonation after Sandberg and Ziegler (1996). The 

black mark shows the maximum step of the mass extinction. 

Sans revenir sur ces donnees et hypoth&ses, notre de- 
marche consiste A analyser le comportement de certaines 
esp&es lors de la crise de la limite Frasnien-Famennien 
(= F/F), afin de mettre en evidence les mCcanismes &olu- 
tifs venant en reponse aux changements rapides de I’envi- 
ronnement marin. A la suite d’etudes d&aillGes concer- 
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nant le passage du groupe des ostracodes ?I cette limite, 

dans plusieurs sites mondialement c&bres, nous avons 

amass6 suffisamment de donnees et arguments pour tenter 

une premi&e synthtise sur cette extinction biologique. Les 

ostracodes sont des crusta& microscopiques, pr&ents 

depuis le Cambrien, dont la biologie, ainsi que I’&ologie, 

nous sont connues g&e a leur grande diversitb actuelle. 

Leur particularit est d’avoir colonis tous les milieux 

aquatiques (milieux marins benthiques profonds et peu 

profonds, milieux pblagiques, domaines euryhalins, puis 

d’eau deuce). Les diffkrentes categories d’especes, ainsi 

que leurs variations, servent done a marquer precisement 

les pal&oenvironnements. De plus, ils abondent souvent 

dans les roches, sp&ialement au Dhvonien supbrieur. 

Ainsi, les ostracodes constituent un mat&iel de choix, 

dont I’etude permet de proposer un modPIe montrant 

comment une classe d’organismes marins survit a des 

&&nements nefastes. 

2. Les don&es 

Nos etudes sur les lignbes specifiques d’ostracodes, au 

passage F/F, concernent des sites c&bres, rkpartis sur 

plusieurs continents (figure 3). D’abord, la limite histori- 

que des deux ktages dans les Ardennes 2 Senzeilles, bassin 

de Dinant, Belgique (Lethiers, 1974 ; Casier, 1989, 1992), 

ainsi que la coupe geologique de Sinsin (Casier et De- 

vleeschouwer, 1995), puis le stratotype international de la 

limite a Coumiac, sud de la France (Klapper et al., 1994). 

Dans cette deuxiPme coupe gkologique, les faci&s hkmi- 

pelagiques contiennent une riche faune de 108 esphces 

d’ostracodes, dont les repartitions stratigraphiques souli- 

gnent les caracthres de I’extinction en masse (Lethiers et 

Feist, 1991) en permettant de distinguer 4 categories d’es- 

‘b Figure 2. Les diffbrentes 

Extinction causes envisagbes pour ex- 

majeure 
pliquer I’extinction en masse 

de la limite F/F, d’apres Le- 

thiers (1998). Consulter 

cette r6Mrence pour les ex- 

plications prkises. 

II 

Possible causes proposed to 
explain the F/F boundary 

mass extinction, after Leth- 

FAMENNIEN iers (1998). See this reference 
BASAL for further explanation. 

