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ABSTRACT 

New topics on ecology and systematics of recent 
and fossil Lingulids lead to an obvious revision of 
3ur knowledges on this zoological group. At first, 
~he recent species need systematics and taxonomy 
~n the bases of new described specific criteria (as, 
morphol.ogy of deltidial areas, muscle disposition) ; 
Lhe results are briefly indicated. But, in fossil spe- 
:ies, disorder and disparity of used characteristics 
are emphasized. 

The general conceiving on ecology of Lingulids 
are reviewed and discussed, especially on bathy- 
netry  and salinity ; sediment and oxygenation con- 
:titions ; taphocoenosis and lingulid <<communities>>. 
On recent species, all these points are also studied, 
_,specially some ecological requirements (salinity, 
3athymetry, grain size), and mechanism of bur- 
:owing ability, burrow living positions in the sedi- 
nents, as shell preservations after death and fossili- 
.,ation, to facilitate the paleobiotope interpretations. 

Recent animals are euryhalin, surviving at salinities 
from about 13 to 't2 %0; they could be considered 
as well adapted to waters with strong salinity 
fluctuations. They  show preference to fine sand 
bottoms (lowest particle size about 40-60 ,~m). Their  
bathymetric distribution occurs between 0 and about 
500 m (Lingula especially between 5-50 m ; Glotti- 
d/a 15-70 m). The isotherms 8-10 ° C seem to res- 
trict their geographical and bathymetric distri- 
bution. 

Therefore, some post-palaeozoic lingulid beds 
are studied or redescribed on the bases of the above 
discussed characteristics, and new interpretations on 
the environmental situation are given (Trias of 
Vosges Mountains ; Oligocene from Japan ; 
Eocene of London Basin). More caution must be 
used in study of fossil Lingulids that are not espe- 
cially animals living in infralittoral bottoms with 
low salinity and deficient oxygenation, as gene- 
ra!ly accepted. 
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ZHSAMMENFASSHNG 

Einige neuere ldntersuchungen fiber Okologie 
und Systematik der rezenten und fossilen Lingu- 
liden zeigen dass unsere Kentnisse dieser zoolo- 
gischen Gruppe etwas abzu~indern sind. Eine 
Revision der rezenten Arten mit Hilfe neuer 
artunterscheidender Merkmale erweist sich als 
notwendig, und die ersten Resultaten sin'd hier 
kurz angegeben. Bei den fossilen Arten werden eine 
gewisse klnordnung und Missverh/iltnisse der 
benfitzten Merkmale unterstrichen. 

Die allgemeine Auffassung fiber die Okologie 
der Linguliden muss erweitert werden, und, einige 
wichtige Punkten sind diskutiert, wie :  Tiefe und 
Salinit~it ; Sediment und Sauerstoffgehalt ; L~iger- 
st~itten. In rezenter Vertreter sind diese Punkte 
wieder vorgeffihrt, spezietl Salinit/it, Tiefe, Sedi- 
ment, und auch die Mechanismussen beim Eindri- 
gen, Bewegung und Wohnbau in Sediment, die 
Zerst6rung, oder Fossilisation der Sc.halen und 
der 'Wohnbauten nach dem Tot der T/ere, ffir ein 
besseres Kenntnis und Verstgndnis der Pal/iobio- 
tope. Die rezenter Wertreter sind euryhaline Tiere ; 
sie sind aber nicht spezifisch ffir Gewgsser mit 
schwan'kender Salinitgt. Sie leben hauptsgchlich in 
Substraten, die aus Feinsand bestehen (unterste 
Grenze zwischen 60 tzm und 40 ~m). Ihre zur 
Zeit bekannte Tiefenverbreitung schwar~kt zwis- 
chen 0 m und ungef~ihr 500 m; fiir die Gattung 
Lingula liegt das Optimum zwisc,hen 5 m und 50 m, 
ffir die Gattung Glottidia zwischen 15 mund  70 m. 
Ihre Verbreitung scheint durch die I,sothermen 
8°-10 ° begrenzt zu werden sowohl in den geogra- 
phischen Breiten als in der Meerestiefe. 

Mit Hilfe alter Kenntnisse und Bemerkungen, die 
hier zusammengefasst sind, werden einige post- 
pal./iozoische Lagerst~itten beschrieben und neu 
gedeutet (Trias der Vogesen, Ypr~sien der Lon- 
doner Tone, Oligoz/in aus Japan). Diese Beispiele 
best/itigen das hohe Alter der Anpassung dieser 
Gruppe an die verschiedenen Milieu, die sie heute 
besiedeln. Das breite 6kologische Gebiet, das die 
rezenten Linguliden besiedeln, fiihrt zu grSsserer 
Vorsicht bei der Bewertung der fossilen Linguliden: 
sie deuten nicht unbedingt auf ein infra,litorales 
Biotop mit geringem Salz- und Sauerstoffgehalt, 
wie es bisher angenommen wurde. 

R~,surag 

Quelques 4tudes r4centes sur l'~cologie et la 
syst~matique des Lingules actuelles et fossiles 
obligent g reconsid~rer nos connaissances sur ce 
groupe zoologique. La taxonomie et la syst4mati~ 
que des esp~ces actuelles sur la base de nouveaux 
crit~res sp~cifiques (notamment, morp,hologie des 
r4gions deltidiales, arrangement musculaire) est en 
eours ; les premiers r~sultats sont bri~vement 
exposes. Par contre, pour les formes fossiles nous 
ne pouvons qu'4voquer le d4sordre et la disparit4 
des crit~res utilis~s. 

Les conceptions traditionnelles sur l'4cologie des 
Lingules sont pass~es en revue et discut~es sur les 
poin,ts suivants: bathym4trie et salinit6; s4diment 
et con,ditions d'oxyg4nation ; 4tat de conservation 
et mode de gisement ; taphocoenoses et << commu~ 
naut~ ~> ~ Lingules. Pour les formes actuelles, nous 
reprenons tous ces points en insistant tout parti- 
culi~rement sur plusieurs facteurs ficologiques (sali- 
nitG granulom~trie, bathym4trie) et sur les m~ca- 
nismes de p~n~tration, de d~placement et de 
comportement clans le substrat, ainsi que sur la 
dur4e de vie et le devenir po~t-mortem, essentiel- 
lement pour faciliter la compr4hension des pal4obio- 
topes. Les formes actuelles sont des animaux 
euryhalins, mais non sp~cifiques des milieux tt 
salinit~ variable, vivant dans des sables, surtout 
fins (limite in'f~rieure 60-40 tzm). Leur distribution 
bat,hym~trique s'~tend de 0 g pros de 500 m, te plus 
fr~quemment de 5~50 m pour le genre Lingula, et 
15-70 m pour le genre Glottidia. Les isothermes 
8-10 ° semblent limiter leur extension en latitude 
et en prafondeur. 

A partir de l'ensemble des connaissances et re- 
marques r~sum~es ci-dessus, quelques gisements 
de Lingules post-pal~ozo'iques (Trias des Vosges, 
Oligoc~ne du Japon, Argile de Londres ypr~sienne) 
sont d4crits et r~-interpr~t~s. Ces exemples confir- 
ment l'anciennet4 ,de l'adaptation du groupe aux 
divers milieux qu'il peuple de nos jours, Le vaste 
domaine ~cologique occup~ par les Lingules actuel- 
les incite g traiter les Lingules fossiles avec plus 
de circonspection : el,les n'indiquent pas n4cessai- 
rement, comme on l'affirmait ]usqu'ici, un biotope 
infralittoral, dessal4 et ga oxyg4nation d~ficiente. 

MOTS-CLI~S: I~TUDE CRITIQUE, BRACHIOPODA (LINGULIDAE), CLASSIFICATION, ANATOMIE SQHELETTE, 1ECOLOGIE, 
ACTHEL, TRIAS, VOSGES, OLIGOCIENE, JAPON, I~OCI~NE INF., LONDON BASIN. 

KEY WORDS: CRITICAL REVIEW, BRACHIOPODA (LINGULIDAE), CLASSIFICATION, SKELETON, ECOLOGY, PRESENT 
DAY PROCESS, TRIAS, VOSGES, OLIGOCENE, JAPAN, LOWER EOCENE, LONDON BASIN. 
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INTRODUCTION 

Dans les ouvrages zoologiques et pal4ontologi- 
ques g4n4raux les plus r4cents (tels Piveteau, 1952; 
Hyman,  1959 ; Grass4, 1960 ; Moore, 1965), la 
famil,le des Lingulfdae MENKF,, 1828 est pr4sent4e 
comme un ensemble de Brachiopodes inarticul4s 

long p4doncule flexible, g muscles hautement 
diff4renci4s et dont la coquille, form4e de valves 
sensiblement 4gales, poss~de un contour plus ou 
moins spatul4 ou subquadrangulaire,  les formes 
actuel.les sont pourvues d'un lophophore spiral4 
(type spirolophe).  Les premiers repr4sentants 
de la famille dateraient du dbbut du Pal4o- 
zoique. Proches des Lingulidae, les Obolidae 

en diff4rent notamment par  une r4gion p4doncu- 
laire 4paissie, un contour g4n4ralement plus arrondi, 
un profil lenticulaire. 

Dans le trait4 de R. C. Moore  (1965), sept genres 
sont retenus dans la fami'lle des Lingulidae, dont 
cinq exclusivement pal4ozoi'ques (Dignomia HALL, 
1871;Barroisella HALL ~ CLARK, 1892; Linguli~ 
pora GIRTY, 1898; Trigonoglossa DUNBAR ,~ 
CONDRA, 1932 et Langella MENDES, 1961) et deux 
encore repr4sent4s:  Lingula BRUGUII~RE, 1797 et 
Glo,ttidia DALL, 1870. Le genre Lingula serait ap~ 
p a r u  d4s l 'Ordovieien, aurait travers4 tous les 
temps g4ologiques sans gu4re 4voluer, et constitue 
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effectivement de nos jours un genre cosmopol!te. 
Le genre Glottidia n'aurait pris naissance qu au 
debut du Coenozoique et peuple actuellement les 
c6tes paciflques et atlantiques de l'Amerique (fig. 
9A). 

Les genres Lingula et Glottidia ont des diagnoses 
tres semblables, le second ne cliff,rant du premier 
que par la presence de deux laminae divergentes 
sur la valve ventrale et d'un septum m~dian sur la 
valve brachiale. 

L'abondance et la diversit~ des Lingules au Pa~ 
leozo~que ont suscit~ de tr~s nombreuses publica- 
tions de la part des pal~ontologues. Par contre, un 
certain vide bibliographique dolt ~tre souligne /t 
propos des Lingules [ossiles post-pal~ozoi'ques. Cela 
semble li~ d'une part g leur rarefaction dans les 

mers apr~s le Permien, d'autre part h l'absence de 
genres diff~rents des genres actuels. 

La biologie des formes actuelles suscite elle aussi 
l'inter@t des zoologues, mais leur &ologie semble 
avoir et~ n~glig&. La comparaison des esp&es 
vivantes de Lingula et de Glottidia nous a montrfi 
que les crit~res taxinomiques reconnus comme 
~tant les plus importants n'ont et~ que rarement 
utilis~s pour les esp&es fossiles. 

De ce fait, les attributions des formes fossites/l 
Fun ou l'autre genre sont globalement sujettes 
caution. Par consequent, nous n'utiliserons les 
termes de Lingula et de Glottidia que clans les cas 
bien etablis de l'appartenance g Fun de ces genres, 
et nous parlerons de Lingule, sans autre pr&ision, 
dans tousles autres cas. 

PREMIERE PARTIE 

SYSTEMATIQUE DES LINGULES ACTUELLES ET FOSSILES 

Avant d'aborder les probl~mes d'&ologie, iI nous 
a sembl6 indispensable de souligner le desordre et 
la disparit~ des crit~res taxinomiques habituelle- 
ment employ~s et d'insister sur la n&essit~ d'une 
revision critique (Emig, 1977a; Pajaud, 1977). 

