
BRACHIOPODES ET MOLLUSQUES BIVALVES : 

CONCURRENCE O U  INDIFF] RENCE ? 

CLAUDE B A B I N  
Universitd Claude Bernard Lyon 1, Centre des Sciences de la Terra at URA 11 du CNRS, 43 bd du 11 Novombre, F-69622 Vtlleurbanne Cedex. 

JEAN-HENRI DELANCE 
Univarsitd da Bourgogna, Centre dos Sciences do la Terra et URA 157 du CNRS, 6 bd Gabriel, F-21100 Dijon. 

CHRISTIAN EMIG 
Station marine d'Bndouma, rue do la Batierie des Lions, F-13007, Marseille. 

PATRICK R. RACHEBOEUF 
Universitd Claude Bernard Lyon 1, Centre des Sciences de la Terra et URA 11 du CNRS, 43 bd du 11 Novembra, F-69622 Villeurbanno Cedex. 

Rtg, SUMI~ 

Dans le d6bat entre les tenants d'une concurrence directe entre les Brachiopodes et les Mollusques Bivalves, et ceux 
pour lesquels la substitution des Bivalves aux Brachiopodes dans les communaut6s benthiques ~ partir du 
M6sozofque n'est que la cons6quence de potentialit6s 6volutives diff6rentes, nous proposons une analyse critique et 
objective des donn6es disponibles et de leur interpr6tation. L'6tude quantitative des informafions (celles du Treatise) 
associ6es ~t l'analyse des donn6es 6cologiques nous conduisent h opter en faveur d'une indiff6rence globale des deux 
groupes dans leurs processus 6volutifs respectifs ; ces processus ont 6t6 acc616r6s et/ou gravement perturb6s lors des 
grandes crises climatiques survenues au cours du Phan6rozo'ique. 

BRACHIOPODS AND BIVALVE MOLLUSCS : COMPBTITION OR INDIFFERENCR? 

ABSTRACT 

Between the adherents to a direct competition between brachiopods and bivalve molluscs and those for which the 
replacement of brachiopods by bivalves from the Mesozoic is only due to different evolutionary patterns, we propose 
herein a critical and objective analysis of the available data and of their interpretation. The quantitative study of the 
data gained from the Treatise, together with ecological informations, lead us to decide upon a real indifference of the 
two groups in their respective evolutionary processes ; these processes have been accelerated and/or deeply affected 
during the Phanerozoic climatic events. 
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I N T R O D U C T I O N  

Les deux grands ensembles d'olganismes que sent les 
Brachiopodes et les Mollusques Bivalves ont assur6 
successivement, d'apr6s les archives pal6ontologiques, 
un r61e pr6dominant dans la composition des commu- 
naut6s benthiques. 11 est ind6niable, en effet, que les 
Brachiopodes ont 6t6 abondants, vari6s et largement 

r6pandns dans les mers pal6ozo~ques ~t partir de 
l'Ordovicien moyen (Llanvirn - Llandeilo). Leur contri- 
bution a 6t6 restreinte au M6sozo'ique et cUe est aujour- 
d'hui fort discr6te. Les MoUnsques Bivalves, au 
contraire, ont sans cesse, depuis le Pal6ozo'ique, pour- 
suivi une expansion diversificatrice et constituent actuel- 
lement l'616ment dominant de nombreuses bioc6noses 
benthiques. Ainsi, la comparaison brute des nombres de 
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genres dans les deux groupes, au long du Phan6ro- 
zo~que, paral~t accr6diter l'id6e du remplacement, /~ 
partir du M6sozoique, des Brachiopodes par les 
Bivalves ; par l~t elle sous-tend l'hypoth6se d'une 
concurrence (nons pr6f6rons ce terme /~ celui de 
comp6tition) entre les deux groupes comme une expli- 
cation possible du ph6nom6ne. Cet apparent relais est 
l'objet, depuis quelques ann6es, de r6flexions vari6es ; 
son r6examen, en 1980, par Gould & Calloway fut 
mSme alors consid6r6 comme l'un des points forts des 
apports pal6ontologiques dans le bilan annuel de la 
pal6ontologie des Invert6br6s (Meyer 1981), et les 
conclusions de cette contribution souvent accept6es sans 
autre discussion (Bottjer 1985). Pour Boucot (1990, p. 
564) n6anmoins, il serait plus significatif de comparer 
l'abondance relative des individus plut6t que celle des 
genres. En d6finitive, les d6bats qui ont lieu sur ce sujet 
peuvent 8tre ramen6s ~t deux approches essentielles : 
d'une part, consid6ration et analyse de donn6es statis- 
tiques sur l'6volution relative des deux groupes, d'autre 
part 6valuation d'6ventuelles concurrences (espace, 
nutrition, f6condit6) et r61e d'une pr6dation diff6- 
rentielle. Nous envisagerons successivement ces deux 
aspects apr6s avoir rappel6 succinctement les grandes 
lignes de l'6volution des deux phylums. 