p&es (figure 4) : a) les exterminbes (Lethiers et Casier, 

1996a) ; b) quelques espPces (( profiteuses )) (= (( disaster 

species x sensu Kauffman et Erwin, 1995), qui prolif&ent 

au moment defavorable (Lethiers et Casier, 1995) ; c) les 

survivantes (Lethiers et Casier, 199615) ; d) les nouvelles 

esp&ces de la reconqu@te post-&&ementielle (Lethiers et 

Casier, 1999). Le parastratotype de la carriPre Schmidt 

dans le Kellerwald, Allemagne, r&Ye un schema voisin 

d/extinction, mais avec davantage d’ostracodes pelagi- 

ques et/au necto-benthiques (Myodocopida), au sommet 

du Frasnien, parmi les especes profiteuses (Casier et Le- 

thiers, 1997 ; Casier et al., 1999). Deux coupes gbologi- 

ques ont & etudiees en Pologne, dans les carri&res de 

Kostomloty (Casier et al., & paraitre) et de Psiegorky (etude 

en tours) des monts Sainte-Croix. Une faune d’ostracodes 

frasniens et famenniens est egalement connue dans le 

Sahara alg&ien (Casier, 1982, 1985). Au Nevada, la coupe 

geologique du col de Devils Gate r&ele bgalement les 

catkgories d’espgces exterminkes, survivantes et nouvel- 

les arrivantes (Casier et al., 1996 ; Casier et Lethiers, 1997, 

1998a, b), mais saris Myodocopida et especes profiteuses, 

ni faci&s rkducteurs apparents. On y retrouve plusieurs 

espPces etudibes dans les mGmes niveaux de I’Ouest du 

Canada (Lethiers, 1981 ; Braun et Lethiers, 1982). Un 

travail ponctuel en Chine du Sud (Hunan), a permis d’ob- 

tenir quelques renseignements dc%aill& sur les ostracodes 

de la limite F/F (Casier et al., 1997). Enfin, la bibliographie 

mondiale sur les ostracodes du Dbvonien superieur, en 

particulier celle de Russie, de Chine et d’Australie, qu’on 

trouvera dans les rbf&ences pr&itGes, permet d’obtenir 

une vue d/ensemble. Celle-ci confirme les grandes lignes 

du provincialisme des ostracodes neritiques (Lethiers, 

1983), caract&ise par un alignement sur les directions 

palkolatitudinales (figure 5). Ce schema palbobiog@ogra- 
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Figure 3. Localisation des sites etudies et mentionnes dans le texte. 1 = Belgique, Ardenne, Senzeilles et Sinsin ; 2 = France, Coumiac, Montagne 
noire ; 3 = Allemagne, carriere Schmidt, Kellerwald ; 4 = Pologne, Monts Sainte-Croix ; 5 = Sahara algerien ; 6 = Nevada, col de Devils Gate ; 

7 = Canada, territoires du Nord-Ouest ; 8 = Chine, province du Hunan. Fond paleogeographique au Famennien, d’apres Lethiers et Raymond 

(1991) modifie. En hachures : terres emergees ; en blanc : mers epicontinentales ; en grise : fonds oceaniques. 1 = Laurussia. S = Siberia. 
@g~~~j& 

Locality map and sections mentioned in the text. 1 = Belgium, Ardennes, Senzeilles and Sinsin; 2 = France, Coumiac, Montagne Noire; 

3 = Germany, Schmidt quarry, Kellerwald; 4 = Poland, Holy Cross Mountains; 5 = Algerian Sahara; 6 = Nevada, Devils Gate Pass; 7 = Canada, 
Northwest Territories; 8 = China, province of Hunan. Famennian palaeogeographic map after Lethiers and Raymond (1991) modified. Hatching: 

land; white: epicontinental seas; in grey: oceanic bottoms. L = Laurussia. S = Siberia. 

Figure 4. Les 3 categories 

d’especes d’ostracodes a la 

limite F/F de Coumiac. 

A = especes exterminees, 
avec les especes profiteuses 
en noir. B = especes survi- 

vantes. C = especes nouvel- 

lement arrivantes apres 

I’evenement. 
:~$w& 

The 3 groups of ostracod spe- 

cies recognized across the 
F/F boundary at Coumiac. 

A = disappearing species and 

in black, disaster species. 

B = surviving species. C 
= newly arriving species after 

the event. 

5 espifxes 
- 

C. R. Acad. Sci. Paris, Sciences de la terre et des plan&es / Earth & Planetary Sciences 
1X)9.329,303-315 



F. Lethiers, J.-G. Casier 

Figure 5. PahSobiogCographie des ostracodes au Famennien sup& 

rieur, d’apri% Lethiers (1983) modifi6 (voir cette r6ference pour les 
arguments d6taiWs). 1 = Province a Serenida avec ses trois domai- 

nes : Ouest de l’Am6rique du Nord (1 a), plate-forme russe (1 b) et du 
Kouzbass en SibCrie (1~). 2 = Province ZI GraphiadacfyMis dans la 
region des Appalaches. 3 = Province P Bairdia hypsela, comprenant 

le domaine paMot6thysien (3a), le domaine nord-ouest-australien 

(3b) et le domaine du Kazakhstan (3~). 4 = Province h Perijonesina 
sinensis et Cave/h sinensis de Chine. 5 = Province i Bairdia so/h 
de Siberie orientale. La largeur des fli?ches noires rend compte du 

degr6 des liaisons fauniques entre les aires pahSobiog6ographiques. 

Eq. = palCoCquateur. 
li:@ F&“$r- 

Ostracod palaeobiogeography during Late Famennian time, after 

Lethiers (1983) modified (see this reference for more explanations). 
1 = The Serenida province with three districts; Western North 

America (1 a), the Russian Platform (1 b) and the Kouzbass area from 

Siberia (1~). 2 = The Graphiadactyllis province in the Appalachian 

area. 3 = The Bairdia hype/a province including the palaeotethysian 
district (3a), the NW Australian district (3b) and the Kazakhstanian 

district (3~). 4 = The Perijonesina sinensis and Cavellina sinensis 

province from China. 5 = The Bairdia so/i& province from Eastern 
Siberia. Width of arrows indicates the degree of relationship of 

ostracod faunas between different palaeobiogeographic areas. 