I . -  LES LINGULE$ ACTUELLES (C. Emig) 

On a pu recenser une vingtaine d'esp&es parmi 
les Lingules actuelles dont plusieurs ne different 
que par la couleur ou la forme de la coquille.., 
D~s le d~but de la presente etude, nous nous 
sommes heurt& au probl~me du choix des crit~res 
pour l'identification des esp~ces. L'examen de nom- 
breux exemplaires de forrnes actuelles en prove- 
nance de diverses regions du globe (Floride, Sene- 
gal, :C6te d'Ivoire, Madagascar, Singapour, 
Australie, Nouvelle-Cal~donie, Hawa;/) nous a per- 
mis d'apprecier la valeur des crit~res classiquement 
utilises et surtout de verifier de nouveaux crit~res. 
Ces resuItats ont [ait l'objet de plusieurs publica- 
tions (Emig, 1977a, b, c;  1978a, b ;  Emig ,~ Le 
Loeuff, 197.8) dont nous fournissons ici un bref 
r~sume, seul le genre Lingula ayant ~te r~vis6 
(l'~tude de Glot¢idia est en cours). 

Caraet;)res utilisables 

a) ABSOLLIMENT FIABLES : 

1. Forme de la region post~rieure des valves et 
du deltidium: caract~re bien specifique, constant 
au sein de diverses populations de la m~me esp&e. 

2. Arrangement de la musculature: la disposi- 
tion des muscles et le dessin de la ligne qui les 
circonscrit (ligne perimyale) constituent aussi un 
caract&e sp&ffique. 

b) A RETENIR AVEC CIRCONSPECTION : 

1. Rapport largeur/longueur du protegulum. 
2. Rapport largeur/longueur de la valve dorsale 

larva/re. 
3. Evolution du rapport largeur/longueur de la 

coquille. 
4. Autres crit~res : quelques esp~ces presentent 

des caract~res qui, sans poss~der une r~elle valeur 
sp&ifique, peuvent toutefois aider h une identifica- 
tion (ex. : coquille quadrangulaire h sculpture 
rugueuse chez L. adamsi ; brillance du test et forte 
pigmentation pall~a~le chez L. reevii). La couleur, 
malgr6 l'opinion d~fendue par S .H .  C huan 9, au- 
rait une certaine signification. 
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Lingula anatina LAMARCK, 1801 

rostrum (SHAW, 1798) 

tumidula REEVE, 1841 

adamsi DALL, 1873 

parva SMITH, 1871 

reevei DAVIDSON, 1880 

?jaspidea ADAMS, 1863 

? translucida DALL, 1921 

L. unguis (LINNAEUS) 1758 
L. murphiana REEVE, 1859 

L. lepidula ADAMS, 1863 
L. smaragdina ADAMS, 1863 
? L. nipponica HAYASAKA, 1931 
? L. hirundo REEVE, 1859 

L. hians SWAINSON, 1823 
L. exusta REEVE, 1859 
L. branco[ti JOHNSTON & HIRSCHFELD, 1920 

? L. affinis HANCOCK, 1858 

L. compressa REEVE, 1841 
L. tumida DAVIDSON, 1852 

L. shantungensis HATAI, 1937 

L. ovalis REEVE, 1841 

Glottidia pyramidata (STIMPSON, 1860) 
albida (HINDS, 1844) 

palmeri DALE 1871 

audebarti ((BRODERIP, 1835) 

semen (BRODERIP, 1833) 

Tabl. 1 - Recensement des esp6ces de Lingules actuelles. 
Check-list of recent lingulid species. 

Caract~res d~pourvus de valeur taxinomique 

1. Pour la coquille : opacitY, 6paisseur, calcifica- 
tion, convexit&, rapport  longueur/ largeur .  

2. Pour  le p~doncule : longueur et diam~tre. 

Compte tenu de ces donn~es, un premier recen~ 
sement des formes actuelles peut ~tre pr~sent~ 
(tabl. 1 ). 

II. - LES LINGULES FOSSILES (D. Pajaud) 

Au niveau de l'esp~ce, les diagnoses originales 
sont en g~n~raI insuffisantes et les crit~res retenus 

tCmoignent d'une disparit~ certaine. Souvent, 
lorsqu'on en retire ceux, plus g%n~raux, qui concer- 
nent le genre et la famille, il ne reste plus rien 
d'utile. Te l  est par exemple le cas de Lingula 
voltzi  TERQUEM, 1850 provenant  du Jurassique 
d 'Alsace : << Coquille ovale, d6prim~e, lisse pros du 
bord cardinal, le milieu orn6 de fines stries d'ac- 
croissement, les c6t6s finement costell~s, bord pal- 
l~al tronqu~ et arrondi sur les c6tes, crochets 
saillants presque acuminCs >>. Beaucoup de diagno- 
ses ont h~las ~t~ propos~es sur ce module, m~me un 
si~cle plus tar'd, et Yon ne dispose que de rarissimes 
diagnoses correctes. Citons celle propos~e par S. H. 
Chuang {1964b) pour Glott idia dumort ieri  (NYST, 
1843), d 'hge plioc~ne. << SheI1 elongated oval, thin, 
with smooth, shiny surface and acuteangled apex. 



578 - -  

Prominent palintrope. Moderately divergent lami- 
nae and an asymetric posterior adductor muscle 
impression at the posterior part, and a medium 
septum near the middle, of the pedicle valve. The 
attachment of the body-wall musculature on either 
side near the posterior end of the brachial valve 
encloses a long narrow streep trf the roof of the 
coelom 7>. 

I1 est donc n~cessaire de bien distinguer les 
caract~res utilisables pour la reconnaissance du 
genre et ceux n~cessaires h la d~termination des 
esp~ces. 

Reconnaissance dg genre 

De nombreuses esp~ces fossiles ont ~t~ attributes 
au genre Lingula, mais pour beaucoup d'entre elles 
la m~connaissance, voire l'ignorance complete des 
structures internes engage h suspecter leur attribu- 
tion taxinomique... On consid~re actuellement que 
toute Lingule m~sozoique appartient au genre Lin, 
gula, tandis que l'alternative Lingula-Glottidia est 
offerte pour les formes coenozoiques et actuelles. 
En r~alit~, toute attribution g~n~rique faite h partir 
de specimens qui ne permettent pas de s'assurer de 

l'existence (Glottidia) ou de l'absence (Lingula) des 
laminae devrait ~tre soit diff6r~e, soit pr~sent~e en 
nomenclature ouverte (avec ~ventuellement l'indi- 
cation des motivations du choix pour l'un ou l'autre 
genre). 

A la lecture des diagnoses ou descriptions d'es- 
p~ces de Lingules m~soz6iques, on constate l'em- 
barras de certains auteurs qui incluent leurs spe- 
cimens dans le genre Lingula, tout en ~mettant des 
r~serves. I'l semble que l'on puisse quelquefois 
trancher. Tel est par exempte le cas de << Lingula 
tenuissima ~> BnONN du Trias italien, dans l'~tude 
de C. Broglio-Loriga ~(1968), que l'on peut ais~ment 
rapporter au genre Glottidia (cf. Pajaud, 1977). En 
consequence, il faut souligner que ce genre est 
apparu bien avant l'Eoc6ne, au moins en Europe. 

Reconnaissance des esp~ces 

Prenons un exemple de diagnose au niveau sp~- 
cifique avec Lingula antarctica BUCrM~'~, 1910, du 
N~og~ne de Seymour Island. << Narrow, elongate, 
sides parallel, except for the posterior acumination 
which is sharp. VaNes rather flat. Growth limes 
forming an oblong pattern throughout l i, fe 7>. Ou 

A 

B 

Camct6res a utiliser pour la reconnaissance des 
Lingules actuelles 

pr6sence (Glottidia) ou non (Lingula) de laminae 
divergentes ~ la valve ventrale 

pr6sence (Glottidia) ou non (? Lingula) d'un septum 
m6dian ~ la valve dorsale 

forme de la r6gion post6rieure des valves 
forme du deltidium 

disposition des muscles 
forme de la ligne p6rimyale 

rapport 1/L du protegulum ? 
rapport 1/L de la valve dorsale larvaire ? 
6volution du rapport 1/L de la coquiUe ? 

oui 

oui 

oui 
oui / 

oui 
oui 

non 

oui 

Possibilit6 d'emploi de ces crit6res pour 
les lingules fossiles 

mais rarement observables 

mais rarement observables 

par l'observation des stries d'accroissement 

Tabl. 2 - Choix et hi6rarchisation des crit6res taxinomiques pour la reconnaissance des genres (Aet  B) et celle des 
esp6ees (1 ~ 3) chez les Lingules post-pal6ozoiitues (d'apr6s D. Pajaud, 1977, simplifi6). 

Choice and hierarchization of taxonomic criteria for genus (A, B) and species (1 - 3) identifications in post- 
Palaeozoic lingulids (after D. Pagaud, 1977 ; modified). 
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encore le cas de L. voltzi pr4c4demment cit4. De 
telles diagnoses ne peuvent convenir ~ la d4finition 
d'une esp~ce si l'on se r4f~re aux crit~res retenus 
pour les formes actuelles. En fair, ces exigences 
peuvent-elles ~tre satisfaites ~propos de mat4riels 
fossiles ? L'examen critique de la diagnose propo- 
s4e par S. H. Chuan 9 (1964c), zoologue sp4cialiste 
des Lingules d'Indo-Malaisie, pour une nouvelle 
forme de l'Eoc4ne du Texas, Gtottidia 9lauca, 
permet de formuler plusieurs remarques en guise 
de r4ponse. L'auteur n'a pu fournir, /l propos de 
cette esp~ce fossile, les pr4cisions souhait4es par 
lui~mfime pour les esp4ces actuelles. I1 a retenu 
dans sa diagnose des indications relatives /~ la 
couleur,/t l'ornementation, ~ la forme de la coquille. 
Les structures internes observfies sur la valve p4- 
donculaire permettent la d4termination au rang 
g~n4rique plut6t qu'une caract~risation sp~cifique. 

L'auteur a cependant examin4 le mat4riel fos- 
sile avec un ceil de zoologue averti. Sa description 
de l'holotype et la discussion qui s'ensuit montrent 
qu'il a cherch~/t reconstituer au maximum un por- 
trait dynamique de l'esp4ce fossile, comme pour 
une esp~ce actuetle. En particulier, le calcul des 
rapports largeur/longueur ~ diff4rents stades de 
croissance, l'angle de divergence des laminae, la 
position et la longueur du septum m4dian. 

Le maximum de donn4es doit donc ~tre appr~- 
bend4 et :les seules limites admissibles sont celles 
qui d4pendent de la qu'alit4 de conservation de 
l'4chantillon fossile ~(Pajaud, 1977). Les matfriels 
conserv4s en collection doivent ~tre r4examin4s sur 
ces nouvel, les bases en tenant compte imp4rative- 
ment du choix et de la hifirarchie des crit~res taxi- 
nomiques tels que les rfsume le tableau 2. 

DEUXIEME PARTIE 

CONCEPTIONS TRADITIONNELLES 

SUR L'ECOLOGIE DES LINGULES 

I .  - B A T H Y M E T R I E  ET S A L I N I T E  

Les Lingules sont habituellement pr4sent4es 
comme des indicateurs de milieu pr4cis, tant du 
point de vue de la bat,hym4trie que du point de 
vue de la s'alinit4 et de l'environnement, sans que 
la possibilit4 de d4placement hors de leur biotope 
soit seulement envisag4e. Par exemple, pour des 
faunes du D4vonien des Etats-Unis, nous pouvons 
life (Cooper, 1957): << The gray-green sandsto- 
nes.., countain thin streaks of shale with plant 
fragments and abundant Lingula. Since Lingula 
is one of the few brachiopods to h,ave a tolerance 
for such conditions, these are probably sediments 
laid in brackish water. Lingula is also known only 
from shallow-water environments which is a fur- 
ther indication of proximity to the shore >>. 