BRI~VE H I S T O I R E  D E S  B R A C H I O P O D E S  
E T  D E S  B I V A L V E S  

Bambach (1985) a r6cemment fourni un excellent 
aper~u historique de la diversification 6cologique des 
faunes marines au cours du Phan6rozoique. Nous lui 
empnmtons, en les compl6tant pour notre propos, 
divers 616ments de ce bref panorama. 

Les Brachiopodes comportent deux classes si distinctes, 
lnarticulata et Artieulata, que des discussions ont eu 
lieu sur leur mono- ou polyphyl6tisme (Wright 1979 ; 
Rowell 1982). Le repr6sentant le plus anciennement 
connu du phylnm~ Aldanotreta du Tommotien inf6rieur 
de Sib6rie, ne peut d'ailleurs pas 8tre attribu6 avec 
certitude/~ l'une ou l'autre classe. Quoi qu'il en soit de 
leur ori~ne, les Brachiopodes connaissent une rapide 
diversification ~t partir du Cambrien. D6s le Cambrien 
inf6rieur, les Inartieulata sont repr6sent6s par cinq 
ordres ; trois s'6teindront /~ l'Ordovicien moyen alors 
que les deux autres, Lingulida (avec des formes endo- 
benthiques) et Acrotretida (avec des formes 6piben- 
thiques principalement ciment6es), apr~s un modeste 
accroissement de la diversit6 g6n6rique /~ l'Ordovicien, 
suivi d'un d6clin au Siluro-D6vonien, se maintiendront/~ 
des niveaux faibles mais presque constants de diversit6, 
jnsqu'/~ l'Actuel, c'est-~-dire pendant quelque 400 M.a. 

Les Articulata sont repr6sent6s au Cambrien par des 
formes p6doncul6es (g6n6ralement d6pourvues de 
support caitiff6 du lophophore, /~ l'exception des 

brachiophores), les Orthida et les Pentamerida. Ces 
deux ordres pr6sentent une diversit6 g6n6rique 
maximale h l'Ordovicien. C'est/~ cette 6poque que les 
Strophomenida nouvellement apparns (sous-ordre 
Strophomenidina) commencent h se diversifier et que se 
rencontrent les premiers repr6sentants des Dalma- 
nellid6s et des Rhynchonellida (formes en g6n6ral 
p6doncul6es et munies de supports brachiaux). Pendant 
le Silurien et le D6vonien, le d6clin lent des Orthida et 
celui pins brutal des Pentamerida et de certains 
Spiriferida (sons-ordre Atrypidina) ont 6t6 largement 
compens6s par l'expansion d'autres groupes. Ainsi les 
Strophomenida, malgr6 la r6duction des Stropho- 
menidina/~ partir du Silurien, pr6sentent-ils une grande 
expansion/~ partir du D6vonien gr~ice ~ l'explosion des 
Chonetidinn puis des Productidina (organismes non 
p6doncul6s, de formes vari6es et adapt6s ~t toutes sortes 
de substrats). Parall61ement, les Rhynchonellida et les 
Terebratulida se d6veloppent, tandis que les Spiriferida 
atteignent leur diversit6 maximale malgr6 l'extinction 
des Atrypidina au D6vonien sup6rieur. Les Articulata 
ont ainsa connu leur apog6e au D6vonien. L'6v6nement 
fmi-permien a affect6 de fa~.on plus ou moins s61ective 
et drastique tons ces ordres qui avaient atteint des 
stades divers de leur histoire 6volutive. Les plus touch6s 
furent ind6niablement les Strophomenida chez lesquels 
dominaient les formes non p6doncul6es, h'bres ou 
ciment6es. Faiblement repr6sent6s au d6but du 
M6sozoique (3 genres) les Strophomenida disparaissent 
au cours du Jurassique, comme les Spiriferida. Les 
Rhynchonellida pr6sentent une nouveUe phase diversi- 
ficatrice au Jurassique puis se contractent durablement 
jusqu'~t l'Actuel. Les Terebratulida connaissent une 
expansion maximale au Jurassique puis, apr6s une 
r6gression pendant le Cr6tae6 et l'Eoc6ne, se diver- 
sifient/~ partir de l'Oligoc6ne grfice aux Terebratellid6s. 
En r6sum6, l'histoire 6volutive des divers ordres 
constituant les Articulata se pr6sente non pas comme un 
continuum mais plut6t comme une succession de relais. 
Depths leur apparition au Cambrien jusqu'~t aujourd'hui 
les Artieulata ont connu plusieurs p6riodes de diver- 
sification et d'expzn.~ion s6par6es par des phases de 
contraction de dur6e variable. I1 est clair que cette 
histoire ne peut s'ajuster au sc6nario simpliste d'un 
d6clin plus ou moins progressif et inexorable. 