Eq. = palaeoequator. 

phique, hgalement reconnu chez les stromatopores (Mis- 
tiaen et al., 1998), constitue une base nkcessaire pour 
expliquer le mkanisme de cette crise biologique en mi- 
lieu marin. 

3. Les espkes d’ostracodes 
exterminkes 

Environ 75 % des espkes d’ostracodes du Frasnien 
sommital (zones des conodontes a rhenana supkrieure et a 
linguiformis) disparaissent P la limite F/F. Cette estimation 
Porte sur 50 ?I 70 espkes, selon le site, pksentes ?I chaque 
fois dans la partie superieure du Frasnien. Elle varie peu 
(k 1 %) dans les diffkents environnements des plates- 
formes ktudihes, Constance qui suggsre que I’kvenement 
touchant les faunes marines possede un caract&re mon- 
dial. 

L’extinction frappe principalement les espkes, puisque 
seulement une quinzaine de genres semblent disparaftre 
(Lethiers et Raymond, 1991) sur quelques centaines de 
genres pr&ents dans la partie supkrieure du Frasnien. Ces 
genres disparus appartiennent aux Palaeocopida et aux 
Metacopida ; ils reprksentaient des fins de lignke deja peu 
diversifibes. Par exemple, le genre Polyzygia ne posskdait 
plus qu’une espke : I? neodevonica. 

Les espkes disparues appartiennent, en grande majo- 
rite, aux groupes neritiques. C&ant aux Myodocopida, 
reputes nectobenthiques ou parfois pklagiques, la ques- 
tion reste sujette h controverse. La premi&e &ude couplee 
des ostracodes et de la mat&e organique (Lethiers et al., 
1998 ; Casier et al., 1999), confirme que les Entomozoi- 
dae, composant I’essentiel des Myodocopida, ne suppor- 
tent ni I’anoxie, ni les eaux oxygknkes, mais abondent en 
environnements dysakobies, particularit ecologique qui 
explique probablement la diversification des genres au 
Frasnien et au Famennien (Griindel, 1962 ; Groos- 
Uffenorde et Schindler, 1990). 

La duke de (‘extinction maximale est comprise dans 
celle de la zone a linguiformis, dernike biozone des 
conodontes du Frasnien, estimGe a 300 000 ans, d’aprk 
la calibration chronologique de Sandberg et Ziegler 
(1996). A Coumiac, les extinctions debutent ?I 45 cm sous 
la limite F/F, kg&ement sous la base d’un equivalent 
probable de la zone a linguiformis. Cependant, une ex- 
tinction apparemment graduelle peut rksulter de (( I’effet 
Signor-Lipps )), selon lequel les espkes peu repr&entkes 
et mal connues donnent des disparitions artificiellement 
prematurees (Signor et Lipps, 1982). Ce ph&om&ne pour- 
rait en effet biaiser les rksultats a Coumiac (France). En 
Allemagne, dans la carrike Schmidt, les conditions reel- 
iement anoxiques semblent limitkes aux derniers cinq 
centimhtres (Casier et Lethiers, 1998a). Cette kpaisseur 
Concorde mieux avec les temps de I’&&ement estimes 
par Sandberg et al. (1988), qui bvoquent, entre autres, une 
dur&!e de quelques milliers d’annees. En conclusion, les 
extinctions dkbutent, avec un doute, vers 400 000 ans 
avant la limite F/F (figure I), puis semblent s’acc&rer et 
culminer juste sous et ?I la limite des deux &ages. 

4. Les esphes d’ostracodes survivantes 

Environ 25 % des espPces d’ostracodes du plateau 
continental traversent la crise de la limite F/F dans les 
diffkrents sites &udi&. A part les Metacopina, qui sont 
touch& davantage, aucune discrimination significative 
dans la survie ne parait concerner les autres groupes 
systkmatiques. 

L’abondance en individus au passage F/F diff&e selon 
les espkes : soit I’abondance varie peu (par exemple : 
Amphissites imbecillus), soit elle augmente peu apres la 
limite F/F, comme si un facteur contraignant &ait levk ; 
citons par exemple : Acratia feisti 2 Coumiac. 