De m~me, le sens donn4 ~ certains termes bathy- 
m~triques conduit ~ de dangeureuses g4n4ralisa- 
tions. J."vV. Hedgpeth (1957) cite une assertion 
de F. S. Bodenheimer (1955) : << The living repre- 
sentatives of ancient forms, such as Lingula, Spi- 

rula and Chimaera find their last refuge in the 
abyssal zone - -  i. e. at depths greater than 200-500 
meters >>. 

L'impr~cision de certains termes peut provoquer 
des erreurs de jugement. Apropos  de la salinity, 
J . W .  Hedgpeth (1957) remarque que les termes 
<< marine >>, << brackish >> and << estuarine >> ne sont 
pas toujours employ4s dans des sens constants. I1 
est vrai que l'on confond encore trop souvent la 
notion de salinit4 variable et celle de salinit4 r4duite 
de fa~on permanente. 

On trouve parfois des travaux de synth~se four- 
nissant en mati~re de pal~o~cologie, des donn~es 
relatives ~ des Lingules. D. V. Ager (1953) cite par 
exemple l'etude de W .  N. Edwards ,~ C. J. Stubble- 
field 0947) sur les ¢.Coal Measures >> du Carbo- 
nif~re sup~rieur d'Angleterre. Le cycle f'aunistique 
suivant a pu etre reconstitu~ : <~ t. Nonmarine pele- 
cypods. 2. Lingula, occasionaly with the marine 
ostracod Hollinella. 3. Fully marine fauna contai- 
ning goniatites, marine pelecypods, occasional 
gastropods, and horny brachiopods. 4. Lingu!a 
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with interdigitations of layers of nonmarine pele- 
cypods and Spirorbis. 5. Nonmarine pelecypods ~>. 
L'ingression marine comporte un terme de transi- 
tion entre les peuplements d'eaux douces et l'~ta- 
Missement d'une faune caract~rist~que d'eaux 
franehement marines. C'est dans ce terme de tran- 
sition pr6c~dant ou suivant l'installation de cette 
faune marine que l'on trouve les Linflules, m'ais 
rien ne permet d'affirmer que la salinit~ ~tait 
interm6diaire. 

Dansl 'exemple  cit~, l 'analyse des faunes ~ avec 
un bon degr~ de fiabilit6 et de precision dans la 
localisation des fossiles ~ conduit ~ t'emploi non 
ambigu de termes tels que ~< marine ~> et ~< non- 
marine >~. Par contre, dans ce type de s~rie, les 
listes de fossiles group,s  par environnements ne 
correspondent que rarement ~ des assemblages los- 
sties r~els, c'est-g-dire propres ~t des bancs succes- 
sirs, centim~triques ou d~cim~triques, d~pos6s au 
cours des difff~rents stades d'une invasion marine 
ou d'une r~gression. 

D'une mani~re 9~n~rale, en dehors d'indications 
pr~cises sur le sens exact des termes utilis6s ou 
d'une argumentation fond~e sur une analyse rigou- 
reuse des conditions de 9isement et de r6colte, on 
doit se garder de conclure quant h la profondeur 
et h la salinit~ des eaux des anciens biotopes 
Lingules. 

I I .  - S E D I M E N T  
ET C O N D I T I O N S  D ' O X Y G E N A T I O N  

Les documents bibliographiques ne fournissent 
en 9~n~ral que de,va~tues indications sur l a  nature 
du s6diment dans lequel ont ~t~ r~colt6es les Lin- 
gules, ou sur la taille de ses 61~ments constitutifs, 
Par exemple : 

- -  << 9r~s calcaire >> dans le Trias des Dolomites 
(Broglio-Loriga, 1968);  

- -  <~ calcaires ~ Gryph6es arqu~es >> dans le Lias 
de la Moselle (Terquem, 185'0) ; 
<< schistes bitumineux >> dans le Lias du Luxem- 
bourg ~C,hapuis ,~ Dewal'que, 1855) ; 

- -<~ yellow sandstone~> et <~ hart white marly 
stone amon 9 the sand >> dans le ]urassique 
d'Angleterre (Davidson, 1876) ; 

- -  ~< phosphorites ~ dans le C~nomanien du bass in  
de Moscou {Arkhangel'sky, 1912) ; 

- - < <  compact medium ~ to coarse - -  9rained 
sandstone >~ dans l'Oligoc~ne du ]ajon (Ohara, 
1969). 

Parfois, les Lingules sont consid~r~es comme car 
ract~ristiques d'une formation h d~nomination litho- 
logique, mais sans que le lithofaci~s correspondant 
aux niveaux o~t on les a observ~es soit decrit avec 
precision. Par exemple : 

- -  successions de schistes bigarr~s et de 9r~s, avec 
des lits de dolomies et de calcaires dolomitiques, 
dans le Trias de Chine (Lex. Strat. int., vol. III, 
fasc. 'I ) ; 

--- formation des marnes dans le 'C~nomanien sup~- 
rieur de Crim~e (Klikushin, 1973) ; 

--- argile de Londres dans les bassins de Londres 
et du Hampshire (Elliott, 1955). 

De nos jours, la plupart des auteurs sont davan- 
tage pr~occup~s par la pal~o~cologie et fournissent 
des renseignements plus pr6cis ou proposent des 
explications pal6og~ograp,hiques v~rifiables. Ainsi 
R. Busnardo (1970) 6crit g propos d'une esp~ce du 
Trias andalou : ~ Le s~diment est une marne fine, 
de teinte 9ris clair, parfaitement homog~ne. Elte 
correspond ~ une vase marine dont la localisation 
en profondeur reste dtfficile g d~terminer, mais qui 
est certainement ~loign6e des rivages turbulents ~>. 
On encore R . W .  Imlay (1957) pour des faunes 
jurassiques des Etats-Unis : ~ Lingul,as are fairly 
common in shales and siltstones deposited in the 
eastern part of the early Callovian sea but become 
less common on westward as the sediment become 
more calcareous and 9rypheas become more abun- 
dant >>. 

On parle 69alement de 1,a tol6rance qu'auraient 
montr6e les Lingules vis-a-vis des substances en 
d~composition et de leur possibilitfi de survivre 
dans des eaux ~ empoisonn6es ~ (Schuchert, 1911, 
1915; Cooper, 1957; Williams, 1957). C. Schu~ 
chert (1911) par exemple, a reconstitu~ les condi~ 
tions de d6p6t des schistes bitumineux cuprif~res 
du Permien d'Allemagne. C'est  dans une mer fer~ 
m~e qu'aurait v~cu une faune de Poissons (70 
esp~ces) et d'~Invert~br~s divers (Brachiopodes 
parmi lesquels une Lingule, des Bivalves, un Nau- 
tiloide, un Gast~ropode et un Scaphopode, trois 
Bryozoaires et peut-~tre une Etoile de mer), en 
bordure d 'un continent d'ofl proven,aient des restes 
de Reptiles, d'Amphibiens et de V696taux. Les 
seuls 61~ments abondants parmi les Invertebres 
(Nucula beyrichi, Bakevellia antique et Lingula 
credneri) r~v~leraient une remarquable adaptation 

un milieu d'eaux quasi-stagnantes et f6tides. Bien 
que cette conclusion semble lofique, encore faut-il 
prouver que la Lingule a bien v~cu dans le s6diment 
o~t sa coquille fossile a ~t~ trouv~e et surtout lors- 
que les conditions physico~chimiques 6taient anor- 
males. On peut aussi bien envisager que ces Lin- 
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gules se sont d4velopp4es durant de br&ves am41io- 
rations des conditions de vie, surtout lorsque l'on 
retrouve leurs coquilles clans des niveaux minces 
et espac4s. 

On a aussi rappel4 (Wilhams, 1957), pour expli- 
quer la pr4sence de Lingules dans des s4diments 
riches en mati4re organique, que certaines esp~ces 
auraient v4cu, non pas enfouies dans des terriers, 
mais accroch4es aux algues 'flottantes d'herbiers 
marins (Ruedemann, 193zt). Cette hypoth~se n'a 
jamais 4t4 corrobor4e par des observations sur des 
formes actueIles et ne devrait donc pas ~tre reprise 
sans discussion. 

I I I .  - ETAT DE C O N S E R V A T I O N  
ET M O D E  DE G I S E M E N T  

On rel4ve parfois des indications sur l'4tat de 
conservation des tests et plus rarement sur leur 
position dans le s4diment. En voici quelques 
exemples : 

- -  << an admirable state of preservation, with a 
black shiny lustre >> pour L.metensis dans le Lias 
de Stonehouse (Davidson, 1876); cette mfime 
esp~ce ¢ caract4rise les derniers lits du calcaire 
a Gryph4es arqu4es, elle est diss4min4e, les 
deux valves r4unies dans une position perpen- 
dicutaire a la direction des couches >> (Terquem, 
1850); 

- -  << often a black appearance.., found abundantly, 
and of large dimensions >~ pour L. sacculus dans 
le Lias de la r~gion de Bath (Davidson, 1876) ; 

- -  << exceptionnel 4tat de conservation.., m~me la 
structure et la composition originale du test ont 
4t4 conservfes presque enti4rement.., qu,atre 
valves dont la surface externe est d4posfe paral- 
141ement au plan de stratification >> pour G. 
tenulssima, dans le Werffnien des Dolomites 
(Broglio-Loriga, 196~8) ; 

- -  << they are well preserved and retain their ori- 
ginal chitinous shell material as well as colora~ 
tion >> pour L, a kabirensis dans l'Oligoc~ne 
japonais (Ohara, 19'69). 

Les s4diments rec41ent parfois des fragments de 
Lingules ferruginis4s, comme par exemple dans ]es 
sables du Miocene de la r49ion de Cucuron, en 
Provence. Nous avons la vraisemblablement le 
t4moignage d'une oxydation plus ou moins tardive 
dans un milieu initialement r4ducteur. On peut 
encore citer la pr4sence de cristaux de pyrite dans 
des niveaux du Trias de l'Idaho (<< gray silty lime~ 

stone beds ~), au sein desquels la faune benthique 
inclut de nombreuses Lingules ,(Kummel, 1957). 
G.Y.  Craig (1952) mentionne le cas de remplis- 
sages de terriers de Lingules enti~rement pyritis~s 
clans des s~diments du Carbonif~re inf~rieur 
d'Ecosse. 

On notera la rarer4 des Lingules fossiles obser- 
v4es en position de vie. Quelques cas int4ressants 
doivent cependant ~tre mentionn4s (Terquem, 
1850; Meyer, 1871; Gall, 1971; Alexandrowicz 

Jarosz, 1971 ; Pickerill, 1973), Dans la majorit4 
des cas, les Lingules sont trouv4es d4plac4es (c~u- 
ch4es) et dissoci4es, et l'on doit regretter que 
lorsqu'un auteur r4colte et d4crit un exemplaire 
bien conserv4, il n4gtige en g4n4ral d'identifier les 
bioclastes qui l'accompagnent ou m~me simplement 
de d4crire le s4diment encaissant. 

IV .  - TAPHOCOENOSES 
ET ¢¢ C O M M U N A U T E S  ~ A LINGULES 

Des informations occasionnelles concernent 
l'abondance des specimens et surtout les fossiles 
associ~s aux Lingules dans le meme s~diment. Par 
exemple : 

- -  treize exemplaires de L. orbesensis en compagnie 
de Gervilleia sp., Myophoriopsis sp. et Placu- 
nopsis cf. plana, ainsi que des restes ambr~s 
(~cailles de poissons) dans des lits marneux du 
Muschelkalk d'Andalousie {Busnardo, 1970); 
<< sandy shales.., containing myriads of Lingula 
Beanii and some examples of Discina re~lexa 
and Rh. cynocephala >>, dans le Lias d'Angle- 
terre {Davidson, 1876). 

Malheureusement, ces listes de faunes sont sou- 
vent interpr~t4es sans precautions concernant la 
localisation precise et la r4alit4 de l'association avec 
d'autres organismes. En voici trois exemples : 

- -  <~ Lingula shells were found in Upper Cenoma- 
nian marls that also contained occasional rex 
mains of Inoceramus and ammonites >> ,(Kli- 
kushin, 1973). 