Les Mollusques Bivalves sont anssi connus d6s le 
Cambrien. Ils sont alors tr~s discrets avec les minnscules 
Fordillid6s dont le mode de vie, endo- ou 6p~enthique, 
demeure controvers6. Ce n'est qu'~ l'Ordovicien moyen 
et sup6rieur que sont repr6sent6es les 5 sons-classes : 
Palaeotaxodonta, Isofilibranchia, Pteriomorphia, Ano- 
malodesmata et Heteroconchia. Cette p6riode 
correspond donc ~t une diversification rapide et impor- 
tante du groupe. De fait, les quatre premi6res de ces 
sous-classes ont atteint, au Siluro-D6vonien, un degr6 de 
diversit6 proche de ce qu'il est actuellement. Au 
Pal6ozoique moyen, ces Bivalves ont occup6 la palette 
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enti6re des modes de vie endobenthique superficiel 
(beaucoup sont alors endobyss6s) et 6pibenthique qui 
est actuellement celui des Bivalves non siphon6s 

(Stanley 1968, 1970, 1977 ; Bambach 1977). Au Pal6- 
ozoique sup6rieur, les Pteriomorphia et les Isofili- 
branchia atteignent un important d6veloppement relatif 



tandis que les Heteroconchia poursuivent leur diversi- 
fication. La classe demeure n6anmoins m6diocrement 
diversifi6e et elle n'est gu6re affect6e par l'6v6nement 
f'mi-permien. D6s la fin du Trias, les quatre premi6res 
sous-c lasses  pr6sentent  un vo lume  g6n6rique sensi-  
b lement  ident ique  /~ l 'Actuel ,  et la "pouss6e" des  
Rudistes au Cr6tac6 ne constitue qu'un pic passager 
dans la courbe de diversit6. Les Heteroconchia entre- 
prennent, au m6me moment, une vaste diversification 
qui se poursuit actuellement avec le remarquable acre6 
des Veneroida en particulier. Les Bivalves ont ainsi 
d6montr6 une grande capacit6 /~ d6velopper diverses 
strat6gies adaptatives dont le sch6ma classique de 
Seilacher (1985) fournit une bonne image. 

Cet historique succinct montre aussi, si l'on s'en tient ~t 
une simple arithm6tique comparative, que ce seraient 
surtout les Heteroconchia qui auraient assur6 la concur- 
rence victorieuse des Bivalves sur les Brachiopodes. Or 
il s'agit de formes chez lesquelles la fusion du manteau 
et le d 6 v e l o p p e m e n t  des s iphons  a permis  tm fouissage 
plus efficace leur permettant d'atteindre des espaces 
jusqu'alors interdits /~ leurs cong6n6res (Stanley 1968). 
Leurs capacit6s accrues de malntenir, par leurs siphons, 
le contact avec la masse d'eau sus-jacente pour leurs 
besoius allmentaires et respiratoires, leur assurent un 
maintien dam les substrats instables, cornme les plages 
sableuses, et leur rendent accessibles des profondeurs 
plus grandes darts les s6diments. Cette conqu6te de 
nouveaux espaces llmite fortement les concurrences 
directes avec les Brachiopodes /~ l'exception, peut-Stre, 
des seuls Lingulida. Nous y reviendrons mais il convient 
d'exmnlner d'abord les donn6es  des  analyses statistiques 
de la diversit6 relative Brachiopodes-Bivalves durant le 
Phan6rozoique. 