Certaines espkes survivent dans les diffkents sites gbo- 
graphiques, mais il arrive qu’une esp&ce observke, survi- 
vante dans une coupe gt?ologique, puisse faire partie des 
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exterminees dans une autre province et/au des nouvelles 
arrivantes post-&&ementielles ailleurs. Par exemple, 
Bairdia quasifabaeformis traverse la limite F/F dans 
I’Ouest du Canada, en Allemagne et dans le Sud de la 
France, mais ne survit pas au Nevada et, au contraire, 
apparait au Famennien basal dans le bassin de Dinant en 
Belgique. Ainsi les facteurs palko&ologiques rkgionaux 
peuvent contrbler les extensions stratigraphiques maxima- 
les en donnant de (( fausses nouvelles espgces post- 
Gv6nementielles x et de (( fausses exterminkes )) ; seule 
I’t+tude mondiale du passage F/F pouvait le r&Cler. 

Le mecanisme de la survie s’explique par (c I’effet La- 
zare )) (jablonski, 1986), selon lequel ces esp&ces reappa- 
raissent dans le Famennien, apr&s une absence dans les 
faci&s defavorables du Frasnien sommital. Une partie de la 
population subsiste done dans un (( milieu refuge )), que 
nous situons proche du littoral. En effet, les especes survi- 
vantes appartiennent majoritairement 2 des genres connus 
pour leur ubiquite ecologique sur les plates-formes mari- 
nes mondiales (par exemple, Kozlowskiella, Saccelatia, 
Amphissites, Knoxiella, Healdianella, Micronewsomites, 
Famenella, Acratia, Bairdiacypris, Bairdia, etc.). Sous leur 
forme classique a test relativement epais, ces genres ne 
sont pas adapt& a descendre sur I’environnement bathyal 
occupe par des associations differentes (voir plus loin la 
notion d’ecotype de Thuringe). La seule explication est 
d’admettre que I’aire biogeographique de ces esptices 
eurybathes de plates-formes comprenait un secteur pro- 
the du littoral, epargnk par I’anoxie montante, et qui 
servira de milieu refuge & des populations reduites. En- 
suite, celles-ci jouent le rale de foyer de recolonisation 
avec le retour des conditions plus favorables (figure 6). 
Dans une autre grande crise biologique, celle du Permien- 
Trias (251 Ma), [es auteurs reconnaissent kgalement les 
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refuges dans les environnements littoraux, et mGme dans 
les milieux de transition (deltas, Iagunes...), qui, a la fois, 
protggent les survivants et donnent leur chance aux inno- 
vations &olutives (Gall et al., 1998). 

Un gradient de transformations existe chez les especes 
survivantes au passage de I’&&nement de la limite F/F 
(figure 7). Certaines ne subissent pas de changements 
palGontologiquement perceptibles. Chez d’autres, une 
analyse morphom&rique simple (rapport hauteur/ 
longueur) enregistre un Ieger dkplacement des popula- 
tions de type dit chronocline, c’est-&-dire quelques varia- 
tions g&@tiques mineures au sein de I’espgce (par 
exemple : Micronewsomites natus, Famenella poskairo- 
vaensis). Parfois, la lignke spkcifique survit 2 la faveur 
d’une sous-sphciation ; dans ce cas, I’allopatrie s’impose 
et la sous-esp&ce apparait dans une autre province. Ainsi, 
dans le Famennien inferieur de Coumiac, Acratia sagittae- 
formis et Bairdia galinaeformis subsp. A proviennent du 
Frasnien de I’Ouest du Canada ; Bairdia obliqua subsp. A 
est issue du Frasnien de la plate-forme russe. 

Les conclusions qui precedent concernent les espPces 
benthiques d’ostracodes qui survivent sur les plates- 
formes ; or, des associations benthiques vivaient kgale- 
ment ZI des profondeurs plus grandes. II s’agit de I’&otype 
de Thuringe (Becker in Bandel et Becker, 1975), connu 
jusqu’ici dans la province palbotGthysienne I.s., caract& 
risk par des esp&ces ?I carapaces fines, presentant souvent 
des expansions epineuses (Lethiers et Crasquin, 1987 ; 
Becker et Bless, 1990 ; Lethiers et Feist, 1991). Ces asso- 
ciations pouvaient monter sur la partie externe de la 
plate-forme mais devenaient majoritaires sur I’Gtage ba- 
thyal (Lethiers et Raymond, 1991). Kozur (1991) les qua- 
lifie de (( paleopsychrosph&iques )), par analogie avec les 
ostracodes de la psychrosphPre actuelle. Au Frasnien su- 