- -  Pour une faune du Pennsylvanien de l'Illinois : 
<< More or less complete transition from a nor- 
mally saline marine environment can be traced... 
through brackish to probable freshwater condi- 
tions... Only a few genera of apparently 
brackish-water invertebrates occur in the Penn- 
sylvanian. They are the pelecypods Anthra- 
comya and Nai'adites, the brachiopod Estheria, 
the brachiopod Lingula, the xiphosuri'an Eu- 



- -  582 

proops, and ~ few others... >> (Weller, 1957). 
On laisse donc croire que Lingula et Anthraco- 
mya ont vecu indubitablement clans le m~me 
milieu. 

- -  Pour des faunes du Trias de l'Idaho : << The 
fauna of this area was abundant in numbers 
of individuals, but very poor in variety of 
genera and species. Among the pelecypods, 
Claraia and Anodontophora are the most com- 
mon .and widely distributed. Of the brachiopods, 
Lingula is a very conspicuous element of the 
bottom fauna; the few other genera of bra- 
chiopods present are sporadically distributed >> 
(Kummel, 1957). 

Dans un travail tr~s document6, R.R. Wes t  
(1976) souligne les possibilites de parvenir g une 
meilleure connais.sance des pal~o-communautes 
Lingules. Mais qu'appelle-t-on <( communaute 
Lingules ~ ? 

En ce qui concerne les formes actuelles, on peut 
obtenir une image interessante de quelques peu- 
plements g Lingula et g Glottidia (Mattox, 1955 ; 
]ones ,~ Barnard, 1963; Paine, 1963, 1970). I1 
s'afit reellement ,de communautes au sens attribue 
gce terme en biologie marine. Mais les assemblages 
observes dans les sediments anciens ne sont 
qu'exceptionnellement des communautfis naturelles. 

R. Wes t  definit les communautes/l Lingules fos- 
siles en y incluant tousles  fossiles qui accompa- 
flnent les Lingules dans la m~me couche de sedi- 
ment. Ce choix est en fait discutable, meme dans le 
cas off les Lingules sont en position de vie, car on 
ne peut pas separer les organismes ayant reellement 
vecu en compagnie des Lingules, soit des coquilles 
plus anciennes emprisonn6es dans le sediment, soit 
des endobiontes plus recents qui ont pu s'enfoncer 
jusqu'gl leur niveau. D'autre part, la communaute 
definie comme peuplement de formes fouisseuses 
serait incomplete, car il y manquerait les organismes 
de l'~pifaune vivant ~ la surface du sgdiment. 

Seule la permanence du peuplement, coincidant 
avec une relative continuite de la sedimentation, 
permettrait d'avoir une image assez fiddle de la 
pal~ocommunaute. C'est une situation exception- 
nelle qui peut ~tre caract'erisee concretement par 
une epaisseur de la couche g Lingules en position 
de vie tr~s nettement sup6rieure g la longueur d'un 
terrier (voir plus loin la relation entre longueur du 
terrier et longueur de la coquille). Dans le cas des 
assemblages ~ Lingules d6placees (~ plat), il sem- 
ble presqu'inutile de parler de communautes. Para- 
doxalement, les << communautes >> monospecifiques 
(ou presque)sont  les seules acceptables. On en 
connait plusieurs exemples dans les s6diments 
post-paleozoi'ques. 

TROISIEME PARTIE 

DONNEES RECENTES 

SUR L'ECOLOGIE DES LINGULES ACTUELLES 

Les Lingules sont habituellement considerees 
comme des esp~ces de mers chaudes, sensibles au 
froid, infeodees g la zone littorale, de preference 
pros de la zone intertidale (rarement jusqu'~t 30 ou 
"t0 m de fond). Elles se rencontrent clans des sables 
vaseux ou dans des vases, souvent clans des bioto- 
pes subissant une dessalure periodique, voire sau- 
m~tres en permanence. Ces affirmations peuvent 
etre encore lues dans quelques-uns des grands 
Traites de Zoologie, issues d'observations publiees 
depuis le si~cle dernier. Les paleontologues ont 
recours ~ de telles informations. Nous donnerons 
simplement l'exemple symptomatique de R. S. Allan 

(1936, p. 385), accordant aux Lingules les carac- 
teristiques suivantes : 

- -  Lingula << is a climate-indicator, since at present 
,the genus is confined to tropical and warm- 
temperate seas ; second, it is a habitat-indicator, 
since Recent Lingutids are characteristic of, or 
dominants in, the shallow-water (0'-10 fathoms) 
of estuarine bays and deltas on sandy or muddy 
bottoms >>. 

Or, nos observations personnelles (C. Emifl et 
].-C. Plaziat), corroborant ou completant quelques 
travaux plus ou moins recents, nous conduisent g 
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rnettre en doute et rn~rne ~ infirrner certaines de ces 
assertions. 

I I .  - H Y D R O D Y N A M I S M E  
G R A N U L O M E T R I E ,  B IOTOPE ( fig. 4, 5 ) 

I. - S A L I N I T E  ET M I L I E U  C H I M I Q U E  
(fig. 1, 2, 3) 

Les Lingules sont des animaux euryhalins qui 
supportent sans dommage des variations de 13 
42 %o ,(Paine, 1963 ; ~Worcester, 196,9). Cette large 
tol4rance favorise l'4panouissernent des Lingules 
dans des biotopes off la concurrence d'autres fil- 
treurs (surtout parrni les Bivalves st4nohaiins) dis~ 
parait en raison des variations de salinit4. Des 
Lingules sont souvent signal4es dans des eaux 14g~ 
rement dessal4es ou m~me saumatres, par exernple 
pros de l'ernbouchure des fleuves : de telles loca- 
lisations ne subissent en fait que des variations 
saisonni~res importantes ,de la salinit4, rnais ces 
variations sont en g4n4ra'l brutales lors des crues. 

Le fait pour les Lingules de pouvoir se retirer 
profond4ment dans le s4diment et de vivre jusqu'fl 
trois mois sans nourriture peut expliquer la capa- 
cit4 de survie dont t4rnoignent ces animaux ~ l'issue 
de p4riodes catastrophiques. On peut citer ~ ce 
propos l'exernple des r4cifs hawaiens de Kaneohe 
Bay subrnerg4s sous une pluie ,de typhon (Banner, 
1968). Ou encore ce cas rapport4 par Yatsu (1902), 
de la survivance de Lingules, en excellente condi- 
tion, apr4s une p4riode de pluie de pros de 90 
jours. 

A l'inverse, nous avons pu observer quelques 
sites n4o-cal4doniens (fig. 1) et rnalgaches (fig. 2) 
de L. anatina qui sont assur4rnent fl l'abri de toute 
variation de salinit4, fl r4cart des estuaires de 
fleuves trop petits pour modifier r4gionalernent la 
salinit4 des eaux littorales (35 %0). C'est 4galernent 
le cas en C6te d'Ivoire pour L parua, r4cernment 
rapport4 par C, Ernig ,~ P. Le Loeuff (197~8) (fig. 
3). Cornme .d'autres groupes zoologiques euryha- 
lins, les Lingules peuvent survivre dans des eaux 
stagnantes et f4tides, et rn~me temporairernent 
supporter des conditions ana4robies (Yatsu, 1902; 
Kruschwitz, 1966 ; Worcester, 1969). Co rnrne chez 
d'autres Lophophorates, l'absorption directe de 
substances dissoutes fl travers les t4gurnents sem- 
ble pouvoir pallier les effets de l'absence d'une ali- 
rnentation particulaire normale. La survie fl de 
telles conditions critiques peut ~tre expliqu4e par le 
d4veloppernent des sinus du manteau et grace au 
r61e jou4 par te pigment h4m4rythrine des coelo~ 
rnocytes qui perrnettent de tr~s importants 4changes 
respiratoires (Manwell, 1960; Harnmen et al., 
1962 ; Chuang, 1962). 

De nombreux auteurs ont d4jg soulign4 qu'une 
trop forte turbulence des eaux est un facteur limi- 
tant de l'abondance et de la distribution des Lin- 
gules. Cepen,dant, les s4diments sableux consti- 
tuent le substrat le plus favorable. La nette 
pr4'f~rence pour des sables fins, souvent bien cali- 
br4s, est particuli4rernent claire dans 1,e cas du 
genre Glottidia (fig. 5b). Les r~sultats de divers 
auteurs ainsi que nos propres observations, en par~ 
ticulier g Madagasc,ar et en Nouvelle-Cal4donie, 
port4s sur d, es diagrammes triangulaires ({ig. 5a), 
t4moignent d'une pr4f4rence granulom4trique dont 
la lirnite inf~rieure se situe vers 40/~rn (6'2 ~m selon 
T'hayer ,~ Steele-Petrovic, 1975). 

Les raisons en sont simples : en dessous de cette 
taille, les particules passeraient entre les soles 4car- 
ries de 15 ~ 30 ~rn et rempliraient la cavit4 paJlll4ale. 
Trop facilernent remis en suspension, un tel s4di- 
ment rendrait difficile le travail de filtrage des 
suspensivores que sont les Lingules. Trop fluide, 
il ne pourrait ]eur servir de support durable. )k 
l'inverse, quand le sable devient trop grossier, les 
Lingules paraissent inaptes ~ rernuer les gra,ins lots 
du,  fouissage. Nos observations con'firment ces 
conclusions de C . W .  Thayer ~ H . M .  Steele- 
Petrovic. A Madagascar (Emig, 1977a), L. anatina 
appartient ~ u n  peuplement de sables fins ou de 
sables grossiers co lmatfs soumis ~ des courants, 
ce qui rejoint les observations de R .T .  Paine 
(1970) pour d'autres esp6ces de Lingules. De 
m~me, Glottidia pgrarnidata occupe dans une zone 
de mangrove de la c6te occidentale de Flori.de << a 
well-sorted, mature, subrounded, fine-grained 
quar~tz sand with a few skeleton (bivalve) grains >> 
(West ~ Twiss, 1973). 

Les s4dirnents sablo-vaseux sont parfois coloni- 
sts par un herb,ier clairsem4 de Phan~rogarnes 
marines, mais dans tous les cas il s'agit de sables 
stables, car, ainsi que tousles  fouisseurs lents, les 
Lingules ne supportent pas les substrats instables 
tels que les dunes hydrauliques mobiles. 

Les Lingules paraissent plus rares dans les s4di- 
rnents carbonat4s. Selon C . W .  Thayer ,~ H . M .  
Steele-Petrovic (1975), leur absence des s4diments 
purement ealcaires est expliqu4e par l'incapacit4 
de l'anirnal a p4n4trer ce type de s4diment trop 
compact (boueux) ou trop anguleux (grossi~rernent 
biod,astique). Cependant, on a observ4 des peuple- 
rnents de Lingules dans des s~bles cailcaires bien ca- 
libr4s en arri~re des r4cifs de Nouvelle~Cal4donie 
(plage de Magenta, Nourm4a, fig. 1). Peu de tra- 
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Fig. 1 - Localisation de quelques biotopes infralittoraux & Lingula anatina LAMARCK de Nouvelle-Cal6donie (obser- 
vations de J.C. Plaziat, 1972, et renseignement oral de Mr Guedain). 

A. Localisation g6ndrale des sites par rapport aux fleuves c6tiers. En pointill6 la mangrove. 
B. D6tail du nord de la Bale de Saint-Vincent. 1 : sites observ6s ; 2 - 4 : donn6es s6dimentologiques d'apr6s 
Dugas (1974) ; 2 : sables propres plus ou moins grossiers ; 3 : sables vaseux ; 4 : vase et sables bioclastiques 
(non terrig6nes) ; 5 - 6 : donn6es biologiques d'apr6s 1'6chantillonage de Dugas ; 5 : Alveolinella quoyi  (d'ORB.); 
6 : Turritella sp. 
C. Situation du secteur 6tudi6 sur la c6te sud-ouest de la Nouvelle-Cat6donie. 