A P P R O C H E  Q U A N T I T A T I V E  D E  L A  
D I V E R S I T I ~  D E S  D E U X  G R O U P E S  

Lorsqu'ils ont conclu que les deux groupes, 
Brach iopodcs  et Bivalves,  se sont d6ve lopp6s  d a m  u n e  
relative indiff6rence, comme "deux bateaux qui passent 
dans la nuit", Gould & CaUoway (1980) ont bas6 leur 
6rude sur des compilations de nombres de genres, 
documentation disponible dam le "Treatise on 
Invertebrate Paleontology". Cette m6thode appelle 
quelques remarques. I1 est patent, en effet, que 
l'information fournie par le Treatise, pour 6tre la plus 
ais6ment consukable, n'en est pas moins biais6e. Cette 
documentation est d6j~t ancienne (Brachiopoda, 1965 ; 
Mollusca Bivalvia, 1969 et 1971) et eUe est le reflet de 
conceptions taxonomiques vari6es selon les auteurs des 
diff6rentes parties des  vo lumes .  Les  travaux plus r6cents 
sur des  ensembles  auparavant peu 6tudi6s ont pu, 
depuis ,  modif ier  sens ib lement  ces donn6es  ; pour les 
Chonet id ina ,  par exemple ,  alors que  33 genres sont  
s ignal6s daus l '6dition de 1965, ce sont environ 150 
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taxons de ce rang qui seront admis dans la prochaine 
6dition (Racheboeuf, en cours). De m~me pour les 
Bivalves, les Palaeotaxodonta du Paltozoique inftrieur 
sont certainement beaucoup plus varits que ne 
radmettait McAlester en 1969 (in Treatise). A 
contrario, il est probable que l'extrEme diversit6 
accord6e aux Bivalves actuels ttmoigne pour partie de 
l'attenfion particuli~re que leur ont port6e les 
malacologistes depuis un si~cle. Au niveau taxonomique 
toujours, l'enquEte faite au niveau des genres n6glige la 
diversit6 subgtntrique dont la signification exacte n'est 
sans doute pas toujours apprtciable. Ouelques chiffres 
illustrent ce point sans qu'il soit ntcessaire de le 
commenter pins avant ; plusieurs genres de Veneroida 
(Spisula, Macoma, Donax, 15"tar, Dosinia) admettent une 
douzaine de sous-genres, Mactra en contient 22, Tellina 
en comporte 54 [ En un mot les diversit6s taxonomiques 
utilis6es refl~tent peut-Etre autant le hombre de sptcia- 
listes que celui des vraJs taxons. 

Une autre diflScult6 pour l'utilisation des donn6es du 
Treatise concerne la rtparfition stratigraphique des 
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genres. Gould & CaUoway ont subdivis6 dans leurs 
tableaux chaque systtme en deux ou trois parties 
(inftrieur, moyen, suptrieur) alors que le Treatise ne 
donne pas toujours une information aussi prtcise ; par 
ailleurs les ~ e s  incertains n'ont pas 6t6 pris en compte. 
En rtalitt, il conviendrait probablement de consulter 
tous les sptcialistes pour acctder ~ une image accep- 
table des rtpartifions temporelles. I1 est vrai qu'une 
solution par l'absurde sera bientft apportte h ce problt- 
me avec la disparition, amorc6e, des systtmaticiens... 

Rappelons, s'il en est besoin, le caracttre incomplet de 
la documentation pal6ontologique, en particulier pour 
les moments de crise, ce qui explique l'occurrence des 
fameux taxons de Lazare (Jablonski, in Flessa & 
Jablouski 1983) ; Nakazawa & Runnegar (1973) ont 6t6 
conduits alnsi/i estimer que seulement 50 % des genres 
de Bivalves existant au Trias inf6rieur sont reconnus 
darts les archives disponibles. A p r o p o s  du temps, enfm, 
il paral"t opportun de tracer les courbes en tenant 
compte des durtes absolues comme l'ont fait Williams 
& Hurst (1977) ou Donovan & Gale (1990), et non des 

BIVALVES \". 
" ~  ~ N D O B E N T H I Q U E S  " ~ , .  