REGION ATTEINTE 
PAR LE FACTEUR NEFASTE 

Figure 6. SchCma biogeo- 
graphique thCorique illus- 
trant les notions d’effet La- 
zare et de milieu refuge. 
D’apres Lethiers (1998), mo- 
difik. 
@Pst?aB&j \ 

Theoretical biogeographic Aire refuge 
sketch showing notions of pendant 1’CvCnement 
Lazarus effect and of environ- 

I \ 
Aire d’origine 

avant lk%nement 
mental refuge. After Lethiers 

Aire occupke aprtb 

(1998), modified. 1’CvCnement 
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PaltSog6ographie 

Province A Province B 

Figure 7. Gradient des transformations dans les lignees spkifiques survivant i I’Mnement de la limite Frasnien-Famennien. sp. 1 = espke 

survivante, saris transformation apparente. sp. 2 = espPce survivante, avec un dbplacement g6n&ique chronoclinal. sp. 3 = espke survivante, 

grace i une sous-spkiation. sp. 4 = espke suffisamment transformke, pour atteindre le stade d’une spkiation phyktique (= pseudo-extinction), 
donnant I’espke sp. 5. R = milieu refuge. 
:( a::. @( 

Gradual transformations within species lineages surviving the event at the Frasnian-Famennian boundary. sp. 1 = a surviving species without 
noticeable transformation. sp. 2 = a surviving species showing a chronoclinal genetic shift. sp. 3 = a surviving species owing to a subspeciation. 

sp. 4 = a more changed lineage leading to a phyletic speciation (= pseudo-extinction) giving the species sp. 5. R = refuge. 

p&ieur, I’kotype de Thuringe est peu diversifi6 ; &an- binrostella et Bairdia feliumgibba. A I’evidence, cette ca- 

moins, les quelques espkes connues traversent la limite t6gorie d’espkes survit dans des refuges profonds du 

F/F. Citons Tricornina (Tricornina) communis, Tricornina domaine bathyal, situ& probablement vers les hautes 

(Tricornella) ventrocerata, Tricornina (Bohemina) paragra- latitudes. Dans la partie infkrieure du Famennien, I’kco- 

cilis, Paraberounella cuneata, Paraberounella lobella, type de Thuringe se diversifie 5 nouveau, comme nous le 

Rectonaria muelleri, Microcheilinella ? unispina, Acratia verrons plus loin. 
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Figure 8. Repeuplement par 
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les ostracodes apres I’CvCne- 
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Ma 

Ostracod recolonization after 

the F/F event at Coumiac. 

Geochronological scale after 

Sandberg and Ziegler (1996). 
Sample numbers are marked. 
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5. Les nouvelles espkces post- 
6vhementielles 

La recolonisation semble difficile apres I’&&ement 

F/F ; elle s’effectue progressivement et les biotopes sont 

reconquis dkfinitivement, ap& I,5 Ma, ?I Coumiac (fi- 

gure 8) et apt& un peu moins de 1 Ma au col de Devils 

Gate, en se referant a la calibration gkochronologique de 

Sandberg et Ziegler (1996). Les espPces de la reconqu@te 

comprennent les espkes survivantes, auxquelles s’ajou- 

tent les especes nouvellement arrivantes. L’origine de ces 

derni&es pose de nombreux probkmes ; afin de dbgager 

quelques constantes, on peut y distinguer trois categories. 

a) La majorite appartient a des genres panchroniques de 

Podocopida, dont I’ubiquitb kologique sur les plates- 

formes de la fin du Frasnien est reconnue (Bairdia, Bair- 
diacypris, Famenella, Bairdiocypris, Microcheilinella, Cy- 
therellina) et, en moins grand nombre, 5 des genres 

bgalement ubiquistes de Palaeocopida I.s. (Rozhdestvens- 
kayites, Aparchites, Gravia, Selebratina, Knoxiella et Indi- 
visia). L’origine phylt%ique des espkes, dans cette pre- 

m&e catbgorie, n’est pas fixke avec prfkision ; mais 

plusieurs possibilit& se prksentent avec des espkes pro- 

ches du Frasnien sommital dans des provinces palkobio- 

gkographiques diffkrentes (figure 7), indiquant un depla- 

cement des populations pendant la spkciation. Au 

Famennien basal, beaucoup apparaissent d’abord dans 

une seule province, tandis que d’autres arrivent d’emblee 

dans plusieurs provinces. Citons Microcheilinella voro- 

Figure 9. Les dCplacements des populations d’ostracodes benthi- 

ques sur les marges, en reponse aux &6nements environnementaux 

de la limite Frasnien-Famennien. Fkches blanches = extension des 
espkes survivantes rkritiques avant I’&knement ; elles occupaient 

des milieux refuges (= R), oti elles subsistent pendant IYwknement. 