Les biotopes deltai~tues de la Bale saint-Vincent (delta de la Ouenghi) et de la Dumb6a confirment l'euryhali- 
nit6 de cette esp6ce. Situ6s au sommet de la zone infralittorale, ces habitats d6couvrent aux mar6es de rive eau. 
L'animal se r6tracte alors jusqu'g 15 cm au-dessous de la surface, dans un terrier de plus de 20 cm de long (coquilles 
de 3 fi 4 cm). Cependant, on trouve la m6me esp6ce dans des sites non soumis ~ des dessalures p6riodiques, de part et 
d'autre de la presqu'fle de Beaupr6 (baie St-Vincent), dans un sable fin de plage, et fi Noum6a, sur la plage de Magenta. 
P. Frangois (1891) a aussi 6tudi6 cette esp6ce ~ Noum6a, loin de tout apport fluviatfle, en position interne sur le platier 
r6cifal. I1 serait donc excessif de lier la pr6sence de cette esp6ce aux apports d'eau douce. Par contre, les substrats 
sableux, 6pais et sans graviers susceotibles de g6ner l'enfouissement, lui sont n6cessaires. Elle ne les trouve qu'au niveau 
des plages et des deltas sur les littoraux r6cifaux. 

Occurence o f  some infralittoral biotopes ofLingula anatina LAMARCK in New-Caledonia. 
A. General view of  the area with mouth o f  rivers (and mangrove) ; 
B . North part of  the bay of  Saint-Vincent (1 : studied areas ; 1 - 4 : sedimentary data ; 5 : Alveolinella quoyi; 
6 : Turritella sp.). 
C. Studied area on the South-West coast. All locations corroborate the euryhalinity ofLingula anatina. Situated 
in the upper infralittoral zone the animal comes down up to about 20 cm in its burrow during low tide. The 
same species occurs especially in sandy sediments covered by brackish or marine waters. 
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Fig. 2 - Localisation des r6coltes de Lingula anatina LAMARCK dans la r6gion de Tul~ar, Madagascar (d'apr6s C.C. 
Emig, 1977 c). 

Line partie des biotopes sont des sables du platier r6cifal, les autres sont des sables soumis ~ de vifs courants de 
fond, situ6s au moins ~ 10 m de profondeur. M6me par temos pluvieux, les apports en eau douce fluviatile ne peuvent 
dessaler l'eau de ces sites. 

Occurence of Lingula anatina LAMARCK in the vicinity of Tulear, Madagascar (after C.C. Emig, 1977 c). 
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Fig. 3 - R6coltes de Lingula parva SMITH sur le plateau continental de la C6te d'Ivoire (d'apr6s C. C. Emig et P. Le 
Loeuff, 1977). 

En dehors du site du chenal d'Abidjan, les biotopes sont situ6s trop loin des c6tes et des apports en eau douce 
fluviatile pour ne pas ~tre consid~r6s comme des biotopes franchement marins. 

Localisation of  Lingula parva SMITH samples on the continental shelf of the Ivory Coast (after C.C. Emig and 
P. Le Loeuff, 1977). 
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Fig. 4 - Granulom6tde du sable deltaiilue h Lingula 
anatina de la Ouenghi (Baie de St-Vincent, Nouvelle- 
Cal6donie). Cf. fig. 1A, figur6s 1, 2 et 4 ; site localis6 
sur la fig. 1 B (Granulom6trie F. Orszag). 

Grain size distribution in the sandy sediments 
(with Lingula anatina) at Ouenghi, Bay of Saint-Vincent, 
New Caledonia. 

FG FG 

8 • L. anat/na • G/ott/d/a 

,AI - o, o \ .  ', 3 \ 

Fig. 5 - Diagrammes triangulaires des s6diments $ Lingules (d'apr6s Kruschwitz, 1966 ; Paine, 1970 ; Thomassin, 1978 : 
e t n o s  propres r6sultats). FG : fraction grossi6re sup6rieure ~ 2,5 m m ;  S : sable de 2,5 mm ~ 0,04 ram; FF : fraction fine 
inf6rieure g 40/a ). 

a - avec diff6rentes esp6ces actueUes de Lingula. 
b - avec diff6rentes esp6ces actuelles de Glottidia (points noirs) et l'esp6ce triasique "Lingula" tenuissima BRONN 

qu'il faut probablement rapporter ~ ce genre. Pour les sp6cimens du Trias des Vosges : 1 - Gisement du Gr6s argileux : 
gr~s fin (grain moyen < 0,10 ram) avec 4 % de ciment p61itique ; 2 - Gisement du Gr6s fi meules ; shale avec avec 100 % 
d'argiles ; 3 - Gisement du Gr6s coquiUier (difficile ~ placer sur le diagramme) : d6tritiques (0,10 mm), 43 % ; argiles, 7 % 
et carbonates, 50 %. 

Equilateral triangular plots of the sediments occupied by Lingulids (after Kruschwitz, 1966; Paine, 1970; Thoma- 
ssin, 197.8; and our own data) ; FG : greater than sand (>  2,5 mm) ; S : sand 2,5 to 0,04 mm ; FF : less than sand. 
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Fig. 6 - Muscles d'une Lingule (1 : ht6ro-ant6rieurs ; 
2 : transverse ant6rieur ; 3 : obliques ; 4 : transverse 
post6rieur). 

Musculature of a. Lingula (1 : lateral anterior ; 
2 : tranverse anterior; 3 : oblique ; 4 : transverse 
posterior. 

vaux signalent la faune accompagnatrice des Lin- 
9ules. Pour le genre Lingula, quelques auteurs 
indiquent la pr4sence de diverses esp~ces de Mol~ 
lusques Yatsu, 1902; MacNae ,~ Kal;k, 1958 et 1962; 
Worcester, 19,69; Berry, 1964; Vohra, 1971) qui 
interviennent clans la comp4tition pour l'occupation 
du s4diment et pour la nutrition : Loripes, Tellina, 
Arca, Anadar~, Polynices, Natica, Melongena... 
Line description sommaire des peuplements off vit 
Glottidia est faite par G. J. Jones ,~ J. L. Barnard 
(1963), N. T. Mattox (1955), R .T .  Paine (1963, 
1970), et J. D6rjes (1972). 

I I I .  - M ECANISMES DE PENETRATION 
DANS LE SUBSTRAT (fig. 6 ,  7)  

Les m4canismes de p~n4tration et de progression 
des Lingules dans le substrat ont fait l'objet d'une 
r~cente ~tude par Thayer ,~ Steele-Petrovic (1975). 
Leurs r4sultats concernent l'esp~ce Glottidia pyra- 
midata, mais peuvent ~tre ~tendus, semble-t-il, 
l'ensemble des Lingulides. En effet, bien des obser- 
vations sur les Lingula (Franqois, 1891; Yatsu, 
1902 ; Trueman ,~ Ansell, 1969) ne trouvent leur 
explication que dans ces m4canismes. 

L'animal fait p4n4trer sa coquille dans le s~di- 
ment ~ partir du bor.d oppose au p4doncule, grace 

des mouvements p~riodiques entre valves (rota- 
tion, g,lissement, b~illement) provoques par une 
musculature appropri4e du corps (fig. 6). Les soies 
interviennent dans ce processus auquel elles se 
trouvent parf aitement adapt4es, tant par leur dia- 
m~tre que par leur espacement. 

La Lingule d4crit un LI dans le s4diment (fig. 
7), retrouvant pour finir sa position verticale. La 
vitesse de fouissage est tr~s lente, contrastant avec 
celle plus rapide de la plupart des Bivalves : elle est 
chez Glottidia de l'ordre de 2,7 cm par heure (Paine, 
1963; Th.ayer ,~ Steele~Petrovic, 1975), et de 5 
18 cm par jour chez Lingula (Worcester, 1969). 

Ces m4canismes originaux, permis par le carac~ 
t~re inarticul4 des valves, sont parfaitement adap- 
t4s aux types de fonds meubles habit,s par les 
Lingules. 

IV. - COMPORTEMENT DES LINGULES 
DE ZONE INTERTIDALE 
OANS LEUR TERRIER (fig. 8 et pl.) 

Les terriers des Lingules sont disposes verticale- 
ment. Lorsque l'animal est en cours de filtrage 
donc sous eau), l'embouchure d'un terrier pr~- 
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Fig. 7 - Creusement d'un terrier par une Liugule (reconstitution d'apr4s Thayer & Steele-Petrovie, 1975). 
La vitesse de fouissage est inf4rieure a 3 cm par heure. 
Formation of a U-shaped burrow by Glottidia (build after Thayer & Steele-Petrovic, 1975). 

sente trois orifices align4s, ainsi que l'a clairement 
illustr~ S. H. Chuang (1961b, pl. 13). Nos obser- 
vations en Nouvelle-Cal4donie montrent que le 
s4diment exond4 est un sable propre, un 14ger 
tassement superficiel se produit souvent par suite 
du retrait de ~l,'animal en position basse. Les trois 
orifices se rejoignent et forment alors une bouton- 
nitre plus ou moins allong4e. Pour des individus de 
3 h 4 cm de long, le terrier peut d4passer 3,0 cm de 
profondeur et, a mar4e basse, la coqu~lle est tir4e 
par la contraction du p4doncule h plus de 15 cm 
en dessous de la surface. Pour ces formes h la 
limite de la zone intertidale, cette descente dans 
le terrier accompagne le retrait des eaux h mar4e 
basse. On ne poss~de malheureusement aucune 
information sur le comportement des formes du bas 
de la zone infra-littorale ou des formes plus pro- 
fondes. 

Sur ses deux premiers tiers, le terrier .des formes 
intertidale poss~de une section aplatie aux dimen- 
sions en rapport avec la largeur et l'~paisseur de 
la coquille. Le tiers inf~rieur, correspondant au 
seul logement du p~doncule, est subcylindrique et 
de diam~tre restreint (fig. 8). L'embouchure ellip- 
tique et la section aplatie du terrier indiquent que 
l'animal effectue des mouvements verticaux dans 
un seul plan. Selon les observations de W .  
Worcester  (1969) sur L. reevii, aucune orientation 
particuli~re des embouchures n 'a 4t~ ~tablie en fonc- 
tion de la direction des courants ou ,de la pr4sence 
voisine d'individus de la m~me esp~ce. On note 
cependant que l 'espacement moyen entre individus 
correspond a environ deux lois la largeur des 
coquiUes. 

Si le p4doncule ne sert gu~re au fouissage, ses 
muscles ~tant trop faibles (Trueman ~ Ansell, 
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1969; T'hayer ,~ Steele~Petrovic, 1975), cet organe 
intervient par contre dans les mouvements d 'exten- 
sion-r~traction et dans l ' a n c r a g e  de la coquille. 
Cet ancrage au sein du sediment est assure par un 
Epaississement basal sur lequel, grgce /~ une s~crE- 
tion glandulaire de l'Epiderme, sont agglutinEs en 
une masse compacte grains de sable et debris dlivers. 
La protuberance terminale du pEdoncule des Lin- 
gules prEsente une ~troite similitude avec l 'ampoule 
des Phoronidiens, en particulier a v e c  l'Epiderme 
ventral du corps (Emig, 1976). Long et flexible, 
le F6doncule peut atteindre en extension 10 lois la 
longueur de la coquille : la dimension d'un terrier 
peut .donc fournir une indication sur la taille de 
son h6te. 

V. -DUREE DE VIE 
ET DEVENIR POST-MORTEM 

de 

~ t  

Fig. 8 - Sch6ma d'une Lingule actuelle in situ dans son 
terrier. 

Lingula in its burrow. 