Rudiste$ , ~  Veneroida ~'  

BIVALVES t 
EPIBENTHIQUES / ,'~ ~ - J ~  

Nombre de genres 1~} L~ :~ 400 .5~ f~ 700 
Figure 3 - Variations du nombre de genres de Mollusques Bivalves au tours du Phantrozoi'que ; courbes cumulatives ~tablies ~ partir du 
Treatise (part N). Variations of the number of bivalve Molluscs gerlera during the Pbanerozoic ; cumulative curves after the Treatise (part N). 
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Figure 4 - Comparaison des eourbes eumulatives du hombre total des genres de Braehiopodes et de Mollusques Bivalves au cours du 
Phangrozoi'que. Total number of  brachlopod and bivalve molluscs genera during the Pbanerozotv : comparison of  the cumulative curves. 

seuls syst~mes ; cela refl~te plus clairement les vitesses 
relatives des diversifications. C'est la proc6dure que 
nous avons retenue. 

Derni~re difficult6, peut-Stre la plus importante pour 
notre propos, le Treatise fait abstraction de donn6es 
pal6og6ographiques - done climatiques - pr6cises. Or il 
est patent que Ies envirormements, comme la compo- 
sition des assemblages beuthiques, varient selon les 
latitudes. Ici encore tout essai d'analyse est done 
d'embl6e lirnit6 par le caract~re global de l'information. 

I1 est ind6niable que ces an~dyses quantitatives ont pour 
caract~re essentiel leur grande fragifit6. Cela ne leur 6te 
pas tout int6r6t mais soufigne qu'il n'est gu6re utile 
d'op6rer des traitements math6matiques sophistiqu6s 
sur des ensembles de donn6es dont le caract6re partiel 
et biais6 est 6vident. 

C'est conscients de toutes ces r6serves que nous avons 
6tabli les courbes de fr6quence des genres de Brachio- 
podes et de Bivalves au cours du Phan6rozoique (fig. 1, 
2, 3, 4). Nous avons utilis6 les m6mes sources de 
donn6es que Gould & CaUoway, celles du Treatise, afin 
de pouvoir 6tablir des comparaisons ; cela explique, par 
exemple, que la courbe des Bivalves (fig. 3) ne d6bute 
qu'~ l'Ordoviciea. Ma/gr6 cette source commune 
d'inIormations, nos graphiques offrent quelques diff6- 
rences avec ceux des pr6c6dents auteurs, ce qui souligne 
le caract~re un peu subjectif des r6partitions tempo- 
relies insuffisamment pr6cises darts le Treatise. 
N6anmoius, l'aspect global des courbes reste 6videm- 
ment le m6me. Nons avons tent6 d'affmer ces 
documents en distinguant, chez les Bivalves, les formes 
endobenthiques (y sont indus les endobyss6s super- 
ficiels) et 6pibenthiques. Nous avons aussi montr6 que le 
pic du Cr6tac6 pour les 6pibenthiques r6sulte de l'acm6 
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des Rudistes, et avous fait apparax~tre l'importance 
croissante des Veneroida parmi les formes endoben- 
thiques. Pour les Brachiopodes nous avons indiqu6 la 
rrparfition des ordres et de quelques sous-ordres et 
superfamilles. L'information qui en ressort illustre le 
bref historique du groupe pr6c6demment rappel6. Cela 
met en 6vidence, par exemple, l'impact des crises du 
Pal~ozoique ; aprrs avoir constitu6 le stock ancestral 
des autres Brachiopodes Articulrs, les Orthida 
poursuivent l'inexorable d6clin induit par la crise firfi- 
ordovicienne ; les Pentamerida et les Atrypidina sont 
d6fiuitivement 61imin6s par la crise n6od6vonienne. Si 
les causes de ces crises ont 6t6 surtout climatiques, 
comme on le cousidrre souvent, cela soulignerait l'im- 
portance de ce facteur sur rrvolution des Brachiopodes. 

En drfmitive, les rrpartitious relatives des Brachiopodes 
et des Bivalves peuvent ~tre interprrt6es, /~ la suite de 
Gould & Calloway (1980), comme peu d6monstratives 
d'une rrelle concurrence entre les deux groupes (fig. 4). 
Le pie des Brachiopodes au Jurazsique ne coincide pas 
avec un recul des Bivalves et parmi ceux-ci la pr6do- 
mlnance croissante des endobenthiques ne suggrre 
gurre une concurrence directe. Cependant, comme le 
soulitme Vermeij (1983), des conclusions ne reposant 
que sur des analyses quantitatives de diversit6 peuvent 
8tre erron6es et il est n6cessaire de prendre 
simultanrment en consid6ration les modes de~ vie et les 
habitats des organismes. 