Fkches noires = spkiations allopatriques permettant aux lignt5es 

spkifiques de s’adapter. MP = migration d’autres populations n&i- 
tiques, le long des plates-formes, de provinces i provinces. 

OP = origine de nouvelles espkes et de nouveaux genres profonds, 

a partir de foyers sit&s sur la plate-forme externe. P = ostracodes 
profonds archdiques, trouvant probablement refuge aux hautes 

latitudes. 
ying<z”<“ia 

Shifting of benthic ostracod populations on continental margins in 
relation with the F/F event. White arrows = distribution of neritic 
surviving species before the event; they survived the event owing to 
refuges (= R). Dark arrows = allopatric speciations allowing adapta- 
tion of specific lineages. MP = migrations of the other neritic popu- 
lations on the marine platform, from province to province. 
OP = origin of new deep species and genera from evolutive centres 
located on the external platform. P = archaic deep ostracods which 
probably found refuge at high latitudes. 

nensis Samoilova, 1970, apparaissant sur la plate-forme 

russe et & Coumiac, ainsi que Famene//a perspiqua, pr& 

sente ?I la fois en Chine du Sud, en Allemagne et 21 

Coumiac. Ces observations sugg&ent que de nombreuses 

spkciations geographiques tr&s rapides prennent place le 

long des plates-formes continentales (figure 9, MP) ; elles 

APRES L’EVENEYENT 

PENDANT L’EVENEMENT 

AVANT CEWENEMENT 

Figure 10. Representation schbmatique et synthktique des popula- 

tions marines d’un secteur p&is, au tours d’un &Cnement gkolo- 
gique. Chaque tranche reprkente I’aire biogeographique d’un 

taxon. 1’6paisseur de ces tranches ne possede aucune signification 

particulike. Avant I’&Cnement, les espkes sp. 1 a 6 symbolisent 

I’bquilibre relativement stable des aires biogCographiques. Pendant 
I’&Cnement, a) les espkes sp. 2, sp. 4 et sp. 5 dkbutent une migra- 

tion, b) une population rkduite de sp. 1 subsiste dans un milieu 

refuge (= R) de son aire (en hachures), c) une espke profiteuse 
(sp. a) envahit I’espace IaissC disponible, d) les espkes sp. 3 et sp. 6, 

qui ne peuvent ni migrer, ni se rbfugier, disparaissent. Apres I’&& 

nement, I’espke sp. 1 rCoccupe une large aire biogkographique 

(effet Lazare) et des populations, issues d’autres provinces, arrivent 

avec des transformations de niveau sous-spkifique (ssp. 7), spki- 
fique (n.sp. 8 a lo), ou meme genkrique (n.g., n.sp. 11). 
.J ?,S & ‘i_. :” 

Synthetic sketch showing marine populations in a district area, during 
a geological event. Slices represent different biogeographic areas of 
taxa. Slice thickness without special significance. Before the event 
(t l), species sp. 1 to sp. 6 symbolize biogeographic areas in a 
relatively stable equilibrium. During the event (= t 2), a) species sp. 2, 
sp. 4 and sp. 5 start a migration, b) a small part of the population sp. 1 
survives in a refuge (hatching = R) belonging to its own biogeo- 
graphic area, c) a disaster species (sp. a) invades the available envi- 
ronment, d) species sp. 3 and sp. 6 disappear because they can 
neither migrate nor find shelter. After the event (= t 3), the species 
sp. 1 occupies a large biogeographic area again (Lazarus effect) and 
some populations, originating from other provinces, arrive with trans- 
formations at the subspecies (ssp. 7) or species level (n. sp. 8 to 10) or 
even at the generic level (n.g., n. sp. 11). 
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paraissent instantanees ?I I’&helle de nos investigations 

stratigraphiques. 

b) Une minorit de nouvelles espPces appartient 2 des 

genres incertains et peu rep&en& anterieurement : Ae- 
chmina ? sp. A, 1998, Rectella ? abdita, Aparchites ? 
n. sp. Aet Reticestus ? n. sp. A. Dans ce cas, I’origine reste 

encore conjecturale. 

c) Une troisieme categoric comprend de nouvelles esp& 

ces appartenant aux associations profondes de I’&otype 

de Thuringe. Citons : Sinessites ? n. sp. A, Bairdia conve- 
lifera subsp. A, Acratia ventriosa, Processobairdia antero- 
cerata, Ceratacratia cerata, Grammia famenniensis, Gero- 
dia sp., aff. weyeri et Orthonaria ? biconvexa. Certaines 

proviennent de speciations issues d’esp&ces a genres nb 

ritiques (Bairdia, Acratia), par allPgement de la carapace et 

acquisition d’epines, dansdes populations qui descendent 

vers le talus (figure 9, OP). D’autres s’adaptent suffisam- 

ment pour que la transformation donne naissance 2 un 

nouveau genre profond ; par exemple, Processobairdia 
vient de Bairdia, Ceratacratia d’Acratia, tandis que Gero- 
dia et Orthonaria viennent des Bairdiocyprididae. 