La durEe de vie des Lingules a fait l 'objet de 
nombreuses estimations: un an (Morse, 1902; 
Dall, 1921 ), ou un peu plus (Frangois, 1891 ), voire 
20 mois (Paine, 1963);  de 5 g 7 ou 8 ans pour N. 
Yatsu (1902), W .  'Worcester  (1969), et m~me 
jusqu'g 12 ans d'apr~s S . H .  Chnang (1961c). 
Selon certaines mesures, la vitesse de croissance de 
ta coquille pendant  les prem.i~res annEes serait de 
l 'ordre de 0,5 cm par an. 

Apr~s la mort de l'animal, le pEdoncule se sE- 
pare et se decompose, ainsi que routes les parties 
molles dans la coquille. Eventuellement, apr~s 
extrusion du sediment, la coquille monte g la surface 
et peut y flotter pendant  3 ou ~ jours. Les valves 
finissent par se sfiparer, entrMnEes par des cou- 
rants et vou~es g la ,dEsagr~gation (Craig, 1952; 
Worces ter ,  1969). La fragilitfi des coquilles est 
illustr~e par l 'extr~me raret(: des d~bris de tests /t 
la pEriphErie des b iotopes/ t  Lingules de Nouvelle- 
Cal~donie et de Kaneohe Bay l(Hawai). 

Plus rares encores, les fortes concentrations en 
coquilles de Lingutes incluses dans un sediment 
rEsultent certainement de conditions vari~es. Deux 
au moins d 'entre elles peuvent ~tre reconnues : 

- -  cas des Lingules en position de vie en des aires 
de surface restreinte, mais avec une forte den- 
site de terr iers :  le rEtr~cissement puis l'ass~- 
chement definitif de mares isolEes semble une 
explication plausible qui a EtE propos~e dans 
le cas des Lingules du Trias des Vosges  par 
exemple (Gall, 1972) ; 
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- -  cas des coquilles d4pla~4es et accumul6es en 
grand nombre sur de plus ou moins vastes 4ten- 
dues;  la mort en masse d'une population puis 
l'extrusion des Lingules hors de leurs terriers 
peuvent avoir 6t4 provoqu4es par le d4mant~le~ 
ment du substrat sous Faction d'une temp~te : 
le fait a 4t4 observ4 durant l'hiver 1972 sur une 
c6te de l'Inde, en zone intertidale (Ramamoor- 
t h i e t  al., 1973). 

I.In autre danger peut aussi menacer les Linflu- 
les:  elles peuvent en effet servir de nourriture. 
Leurs pr4dateurs sont actuellement peu connus :  
signalons l'homme, qui les appr4cie d'un point de 
vue culinaire (les << moules h queue >> des Cal6do- 
niens), les crabes (Portunid4s) et les poissons. Pour 
ces derniers, le cas de Galeoides decadactyius a 

4t4 4tudi~ dans le 9olfe de Guin4e (Longhurst, 
1957; Onyia,  1973). Cependant  les Lingules (L. 
parua) n'en constituent pas la nourriture essen- 
tielle (poissons, crabes, crangonid4s, amphipodes, 
etc. selon la saison). Par  contre, c'est par centaines 
que des coquilles de GlottMia pyramidata ont et~ 
retrouv4es dans des estomacs d'esturgeons sur les 
c6tes de Floride. 

V l .  - D I S T R I B U T I O N  B A T H Y M E T R I Q U E  

La r4partition des Lingules en profondeur s'4tend 
depuis la zone intertidale juaqu'h 160 m pour les 
Lingula, 470 m pour les Glottidia (tabl. 3). Selon 
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T a b l .  3 - Distribution bathym6trique des Lingules actueUes. En gris6, les profondeurs pr6f6rentielles selon les lieux de 
r6colte rep4r6s. 

Known bathymetric distribution of recent lingulids (in grey : the most favourable deepths according to the 
number of mentioned locations). 
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Paine (1963), la zone intertidale n'est pas le biotope 
habituel des Glottidia et la m&ne remarque peut 
Etre faite pour la ptupart des esp6ces de Lin~uta 
qui vivent principalement entre 5 et 50 m (tabl. 3). 

Par contre, L. anatina est plus fr~quente clans 
la zone intertidale. 

Notons que des larves de Lingula ont ~t6 r~col- 
t6es clans les ~tages bathyal et abyssal (Helmcke, 
1940) : mais leur pr6sence y ~tait probablement 
due a Faction de courants. Les Glottidia sont g~n~- 
ralement ~tag~es entre 15 et 70 m e t ,  selon C.J.  
Jones ~ ] .L.  Barnard (1963), c'est au voisinage 
de 34 m, profondeur a laquelle la temperature de 
l'eau est proche de 13,5 ° C, que G. albida atteint 
une densit~ maximale. 

En fait, l'extension en profondeur des Lingules 
semble essentiellement limit~e par la temperature. 
N~anmoins, W .  Worcester  (1969) estime que 
l'intervention active des pr~dateurs est l'un des 
facteurs qui emp,~chent L. reeuii .de vivre dans la 
tranche d'eau infralittoral, e. 

VI I .  - TEMPERATURE ET REPARTITION 
GEOGRAPHIQUE (fig. 9)  

Les localisations des esp~ces actuelles de Lingu- 
les ont ~t~ port~es sur la figure 9A. Alors que le 
genre Lingula est connu sur les c6tes d'Asie, 
d'Afrique et du Pacifique, le genre Glottidia est 
quant ~t lui propre aux c6tes am~ricaines. L'exten- 
sion des Lingules vers les hautes latitudes para~t 
conditionn~e par la temperature, les isothermes 
8 °-10 ° (valeurs hivernales) marquant actuellement 
la limite. 

Rappelons qu'au cours du M~sozo~que et du 
Coenozoique, les eaux c'haudes temp~r~es se sont 
~ter~dues vers les p61es bien plus largement que 
maintenant : les barrieres thermiques actuelles que 
repr~sentent le Cap Horn et le Cap de Bonne 
Esp~rance n'ont pas jou~ avant les refroidisse~ 
ments du Quaternaire. T~moin par exemple les 
Lingules r~colt~es dons le Cr~tac~ et le Tertiaire 
de l'Antarctique et le Trios du Spitzberg {big. 9B). 

QUA TRIEME PARTIE 

INTERPRETATION PALEOECOLOGIQUE DE QUELQUES GISEMENTS 

A LINGULES POST-PALEOZOIQUES 

I. - LES TERRIERS A LINGULES DU TRIAS 
DES VOSGES 
(observation de J.-C. Gall) 

a) Localisation stratigraphique et paMog4o- 
graphique des gisements (fig. 10-12 ) 

Les Lingules en position de vie r~colt~es ,dans les 
Vosges proviennent de plusieurs niveaux du Bunt- 
sandstein sup~rieu.r (Gres ~ Voltzia) et du Mus- 
chelkalk inf~rieur (Gres co quillier) {fig. 10). La 
formation du Gres ~ Voltzia est dat~e de l'Anisien 
inf~rieur. Epaisse de 15 & 20 m, die comprend 
deux niveaux : le Gres ~ meules et le Gr~s argi- 
leux. 

Le Gres ~ m eules, & stratification lenticulaire, 
correspond ~ un environnement delta~que (Gall, 

1971). De grandes lentilles de g res kin, rouge ou 
gris, se sont depos~es dans les chenaux fluviatiles. 
El les sont s~par~es par des niveaux argileux ffig. 
11) g~n~ralement de couleur verte, renfermant 
une faune d'eaux saum~tres. Ces niveaux se sont 
form,s dans des co,llections d'eaux temporaires: 
lagunes, ~tangs saum~tres, bras morts... Les Lin* 
gules sont abondantes dans ce facies argileux. On 
les y trouve paffois en position de vie verticale, 
dispos6es perpendiculairement au litage, mais l'im- 
portance du tassement qui a affect~ ce type de 
s&d.iment ne permet gu~re d'~tudier la configura- 
tion des terriers. 

Au-dessus, le Gres arg~leux gt stratification plane 
et parallele rep,r~sente un dep6t de plages marines, 
premiere ~tape de la transgression du Muscherkal~< 
{fig. 12). Les Lingules se rencontrent en abond:ance 
in si,tu dans des gr~s rouges finement liras qui alter- 
nent avec des niveaux plus argileux ou des gres dolo- 
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Gres gris a plontes 
cannelures d'$rosion de direction N 100 

Argilite gr~seuse verte . . . . . . . . . . . . . . . .  Nombreux fragments de plantes 
(Voltzia ~ Equis~tales). 

Argilite verte 

Argil i te verte . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . .  Nombreuses Homomya. I Holicyne, 
Argil i te gr~seuse verte . . . . . . . . . . . . . . . .  Traces de bioturbotion. 

Argi l i te verte ~'Tr~s nombreuses estheries et Homomya. 
J.omb~e,,.es ~ 

Argil i te verte . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . .  ~Clytiopsis et Holicyne frequents. 
|1 Limulites ~ 1 Antrimpos. 

Gres argileux gris [,Terriers d'organismes fouisseurs. 

en posi t ion de vie 
/ 

(Tres nombreuses ~ et Homomya. 
Argilite verte . . . . . . . . . . .  = . . . . . . . . . . . . . .  ~Rares Myophoria el Clytiopsis. 

vegetoux orient,s N 50 LFrogments de plantes (Voltzia). 

Argilite verte . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . .  DEbris v~getaux, graines et .~cailles. 

Argi l i te gr~seuse verte . . . . . . . . . . . . . . . . .  Debris vegetaux 

Argilite verte . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . .  Debris vegetaux 

Argi l i te grgseuse verte 

Argi l i te verte . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . .  D$bris vSgetaux 

Argi l i te gr~seuse verte 

Argi l i te verte 

Argil i te greseuse verte 
<~ litoge oblique 

Fig. 10 - Localisation stratigraphique et pal6og6ogra- 
phique des Lingules du Trias des Vosges (observations de 
J.C. Call). 

Stratigraphic and paleogeographic localisation of 
the Lingula in the Trias of  Vosges Mountains. 

Gres gris o p~antes 
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Gr~s cdrbonot~ joune . . . . . . . . . . . . . . .  petits mollusques, fragments 
d'~chinodermes 

Gr6s gris 

Argilife gr~seuse rouge 

Gr~s rouge 

Argilife grdseuse rouge 

Gr6s rouge 

Gr~s corbonaf~ brun 

Argilite gr~seuse rouge 

Gr6s rouge . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . .  Rhizocorallium 

Grds rouge . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . .  ~ in sifu dons leurs terriers 
p a r t i e  m o y e n n e  w i s e  

Argilite gr~seuse rouge 

Gr~s rouge 

p o r t i e  s u p i ~ r i e u r e  r o u g e  

Argilite grdseuse . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . .  Terriers d'organismes fouisseurs 

portie inf~rieure verte 

SOMMET DU GRE:S A MEULES 

Gres grJs 

Fig. 11 - Lentille argileuse du sommet du Gr6s ~ mettles dans le Trias des Vosges (observations J.C. Gall). 

A clayed intercalation in the upper part of "Gr6s ~ mettles" in the Trias of the Vosges Mountains. 
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, • ,  dolomies et 
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[ ] ] •  racines v~g~tales in situ I k.) I lingule en position de vie I ,'7"--~ I lingule 6 plat dons le 
s~diment 

Fig. 12 - Coupe du Gr~s axgileux dans le Trias des Vosges (observations J.C. Gall). 
Section in the Clay-Sandstone of the Trias of Vosges Mountains. 
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mitiques. Ce sont leurs terriers qui sont d~crits plus 
loin. 