M O D E S  D E  V I E  E T  A D A P T A T I O N S  D E S  
B R A C H I O P O D E S  E T  D E S  B I V A L V E S  

C'est par une approche aut6cologique, notamment, que 
Steele-Petrovie (1979) ou Thayer (1985, 1986) ont 
compar6 les capacit6s adaptatives des Brachiopodes et 
des Bivalves. C'est 6galement par de telles consi- 
drrations, relatives alors/~ quatre possibilit6s diff6rentes 
d'extension du lophophore, que Ager (1987) propose 
d'expliquer, chez les Brachiopodes, le maintien des 
RhynchoneUida et la disparition des Spiriferida. L'argu- 
mentation des pr6c6dents auteurs a 6t6 parfaitement 
r6sum6e par Vermeij (1983, p. 85-89) pour tout ce qui 
conceme les capacitrs compar6es des systrmes filtreurs 
que sont les lophophores et les branchies (l_aBarbera 
1981 ayant montr6, par exemple, que les vitesses des 
courants induites par les Bivalves peuvent 8tre de trois 
six fois suprrieures ~t celles des courants entretenus par 
les Brachiopodes) et pour les comparaisons des taux du 
mrtabolisme, plus bas chez les Brachiopodes ; cola 
expliquerait leur adaptation ais6e aux eaux froides et 
profondes. Thayer (1986) a montr6 que le mode de 
nutrition des Brachiopodes Articul6s n'est fmalement 
pas un caractrre d'inf6riorit6 ; organismes 6conomes, ils 
sont au contraire aptes /i survivre aisrment darts des 
milieux pauvres en nutriments et en oxygrne. La 
concurrence nutritionnelle directe ne parat~t donc gurre 

constituer un facteur d6terminant. De nombreux 
exemples actuels montrent une coexistence de Lopho- 
phorates et de Bivalves 6pibenthiques : forte prrsence 
de Terebratulina retusa sur des coquilles de Modiolus, 
sprcimens immatures de Terebratella fix6s sur des 
coquilles adultes de Chlamys (Allan 1937), abondance 
de Phoronidiens /t proximit6 de bancs de Moules. 
Rappelons, en outre, que la r6ussite des Bivalves r6sulte 
surtout de l'extrrme diversification des esprces 
endobenthiques qui n'exploitent pas le m~me niveau 
nutritionnel que les Brachiopodes suspensivores. Parmi 
les autres caractrres morphologiques int6ressants, 
Richardson (1981a) a insist6 sur l'importance du prdon- 
cule et sugg6r6 que la disparition des formes non 
p6donculres h la fin du Permien pourrait avoir entrain6 
une r6duction des capacit6s de colonisation h l'6gard de 
certzins milieux. I1 est remarquable cependant que les 
Brachiopodes actuels sont capables, grhce ~t la varia- 
bilit6 de leur systrme prdonculaire, de vivre darts des 
environnements et sur des substrats trrs varirs. Les 
Brachiopodes colonisent ainsi, et parfois abondzmment, 
des fonds meubles et vaseux. Soufignons au passage 
qu'une telle adaptabilit6 n'est pas une caract6ristique 
d'un phylum en d6clin ! 

I1 est intrressant de noter,/i propos de la morphologie 
de la coquiUe, que ce sont essentieUement les 
Brachiopodes ~ coquille piano- ou concavo-convexe 
(Strophomenida) et ceux h coquille ail6e (Spiriferida) 
qui ont disparu/i la fin du Pal6ozoique. Au contraire, 
les formes /l coquille biconvexe et globuleuse (Rhyn- 
choneUida et Terebratulida) se sont maintenues et 
diversifires de nouveau au Jurassique puis A partir du 
Terfiaire. Ce faitest probablement 1i6 au volume interne 
de la coquille (capable d'emmagasiner plus d'eau) et 
la structure du lophophore. 