Ainsi, I’bcotype de Thuringe se diversifie apr& l’evene- 

ment F/F par des sp&iations allopatriques avec dkplace- 

ments des populations vers Vetage bathyal (figure 9, OP). 

Quand la d&ive genetique concomitante reste limitee, le 

niveau g&&ique d’origine nbritique subsiste ; mais, lors- 

que les changements deviennent plus importants, la nais- 

sance de nouveaux genres se produit. Ces nouveaux lots 

d’espgces profondes s’ajoutent 2 celles qui traversent la 

limite F/F, parce que rbfugibes en profondeur aux hautes 

latitudes (figure 9, P), ainsi qu’a celles issues de sp&ia- 

tions 2 partir de ces foyers archai’ques, comme, par exem- 

ple, dans les genres Rectonaria, Tricornina et Paraberou- 
nella. Au Famennien, I’ecotype de Thuringe est done tr&s 

polyphyl&ique. 

6. Conclusions 

L’extinction en masse de la limite F/F, dans le domaine 

marin neritique, laisse d&oiler ses mkcanismes par 

I’&ude mondiale des esp&es tr&s appropri@.es, celles des 

ostracodes. Apr&s I’extinction principale, les modalit& de 

reconqu$te post-&&ementielle des biotopes s’btablissent 

selon diffkrentes voies, montrant un gradient dans la trans- 

formation des lignees spgcifiques (figure 70). 
1. Des lignkes specifiques traversent I’&&ement sans 

changement perceptible ; les populations sympatriques 

possgdent un milieu refuge dans leur aire biogkographi- 

que (figure 70, sp. 1). 

2. Des lignees specifiques traversent I’&v&ement, avec 

des changements mineurs de type chronocline ; les popu- 

lations restent egalement sympatriques, mais le temps 

passe dans le milieu refuge s’accompagne d’une derive 

gbnetique leg&e (figure IO, m@me symbole sp. 1). 

3. Une sous-spkciation allopatrique rapide, pendant 

I’&@nement, assure le passage de la lignbe spkcifique ; un 

dGplacement genetique plus important accompagne done 

la migration des populations vers une autre province pa- 

I@obiogbographique de la plate-forme (figure 70, ssp. 7). 

Les voies no 1 ?I 3 constituent les esp&es dites survivantes. 

4. Des IignGes sp&ifiques d&eloppent une speciation 

allopatrique pendant I’&&ement, afin de traverser 

celui-ci (= pseudo-extinction) (figure IO, n. sp. 8 a 10) ; 

Figure 11. Les ostracodes et I’&&ement de la limite Frasnien-Famennien (= F/F). a : folyzygia neodevonica (Matern, 1929), la dernitire espece 

du genre Po/yzygia ii s’bteindre (x 45). b : Decoranewsomifes mulficavus (Rozhdestvenskaja, 1972), qui disparait dans le Sud de la France et en 
Russie (x 85). c : Samarella coumiacensis Lethiers et Casier, 1995, une espi?ce profiteuse dans le Kellwasser superieur et qui disparait (X 100). d 

(vue laWale) et e (vue dorsale) : fnfomozoe (R.) serrafosfriafa (Sandberger, 1845), un exemple d’Entomozoidae affectionnant les eaux 
dysoxiques (x 60). f : Micronewsomifes nafus (Rozhdestvenskaja, 1972), espece survivante en Allemagne et en France, mais frasnienne au 
Nevada et en Russie (x 200). g : Healdianella alba Lethiers, 1981, espPce survivante dans I’Ouest du Canada et en France, mais famennienne dans 

le Nord de I’Espagne et au Nevada (x 120). h : Famenella posfkairovaensis Lethiers et Casier, 1996, espece survivante en France et en Allemagne 