Le passage progressif du Gres argileux au G r ~  
coquillier se traduit par rimportance croissantc 
de ]a s~dimentation carbonat~e, la diversification 
plus grande de la faune marine et la r~gression de 
la couleur rouge. Les Lingules e.n position de vie 
sont alors localis~es dans des gr~s dolomitiques. 

b) Description des Lingules et de leurs 
terriers (fig. 13) 

Les Lingules du Trias vosgien sont rapport4es 
& la petite esp~ce << Lingula >> tenuis,sirna BRONN 
(longueur 11 mm, largeur 6 mm) (fig. 13). Le test 
phosp,hat6 est transform6 en apatite de couleur 
g4n~ralement blanch&tre. 
Les terriers, dont les p,lus beaux exemplaires pro- 
viennent du Gr6s argileux, sont disposes vertica~ 
lement et leur longueur varie de 50 & 6'0 ram. Leur 
trajet h travers le s~diment n'est pas nettement 
d~limit4. II est soulign~ par des oxydes ferriques 
qui ont circul~ clans le remplissafle sab]eux du ter- 
rier et se sont fixes sur ses patois, et par les inter- 
ruptions et perturbations du litage. La moiti~ i n f~  
rieure de ohaque terrier, large de 3 & 4 mm, est 
subcyl.indrique & ovale, tandis que la moiti4 supe- 
rieure, de section aplatie, est deux/ t  trois lois plus 
large. On observe parfois une l~g~re striation hori- 
zontale & son niveau. 

L'embouchure d'un terrier & la forme d'une dS~ 
pression elliptique ou circulaire de 7 & 12 mm de 
plus grand diam~tre. L'extr~mit4 inf~rieure se 
renlEle en une protub4rance de forme ovale, & sur~ 
face irr~guli~re. Sa plus grande dimension oscille 
entre 7 et 10 mm. 'Son orientation coincide avec 
celle des embouchures correspondantes lorsque 
celles-ci sont elliptiques. El'le demeure gen~rale- 
ment constante pour des terriers vois:ins. 

II faut souligner que les coquilles des Lingules 
h valves encore connexes sont tot,~jot~rs s,.,'tu0.es 
dans la partie sup~rieure des terriers mais jamais 
au sommet. Le crochet est dirig~ vers le bas. 

L'aplat:issement de la partie sup4rieure des ter- 
riers et la forme ovale de certaines embouchures 
in diquent que l'animal effectuait des mouvements 
verticaux dans un seu'l plan. L'orientation de ce 
plan est commune & une grande partie de la popu- 
lation (pl. 2, fig. 2-3). Cette disposition est fr~- 
quente dans les peuplements d'organismes s uspen- 

sivores qui orientent leurs coquilles en fonction de 
la direction des courants. Notons qu'elle n'a pas ~te 
signal~e dans les ~levages de Lingules ni dans les 
observations de biotopes natu.rels. 

o d  

• . . -  . • , . . . . .  . . - , 

• " e m b o u c h u r e  

zone rub~fi~e 

lingule in situ 

T 
sections 
du terrier 

gres rouge 

e s 

niveau decolore 

bourrelet de fixation 
du p~doncule 

Fig. 13 - Sch6ma d'une Lingule in situ dans son ter- 
rier, dans le Gr6s argileux du Trias des Vosges (obser- 
vations J.C. Gall). 

Diagram of a Lingula in situ in its burrow in 
the Clay sandstone of the Trias of Vosges Mountains. 
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D'apr~s le comportement des Lingules actue'Iles, 
la protuberance basale des terriers correspondrait 
/~ la zone d'enracinement du p~doncule. 

Chez quelques exemplaires, une ramification ho- 
rizontale ou oblique rejoint la r~gion p~donculaire 
du terrier. Peut-~tre s'agit-il du vestige d'une gale- 
tie en fornCe de IA creus& par l'animal au moment 
de son installation dans le s~diment (Thayer ,~ 
Steele-Petrovic, 1975). Certaines galeries en kI 
pourraient donc ~tre attribu&s /~ des Lingulides 
plut6t qu'h des Ann~lides. On peut citer l'exemple 
des terriers du D~vonien de l'Ohio, baptis~s 
Lingulichnites am!tgdalinus (Szmuc, Osgood ,~ 
Meir~ke, 1976). 

Dans un banc ~tudi~ en d~tail, les terriers sont 
distants de 10 g~ 15 ram, ce qui correspondrait g 
plus de 5 000 individus p a r m  ~ ! La taille des indi- 
vidus est uniforme. L'ensemble ~voque un peuple- 
ment monosp&ifique, de m,f~me fi9 e, brusquement 
fi96 par la mort. En fait, il peut s'agir soit d'une 
v~ritable pal~obiocoenose, soit u,ne thanatocoenose 
int69rant une certaine dur~e, si toute~ois on admet 
que les individus ne sortaient pas de leur terrier 
apr~s leur mort, entrain~s par les 9az de d&ompo- 
sition. 

L'~tude du s~diment encaissant appocte quelques 
indications compl~mentaires sur le mode de vie et 
la mort de ces Lingules. 

Les terriers sont ici tous localisfis dans un niveau 
de 9r~s rouge. Leur pattie inf~rieure s'enracine dans 
un horizon 9ris vert provenant de la d&oloration 
des d~p6ts fnitialement rouges, contemporaine de 
la s~dimentation ~(Gall, 1972). Dans le cas pr&ent, 
la d~marcation entre gr~s rouge et 9r~s 9ris parait 
correspondre h l'ancienne limite entre zone oxy- 
dante et zone r6ductrice qui s'~tablit au sein du 
s~diment lors d'un arr~t de s~dimentation. 

Par ailleurs, h 5 mm sous les embouchures des 
terriers, se trouve un niveau d'intense rubfifaction. 
Celle-ci a pu ~tre provoqu~e par une raise g l'air 
prolong& .dt~ s6diment, ce qui expliquerait une 
mortalit~ massive saisissant la population immobi- 
lis6e par l'~mersion. 

c) Caract6ristiques du milieu de vie 

m SALINITI~ : 

Dans les shales du Gres /t meules, les Lingules 
sont associ&s a des Lamellibranches (Myophoria 
uulgaris S CI-ILOT., Hamomya impressa ALB.), des 
Crustac~s (Isaura minuta ZEIT., Antrimpos atavus 
BILL, Clytiopsis argentoratensis BILL, Halicyne 

ornata TRfiMPY) et des Limules (Limulitella bronni 
S C H I M P . ) .  Cette faune a des affinit6s marines indis- 
cutables car les Lamellibranches et les Halicyn~s 
se retrouvent dans le Muschelkalk marin du Bassin 
germanique. Cependant, on pu montrer que ces 
esp&es sont frfiquemment li&s /t des 'facies dolo- 
mitiqu.es qui correspondent g des envi¢onnements 
confines ou hypersalins. La g~ochimie con firme 
cette conclusion (Gall, 1971). Les niveaux ~ Lin- 
9ules du Gr~s ,~ meules et du Gr~s argileux pr~sen- 
tent el1 effet des teneurs en bore plus filev~es que 
celles des horizons matins du Muschelkalk sup& 
rieur. 

I1 semble donc que les Ling.ules du Gr& ~ Voltzia 
et du Gr~s coquillier des Vosges ont v&u dans des 
milieux g salinit~ ~lev& et fluctuante. 

BATHYM.@TRIE : 

Les niveaux argileux du Gr~s ~g meules .corres- 
pon:dent g des d~p6ts de nappes d'eau temporaire. 
Dans leur partie sup~rieure, on renco.ntre en ef{et 
fr~quemment des fentes de dessication et des raci- 
nes v~g~tales in situ. En outre, de la base vers le 
sommet de chacun de ces niveaux, une faune 
aquatique tr~s diversifi& est progressivement 
relay~.e par une v~g~tation palustre, tandis que s'ac- 
croissent dans les argiles les teneurs en ~l~ments- 
traces. ,Cela signifie qu'au cours du temps les 
nappes d'eau se concentraient et s'ass&haient. 
Par ailleurs, aussi bien dans le Gr~s g meules 
que dans le Gr~s argileux, des empreintes de Rep- 
tiles, h plusieurs niveaux intercal& entre les gise- 
ments ~ Lingules indiquent que la pro.fon'deur du 
fond n'exc~dait gu~re quelques d&im~tres. 

- -  L 'OXYGI~NATION DII SLIBSTRATUM : 

Dans le Gr~s h meules, l'endofaune et les terriers 
d'organismes fouisseurs sont rares. La couleur 
dominante verte des shales et, localement, l'appari- 
tion 'de pyrite, confirment que dans le s~diment 
r~gnaient des conditions r6ductrices. Dans un tel 
milieu peu oxyg'6n~, l'abondance .des Lingules sou- 
tigne la grande to l~rance de ces animaux quant g 
l'a~ration du s~diment. 

Dans le Gr~s argileux, les Lingules sont locali- 
s&s dans des Gr~s rouges. L'importante biotur- 
bation qui affecte ees niveaux est la preuve d"un 
s6diment normalement oxyg6n~. 

Dans le Gr& coquiltier, les Lingules se trouvent 
dans des gr~s dolomitiques tr~s bien class6s. Ce 
dernier caract~re indique des eaux agit&s, donc 
a~r&s au moins lors de la raise en place des par- 
ticules d6tritiques. 
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- -  G R A N L I L O M I ~ T R I E  DLI SI~DIMENT : 

Les Lingules du "12rias des Vosges se rencontrent 
en position de vie dans deux cat4gories de s~di- 
ments : 

- -  d'une part dans les argiles du Gr~s a meules 
qui correspondent & d'anciennes vases de lagu- 
nes temporaires ; 

- -  d'autre part dans les gr~s rouges du Gr4s argi- 
leux et les gr~s dolomitiques du Gr~s coquillier 
(grain moyen de 0,10 mm) qui repr4sentent 
d'anciens sables de plages. 

En r4sum4, ,les Lingules du Trias des Vosges 
vivaient dans des eaux tr~s peu profondes, assimi- 
lables a la zone sup4rieure de 'l'4tage infra,littoral. 
Elles faisaient preuve d'une grande tol4rance 
quant & l'a4ration et & la granulom4trie du s4diment, 
peuplant indifferemment la vase des lagunes en 
communication temporaire avec lamer  et les gran- 
des plages p4ri-delta'iques marines. Les cbmmu- 
naut4s les plus dens'es sont cependant loc~lis4es 
dans les gr~s fins littoraux. 

I I .  - LES LINGULES DE L'OLIGOCENE DU 
JAPON ET DE L'ARGILE DE LONDRES 
(commentaires bibliographiques) 

On peut au, ssi r4examiner l'4cologie d'une esp~ce 
fossile a travers les donn4es bibliographiques lors- 
que celles-ci sont suffisamment pr4cises. C;est ie 
cas de la Lingule ypr4sienne Lingula tenuis 
SOWERBY, 181,2 et, a un moindre degr4, celui de 
la Lingule oligoc~ne L. akabirensis HAYASAKA 
HATAI, 1956. 

Cette d'erni~re, trouv4e dans une formation 
charbon du Japon (Ohara, 1969), est localis4e 
dans des faci6s gr6seux (<<sable moyen a grossieD>) 
off l'on trouve quelques exemplaires ~ valves 
connexes. Une vingtaine d',esp~ces de Mollusques 
l'aecompagnent, qui indiqu,ent un mitieu marin 
fran'c peu profond. La temp4rature des eaux, qui est 
discutfie, 4tait jusque l'& consid~r4e comme <<froide>> 
d'apr~s ces Mollusques. S. Ohara s'appuie exclu- 
sivement sur la pr4sence des Lingules pour propo- 
ser une temp4rature plut6t << chaude>> (<< rather 
warm water condition >>). Or, d'apr~s les donn'4es 
actuelles, on peu,t seulement dire que la temp4rature 
des eaux 4tait probablement sup4rieure a 10 ° C. I1 
parait donc hasard'eux de se baser sur les Lingules 
pour modifier l'interpr4tation climatique en contra- 

diction avec l es donn4es fournies par toute une 
faune de Mollusques. 

Par contre, 'l'exemple suivant montre que l'utili- 
sation d'un faisceau de donn4es, dont les Lingules 
ne sont qu'un 414ment, permet d'41aborer une 
reconstitution plus 'fiable. 