En ce qui conceme les strat6gies d'expausion 
grographique, rabsence de larves planctoniques chez les 
Brachiopodes a 6t6 considrrre (Valentine & Jablonski 
1983) comme un handicap face aux Bivalves. Les 
r6serves r6cemment formul6es par Bhaud (1989), "..2I 
semble raisonnable de diminuer l'importance attach6e 
au stade larvaire de longue dur6e.", pourrait conduire/t 
nuancer cette comparaison. I1 demeure que les larves de 
Brachiopodes semblent n'avoir qu'une trSs faible 
aptitude /i se drplacer avant la fixation ; leur compor- 
tement grrgaire constitue un autre facteur limitant 
(Noble et aL 1976). Toujours/t propos des r6partitiom, 
il conviendrait d'en fmir avec la sollde 16gende d'un 
refuge en profondeur ou dnns des habitats cryptiques en 
zone Uttorale des Brachiopodes actuels. En r6alltr, plus 
de 40 % des espgces se retrouvent entre 50 et 400 m et 
9 1 %  des esprces se r6partissent entre 0 et 800 m 
(Zezina 1970 ; Emig 1988). Quelque 116 esprces 
littorales, pr6sentes de 0/~ 50 m, peuvent aussi s'adapter 
/i la profondeur et repr6sentent 30/t 45 % des esprces 
entre 100 et 2000 m. Seulement 8 % des esprces, en 



d6finitive, se situent toujours au-delh de 1000 m de 
profondeur. 

Quant aux concurrences pour l'occupafion de terri- 
tokes, elle n'est gu~re ais6e/i d6montrer. I1 a 6t6 remar- 
qu6 parfois, dam les formations anciennes, une certaine 
exclusivit6 de Fun ou rautre groupe. Dans la Formation 
de Land6vennec du D6vonien inf6rieur du Massif armo- 
ricain; Babin (1966) a not6 que les Brachiopodes Orthi- 
da et les Bivalves (Pt6rioides 6pibenthiques et Grammy- 
siid6s endobenthiques superficiels) paraissent s'exclure. 
Dam le Sin6murien inf6rieur, Delance (1974) a relev6 
que lea esl~ces de Zeilleria se rencontrent uniquement 
dams les banes oh les Gryph6es sont les moins abon- 
dantes. Inversemeut darts le Carixien maraeux d'Europe 
les faunes benthiques oligotypiques sont largement 
domln~.es par un Brachiopode, Zeilletia (Cincta) numis- 
ma//s dont les caract6ristiques anatomiques (fortes cal- 
losit6s apicales, foramen minuscule) laisseut penser qu'il 
vivait pos6 sur les foods vaseux sans ancrage p6don- 
culaire (Delance 1972, 1974) comme le font aujourd'hui 
des repr6sentants de l'esp~ce Neothyris lenticulads. 

Ainsi~ sans renouveler le succ~s des Strophomenid6s 
pal6ozo~ques, les Brachiopodes m6sozo~ques et c6no- 
zo'iques ont 6galement d6velopp6 des coquiUes capables 
de s'implanter dam les milieux de fonds meubles. Ces 
exemples, certes ponctuels, montrent combien il est d61i- 
cat, en l'absence de t6moignages p6remptoires et 
r6p6t6s, d'assimiler ce genre de situation ~ un ph6no- 
m6ne de concurrence territoriale avec les Bivalves. Les 
travaux r6cents sur les formes actuelles n'apportent pas, 
non plus, d'arguments en faveur de cette hypoth~e de 
concurrence territoriale entre Articul6s et Bivalves. Les 
deux groupes occupent souvent des niches 6cologiques 
diff6rentes. II est aussi des cas, notamment en Nouvelle 
Z61ande, oia ils paraissent coexister sam difficult6s, en 
constituant les taxons dominants des commtmaut6s, soit 
sur des murailles rocheuses (Grange et al. 1981) soit 
sur fonds meubles (Willan 1981) ; Richardson (1981b) 
a fourni des photographies de commtmaut6s benthiques 
oi~ cohabitent sur fonds meubles Terebratula et Chlamys 
sam apparence de concurrence trophique ni territo- 
riale. 

Le r61e bioturbateur des Bivalves endobenthiques 
pourrait 8tre tm obstacle /i l'installation des Articul6s 
(Thayer 1979) mais de telles relations demeurent mal 
6tablies ~t l'Actuel. 11 en va tout autrement avec les 
Iuartieul6s, en parficulier avec les communant6s de 
Lingules qui ne supporteut pas la bioturbafion induite 
par les Bivalves fouisseurs (Emig 1988). Des effets de 
pr6dafion diff6rentielle entre Bivalves et Brachiopodes 
sont, enfm, parfois pris en compte. Thayer (1985), ~t 
partir d'exp6riences, a construit tm ing6nieux sc6nario 
darts lequel Faction des Mytilacea, d6favorable aux 
Articul6s par l'accumulation des f~ces, aurait 6t6 r6duite 
au M6sozoique avec la multiplication des pr6dateurs 
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auxquels ces Bivalves sont plus sensibles. Dam les 
populations actuelles, les Brachiopodes sont en effet 
peu attaqu6s par les pr6dateurs : 1 %  des individus dam 
les populations denses (700 individus aum 2) de Gryphus 
vitreus (EMIG, 1989). Au contraire, Donovan & Gale 
(1_990) envisagent une forte pression pr6datrice sur les 
Brachiopodes Articul6s ~ partir du M6sozo'ique avec la 
diversification des Ast6roides. Ces probl~mes de 
pr6dafion demeurent donc d'interpr6tation difficile et 
leur impact real 6lucid6. 