(x 110). i : Famenella inflexa Lethiers et Casier, 1999, espece nouvellement arrivante SI Coumiac (x 110). j : Acrafia sp., aff. bidediva Lethiers et 
Feist, 1991, espece nouvellement arrivante a Coumiac (x 100). k : Acrafia sagiffaeformis Lethiers et Casier, 1999, espece nouvellement arrivante 

en Allemagne, en France et en AlgCrie, mais issue d’une sous-espece frasnienne de I’Ouest du Canada (X 100). I : Microcheilinella voronensis 

Samoilova, 1970, espPce nouvellement arrivante i la fois en France et en Russie (x 90). m : Bairdia obhqua Rozhdestvenskaja, 1972 ssp. A, 

sous-espiXe nouvellement arrivante % Coumiac, issue de l’esptice frasnienne russe (x 100). n : Recfonaria muelleri Griindel, 1961, une espi%e 
profonde de la Paleotethys survivant P I’&&ement F/F (x 55). o : Cerafacrafia cerafa Blumenstengel, 1965, esp+ce d’un nouveau genre profond 

au Famennien (x 55). p : Processobairdia spinomarginafa Blumenstengel, 1965, esp&ce d’un autre nouveau genre profond au Famennien (x 55). 

Vues laterales, sauf e. 
p:z g”; .; 

Ostracods and the Frasnian-Famennian (= F/F) boundary event. a: Polyzygia neodevonica (Matern, 19291, the last species belonging to the 
vanishing genus Polyzygia (x 45). b: Decoranewsomites multicavus (Rozhdestvenskaja, 1972) disappearing in Southern France and in Russia 
(x 85). c: Samarella coumiacensis Lethiers and Casier, 1995, a disappearing disaster species from the Upper Kellwasser level (x 100). d (lateral view) 
and e (dorsal view): Entomozoe (I?.) serratostriata (Sandberger, 1845), Entomozoid adapted to dysaerobic environments (x 60). f: Micronewsomites 

nafus(Rozhdestvenskaja, 19721, surviving species in Germany and France, but Frasnian species in Nevada and Russia (x 200). g: Healdianella alba 
Lethiers, 1981, surviving species in Western Canada and France, but Famennian species in northern Spain and Nevada (x 120). h: Famenella 

posfkairovaensis Lethiers and Casier, 1996, surviving species from France and Germany (x 110). i: famenella inflexa Lethiers and Casier, 1999, 

newly arriving species at Coumiac (X 100). j: Acratia sp., aff. bidecliva Lethiers and Feist, 1991, newly arriving species at Coumiac (x 100). 
k: Acratia sagittaeformis Lethiers and Casier, 1999, newly arriving species in Germany, France and Algeria, but descended from a Frasnian western 
Canadian subspecies (x 100). I: Microcheilinella voronensis Samoilova, 1970, newly arriving species in France and Russia (x 90). m: Bairdia 
obliqua Rozhdestvenskaja, 1972 ssp. A, newly arriving subspecies at Coumiac, descended from the Russian Frasnian species (X 100). n: Rectonaria 
muelleri Griindel, 1961, a deep palaeotethysian species surviving the F/F event (x 55). o: Cerafacratia cerafa Blumenstengel, 1965, species 
belonging to a new deep Famennian genus (x 55). p: Processobairdiaspinomarginata Blumenstengel, 1965, species belonging to another new deep 
Famennian genus (x 55). All lateral views, figure e excepted. 
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les migrations des populations s’effectuent principalement 5. Le deplacement g&ktique des populations atteint le 

sur les plates-formes, paralklement aux rivages, mais cer- seuil suffisant pour la creation d’un nouveau genre ; dans 

taines descendent vers I’6tage bathyal, pour se joindre aux ce cas, I’allopatrie s’effectue vers I’etage bathyal et diver- 

associations profondes. sifie les associations profondes (figure IO, n.g., n.sp. 11). 
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Ce continuum dans les transformations des lignkes spk- ces restent dans un kquilibre relativement stable. Puis, les 

cifiques montre que la pkrennitk de celles-ci semble sou- conditions dbfavorables de I’&Gnement dklenchent des 

vent condition&e par la mobilit de leurs populations. La sortes de mouvements amiboi’des rapides au sein des aires 

figure 70 donne une vue schbmatique sur le mod&le de biog6ographiques. De nombreuses populations n’arrivent 

I’extinction en masse, tandis que la figure 71 prksente pas h survivre ; quelques-unes subsistent dans un refuge et 

quelques exemples d’espkes exterminbes et survivantes. d’autres modifient plus ou moins leur pool g&&ique au 

Avant I’&&ement, les aires biog6ographiques des esp& tours des invasions de nouveaux territoires. 
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