Se~on E. Vincent (1893), si l'esp4ce Lingula 
tenuis est assez r4pandue dons la London Clay, 
<< c'est surtout & Portsmouth qu'elle abondait, carac- 
t4risant d,es sables tr~s fossilif~res >>, mis au jour 
Iors des travaux effectu4s en 1870-71 pour l'agran- 
dissement du port. Le m~me at~teur cite aussi cette 
esp~ce dons les sables ypr4siens belges d'Etlezelles 
et Renaix, & Nummulites planulatus. I1 est donc 
clair que Lingula tenuis n'a pas v4cu dans le 
faci4s vaseux plus ou moins profond qui constitue 
la majeure pattie de la London Clay, mais dans 
les facies sableux intercales dans l'arflile, et post4- 
rieurs a cetle-ci. D'ailleurs, les r4f4rences pr4cises 
concernant des arfliles silteuses ou sableuses ne 
font ~tat que de Lingules en fragments dans des 
niveaux r4gressifs du sommet de la formation 
(dans le Channel entre l'ile de Wight  et Cherbourg 

King, 1954 - -  et & la briquetterie de Lower 
Swanwiek, pr4s de Portsmouth - -  Curry ,~ King, 
1965). Ces observations pr4cises permettent donc 
d'~viter l'erreur pal4o4cologique que sugg~rent les 
r4f4rences sommaires du type:  << Lingula tenuis, 
Argile de Londres, telle loca'lit4 >>. 

D'autre part, A. Davis ,6 G .F .  Elliott (1957) 
ont pr4cis4 que Lingula tenuis est plus petite et 
plus rare dons le bassin de Londres que dons celui 
du Hampshire. Ces auteurs en concluent qu'il s'agit 
probablement d'une esp~ce m4ridionale proche de 
sa limite d'extension. Cette inte:rpr~tation olimati- 
que parait en accord avec le caract~re temp4r4 de 
la faune de mollusques de la London Clay, ca rac- 
t4ris4e par une relative abondance de genres 
<< froids >> (Arctica, Astarte, Thyasira, Aporrhais) 
et la raret4 de certains genres << chauds >>(Chama, 
Conus, Mitra, Marginella) dits t4thysiens, qui se 
d4veloppent au Cuisien et au Lut4tien dans la m~me 
r4gion (,Curry, 1965). LIn changement similaire 
4tant perceptib,le dans la faune de Mollusques con- 
tinentaux (Ptaziat, 1977), il semb,le que le r4chauf- 
~ement des eaux ne soit pas dfi & l'ouverture de 
d4troits m4ridionaux ( W  de la Manche), mais bien 
t~ un r4chauf'fement climatique g4n4ra'l, surtout sen~ 
sible ~ la limite des zones tropicale et temp4r4e. La 
Lingule du d4but de l'Eoc~ne inf4rieur, tout en 
montrant d'es gffinit4s m4ridionales, serait cepen- 
dant ~a l'aise jusqu'au 51 ~ degr4 ,de latitude nord, 
comme le Nypa et le reste de la c414bre flore de 
l'Argile de Londres (Reid ,6 Chandler, 1933, 
Chan~tler, 1961, 1964; Gruas, 1977). I I n e  peut 
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donc s'agir que d'un climat subtropical temp4r4, 
probablement diff4rent des climats actuels (Plaziat, 
1970, 1975; Daley, 1972). On notera 49alement 
que l'extension climatique actuelle des Lingules 
d6passe de peu celle des pal4tuviers (Plaziat, 1970), 
longtemps 'consid'4r~s comme caract4ristiques des 
c, limats intertropicaux. Ce n'est pas sans impor- 
tance pour l'interpr4tation pal4oclimatique des d4- 
p6ts ant4-quaternaires de moyenne latitude : citons 
par exemple la Lingule (Olottidia dumortieri) des 
sables de la fin du Miocene et du P lioc~ne de 
Bel9ique (Vincent, 1893). 

La description remarquablement pr4cise du 9ise- 
ment de Portsmouth (Meyer, 1871) permet aussi 
d'aborder la reconstitution du biotope sous l'angle 
syn4cologique. 

Les Lingules /~ valves connexes se trouvent sur- 
tout dans les ¢ sables /l Lingules >>, tr4s riches en 

macrofaune, mais aussi dans les << sables /l Den- 
tales >> sus-jacents, plus pauvres. Les 80 esp~ces 
de Mollusques du premier niveau sont r4parties 
pour l'essentiel en plusieurs couches de quelques 
centim~tres, intercal4es dans les 3 m de sables 
ofa Lingula tenuis et une esp~ce de Panopaea sont 
fr4quemment en position de vie. Plus h a u t  les 
argiles ~ Cyprina, ~ faune r4duite mais /t Panopes 
toujours abondants en position de vie, prouvent que 
ces Bivalves sont moins exigeants que les Lingules. 
La r4partition de ces de:rni~res parait contr614e par 
deux facteurs : le substrat sableux et un milieu a4r4 
plus nutritif. On peut donc reprendre la conclusion 
de C. Meyer sur le milieu le plus favorable aux 
Lingules: des sables accumul4s dans des eaux 
peu profondes ou sur un littoral. En tout cas, la 
pr4sence de fruits flott4s de Nipa ne suffit pas /~ 
indiquer un rivage soumi,s ~ des dessalures d'ori~ 
gine fluviatile. 

CONCLUSION 

Line r4vision critique de la taxonomie et de la 
systfmatique des Lingules actuelles est en cours, 
les principaux crit~res ont 4t4 b ri4vement discut4s; 
une liste recensant les esp~ces ,a pu ~tre dress4e. 
Par contre, chez les formes fossiles, r~gnent encore 
disparit4 et d4sordre. 

Line meilleure connaissance de l'4cologie des 
Lingules actuetles nous amine g modifier sensible~ 
ment les conceptions traditionnelles sur les condi- 
tions d'existence des formes fos,siles. Les 4tudes 
des associations post-pal4ozo'iques montrent une 
certaine permanence des exigences 4cologiques des 
Lingules comparable ~ celle de leurs cara'ct~res 
morphologiques. Ces Brachiopodes se rencontrent 

la lois dans des environnements deltaiques et 
lagunaires et en milieu marin franc, depuis la zone 
littorale soumise aux 4mersions jusqu'au domaine 
n4ritique. En somme, i:l s'agit d'un groupe eury- 
bionte typique, c'est-/l-dire d'organismes dont la 

valence 6cologique est suffisamment 41ev4e pour 
les rendre aptes a peupler aussi bien un milieu ma- 
rin normal qu'/t vivre dans des conditions de sali- 
nit4, d'oxyg6nation, et dans une moindre mesure 
de temp4rature, d4favorables a la plupart des 
animaux marins tropicaux. Line telle endurance ne 
doit pas ~tre confondue avec une exigence : dans 
les gisements fossilif~res, les Lingules qui accom- 
pagnent une faune franchement marine ont vrai- 
sembtablement v4cu dans les m~mes conditions que 
celle-ci. Par contre, les peuplements monosp4cifi- 
ques ou appauvris off les Lingules constituent le 
9roupe dominant restent de bons indices de milieux 
fluvio-marin.s ou lagunaires. C'est le cas des facies 
de transgression et de r4gression marines. Les d'/~ 
placements des mers 4picontinentates sont en effet 
94n4ratrices d'environnements de faible bathym4- 
trie, aux caract~res physico-chimiques fluctuants, 
off s'4panouissent les esp~ces eurybiontes. 
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F i g .  1 - 

Fig. 2 - 

Fig. 3 - 

Fig. 4 - 

Fig. 5 - 

Fig. 6 - 

Habitats littoraux de Lingula anatina LMK en Nouvelle-Cal6donie. 

Habitat deltai~tue de L. anatina. 
La.barre  sableuse externe, d6couverte aux mar6es de vive eau. Delta de la Ouenghi (baie de St-Vincent, 
fig. 1 B). 
La Mangrove (In) borde le littoral. 

Surface rid6e de la barre sableuse. 
Le sable propre (non vaseux) qui couvre l 'embouchure des terriers s 'effondre fi mar~e basse. La valve de 
Lingule provient d 'un terrier voisin (densit6 de 1 ~ 4 individus par m2). On n'observe habituellement aucune 
coquille ~ la surface du s~diment. Delta de la Ouenghi. Echelle en cm. 

Embouchure d 'un terrier vue sous quelques cm d'eau. 
Les trois trous correspondent aux eourants d'eau inhalants (i) et exhalant (e) canalis6s par les c6nes de soles 
visibles sur la fig. 6. L'animal se situe alors en position haute, quelques mm au-dessous de la surface du 
s~diment. Delta de la Ouenghi. 

Embouchure d'un terrier fi sec (d~tail du terrier de gauche de la fig. 2). 
La forme en boutonniere est due ~ l 'effondrement du sable non vaseux, fi mar~e basse, lorsque l'animal se 
r~tracte dans le terrier en position basse. Delta de la Ouenghi. 

Un autre site deltai~lue ~ Lingules : la barre sablo-vaseuse du delta de la Dumb~a, au N de Noum~a (fig. 1 A). 
La densit~ des terriers varie de 1 ~ 10 par m2. Un herbier de Phan~rogames ~ feuilles cylindriques filiformes 
couvre une partie de ce secteur. La lingule, extraite d 'un terrier voisin, montre son p6doncule charnu. 

D&ail de L. anatina. 
On observe la sortie umbonale du p6doncule et les trois bouquets de soles en pinceaux ( i e t  e) du bord" 
ant&ieur. L 'embouchure du terrier r6siste mieux fi l '~mersion en raison de la consistance du s~diment : une 
des trav~es sablovaseuses (t) a persist~ entre les trous inf~rieur et m6dian. Echelle en ram. 

Lingula anatina in New Caledonia. 

1 and 2 : Deltaic location (delta of  Ouenghi River, Bay of St-Vincent);3 : Aperture of  a burrow, under some centimeter 
deepth, showing its characteristic disposition ; 4 : Aperture at low tide ; 5 : Other deltaic location (delta of  Dumbea 
River) ; presence of  sea-grass ; burrow density about 1 - 10 per sq. meter  ; 6 : Detail of Lingula. 
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Terriers de "Lingula" tenuissima BRONN du Buntsandstein (Gr6s ~i Voltzia sup6deur) des Vosges du Nord. Localit6s de 
Hangviller (Moselle). Echelle correspondant ~ 1 cm. 

Fig. 1 - Embouchures des terriers au sommet d'un banc de gr~s. La largeur de l 'entonnoir sugg~re un effondrement 
superficiel de l 'embouchure du terrier. 

Fig. 2 - 

Fig. 3 - 

Fig. 4 - 

Fig, 5 - 

Fig. 6 - 

Extr6mit~s inf6rieures des terriers avec des bourrelets de fixation des p~doncules des Lingules en relief fi la 
base du banc de gr~s. 

Coupe du banc montrant les coquilles de Lingules dress6es dans le mEme plan en position de vie. 

Coquilles de Lingules rues en section, r6tract6es g mi-hauteur dans leurs terriers. Le remplissage des terriers 
est soulign~ par un d~p6t d'oxydes ferriques plus sombre. On reconnaft les deux parties des terriers ; plus 
larges en haut (h) qu'en bas (b) et les bourrelets de fixation des p~doncules (p). Les Lingules pr~sentent 
toutes la m6me orientation (direction d'un courant ?). 

Pertubation du litage du s~diment provoqu6e par les terriers des Lingules. La coquille vide (c) apparaR en 
noir. 

Coupe d'un banc de gr~s illustrant la densit~ du peuplement fi Lingules. 

Burrows of "Lingula" tenuissima BRONN in the Buntsandstein (Upper Voltzia sandstone of the Vosges Mountains). 
Scale line : 1 cm. 

1 :Aperture of  burrows on a sandstone layer : the large hole suggests a breaking down of the aperture. 2 : Distal end of 
burrows with sand agglomeration around the pedicle ; 3 : Section through layer showing the Lingula shells in living posi- 
tion; 4 :Lingula in their burrows ; all animals have the same disposition. 5 : Layer pertubation induced by the Lingulid 
burrows. 6 : Section of  sandstone showing the lingulid density. 
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