C O N C L U S I O N S  

L'6volution des Invert6br6s marins, comme celle de 
l'ensemble de la biosphere, est ponctu6e de grands 
6v6nements tels l'explosion des plans d'organisation au 
Cambrien ou la disparition des Ammonites au Cr6tac6. 
D'autres processus, plns globaux et moins spectacu- 
laires, constituent n6anmoins des aspects tr~s importants 
de cette 6volution. Parmi ceux-ci, l'apparent remplace- 
ment, dam les faunes benthiques, des Brachiopodes 
dominants au Pal6ozo'ique par les Bivalves pr6domi- 
nants depuis le M6sozo'ique, a 6t6 rapidement mis en 
6vidence. Cette substitution incite tout naturellement/i 
envisager des ph6nom6nes de concurrence entre ces 
deux grands ensembles d'organi.~rnes filtreurs. Pourtant 
les observations effectu6es dans les enviromaements 
actuels ne d6montrent pas, de fa~on d6cisive, de r6eUes 
concurrences, ni au niveau de l'occupation des terri- 
tokes, ni au niveau nutritionnel, ni/ i  celui des pr6da- 
tions diff6rentieUes entre ces deux groupes dont Fun 
correspond surtout/t des modes de vie 6pibeuthiques, 
l'autre plut6t/i des habitats endobenthiques. L'approche 
quantitative du probl~me n'est gu~re plus satisfaisante. 
Elle d6montre essentiellement que les Brachiopodes, 
particuli~rement frapp6s par la crise fini-permienne, 
n'ont jamais retrouv6 par la suite leur vigueur diversi- 
ficatrice initiale. Les Bivalves, an contraire, peu affect6s 
par cette crise, out poursuivi une irr6sistible ascension 
avec, en parficulier, un important succ~s des formes 
endobenthiques. Mais dans le d6tail cette approche 
quantitative pr6sente aussi beaucoup de fal'blesses que 
nous avons soulign6es. 

La consid6rafion de ces rapports Brachiopodes - Bival- 
ves fie.st pourtant pas sans importance. Elle nous place 
au coeur m~me des d6bats sur les modalit6s et les m6ca- 
nismes 6volutifs, la signification et l'importance de la 
s61ection natureUe, les radiations des strat6gies 
adaptatives, la complexit6 et l'impact des interactions 
des comp6titions. Pouvons-nous fiualement,/i l'issue de 
cette br~ve enqu&e, proposer une r6ponse /i l'alterua- 
tive que pose notre titre ? I1 nous semble qu'actuel- 
lement, et en fonction des informations disponibles, 
auctme r~gle de concurrence ne puisse 6tre raise en 
6vidence entre les Brachiopodes et les MoUusques 
Bivalves, et que le remplacement du premier groupe par 



45 

le second, /~ partir de la crise f'mi-permienne, r6sulte 
essentiellement d'une indiff6rence globale dans leurs 
processus 6volutifs respectifs. Dans un tel contexte il 
convient de ne pas sous-estimer l 'impact des crises 
climatiques qui, au cours du Phan6rozogque, et sans 
doute plus particuli~rement pendant le Pal6ozoique, ont 
pu modifier le rythme et/ou alt6rer plus ou moins 
profond6ment ces m~mes processus 6volutifs. Mais on 
peut m~me se demander, en d6finitive, quelle r6elle 
signification revat la question de la concurrence ~ u n  
niveau hi6rarchique 61ev6 comme celui-ci, celui des 
classes. Cette question reste ouverte aux d6bats, comme 
celle de la raise en oeuvre d'une 6ventuelle probl6- 
matique ad6quate pour en traiter. 

R e m e r c l e m e n t s  - Nous tenons ~ remercier B. Laurin dont les 
suggestions nous ont permis d'61argir notre rrflexion initiale. 
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