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Résumé : Les chondrichthyens du Jurassique normand ont été assez peu étudiés depuis les débuts de la paléontologie en
Normandie. Ce travail a été réalisé a partir de trois collections privées, et a révélé au moins neuf genres et seize especes
différentes dans la série callovo-oxfordienne du Calvados. La majorité des fossiles appartient aux hybodontiformes. Les
néosélaciens sont présents, avec des dents et aiguillons plus réduits. Enfin, les holocéphales sont représentés par des plaques
dentaires et fragments d’aiguillons dorsaux d’Ischyodus. Des restes squelettiques de Planohybodus ont été partiellement
examinés. Cette diversité spécifique dévoile une diversité écologique a travers les différents morphotypes dentaires et régimes
alimentaires de ces chondrichthyens.

Mots clés : Callovien, Oxfordien, Normandie, hybodontes, néosélaciens, holocéphales, paléoécologie

Abstract: Chondrichthyans from the norman Jurassic have been poorly studied since the beginning of paleoichthyology in
Normandy. This work has been based on three private collections, and revealed at least nine genera and sixteen different
species in the callovo-oxfordian serie of Calvados. Most of the fossils refer to the hybodontiforms. The neoselachians are also
recorded with moderate-sized teeth and fin spines. Finally, the holocephalian are represented by dental plates and dorsal fin
spines of Ischyodus. Skeletal remains of Planohybodus were partially examined. This specific diversity unveiled an ecologic
diversity through the different dental morphotypes and feeding strategies of these chondrichthyans.
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Introduction

La paléontologie des vertébrés du Jurassique de Normandie posséde une histoire longue de
plus de deux siécles. Depuis les écrits de I'abbé Dicquemare (1776), les vertébrés mésozoiques de
Normandie susciterent un intérét croissant jusqu’a la premiere guerre mondiale. Par ailleurs, les plus
anciennes interprétations a tendance évolutionniste faites a partir de fossiles concernaient les « gavials
de Honfleur » (Buffetaut, 1983 ; Tabouelle, 2008). Ces crocodiliens ont fait I'objet de nombreuses
études et d’un grand débat entre le transformiste Geoffroy Saint-Hilaire (1825, 1831), et le
fixiste/catastrophiste Cuvier (1800, 1808, 1812, 1824). Par la suite, les travaux des Eudes-
Deslongchamps figureront parmi les plus éminents de la paléontologie normande.

Mais ces études ont pour l'essentiel concerné les crocodiliens, les reptiles marins et les
dinosauriens. La paléoichthyologie normande a pourtant débuté dés la premiére moitié du XIXéme
siecle (Brignon, 2015). Les premiéres études détaillées concernant des Chondrichthyens ont été
réalisées a partir de fossiles extraits du Calcaire de Caen (Bathonien). Signalés dés 1820 par Lamouroux,
des « dents ou palais triturans de poissons marins » (Desnoyers, 1824) et des « dents de squale » sont
cités dans une publication d’Eudes-Deslongchamps en 1825, avec la description d’un aiguillon de
« mourine ou raie-aigle». |l faut attendre le volume 3 des monumentales « Recherches sur les poissons
fossiles » d’Agassiz  (1833-1843) pour obtenir des descriptions précises et des illustrations
d’« ichthyodorulites » (épines), de dents d’élasmobranches et de fragments de machoires
d’holocéphales issus du Jurassique normand. Dans le Callovien des Vaches Noires, des aiguillons
d’Hybodontiformes furent signalés par de la Beche en 1822. Enfin, les chondrichthyens du
Kimmeéridgien du Cap de la Heve furent documentés par les dessins de Lesueur (1778-1846) conservés
au Muséum d’Histoire Naturelle du Havre (Lepage, 1996). La paléontologie normande a connu un fort
déclin au cours de la premiére moitié du XXeme siecle, d’autant que les collections des muséums du
Havre et de Caen, et de l'université de Caen ont été durement touchées au cours des bombardements
de 1944 (Dangeard, 1951). L’acquisition par le British Museum au milieu du XIXeme siécle d’une partie
de ces collections a sauvé certains spécimens, référencés dans les catalogues des poissons fossiles du
British Museum de Woodward (1889, 1891a). On retrouve les fossiles décrits par Eudes-
Deslongchamps, Agassiz et Woodward dans I'inventaire des sélaciens du Calvados et de I’'Orne de Bigot
(1896), puis dans I’étude des poissons fossiles du Bassin Parisien de Priem (1908).

Les faunes de chondrichthyens de la limite Jurassique moyen-supérieur font la transition entre
celles du Trias-Jurassique inférieur, dans lesquelles les hybodontiformes sont majoritaires, et celles du
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Jurassique terminal et du Crétacé inférieur dans lesquelles les néosélaciens dominent les milieux
marins. Ce travail s’est porté sur les chondrichthyens de la série callovo-oxfordienne du Calvados. I
s’est effectué sur plus de 200 fossiles issus de trois collections privées.

Contexte géologique

La série callovo-oxfordienne de la bordure occidentale du bassin anglo-parisien est particulierement
bien représentée dans le nord du Calvados. Quasi-continue de I'est de Caen jusqu’au sud de Honfleur,
elle est surtout visible au niveau des falaises littorales du Pays d’Auge. Le Callovien affleure assez mal. Il
est caractérisé par une abondante sédimentation terrigéne issue de I'érosion du Massif armoricain et
qui provoque I'envasement de la plateforme carbonatée du Bathonien. Les premiers dépots de la
transgression callovienne ont été mis en évidence dans les carrieres d’Escoville et d’Argences, situées a
I'est de Caen. La liaison entre ces carrieres et les falaises littorales reste mal définie, les contacts entre
les formations de I’Avant-Pays d’Auge et les formations littorales n’étant que ponctuellement
observables. De plus, les «Couches du Mauvais pas » qui constituent la base des dépots littoraux
(Hébert, 1854, 1860) ne sont plus accessibles aujourd’hui. Le reste de la série callovo-oxfordienne est
quasiment compléete de Houlgate a Villerville, au travers des Falaises des Vaches Noires et des Falaises
des Roches Noires. La sédimentation argileuse perdurera jusqu’a I'Oxfordien moyen, au cours duquel
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Fig. 1 : Emplacement des sites concernés dans le Jurassique normand.
Carte modifiée d’aprés I’APGN et la Lithothéque normande (Univ. Caen)

niveaux de la série callovo-oxfordienne.

Bavent : Marnes d’Escoville et Marnes a Belemnopsis latesulcatus

Les carriéres de Bavent sont encore en activité pour I'exploitation des marnes, utilisées pour la
fabrication de tuiles et de poteries. Le site se trouve sur la route de Caen a Cabourg, a une dizaine de
kilometres a I'est de Caen. Les marnes qui s’y trouvent regroupent trois formations définies par Dugué
(1989), datées du Callovien inférieur au Callovien moyen : les Marnes d’Escoville, les Marnes d’Argences
et les Marnes a Belemnopsis latesulcatus. Le site a livré 46 fossiles de chondrichthyens issus du niveau
supérieur des Marnes d’Escoville (Callovien inférieur) et du sommet des Marnes a Belemnopsis
latesulcatus (Callovien moyen). Les Marnes d’Argences n’ont livré aucun reste de vertébrés dans cette
carriere. La faune de la formation des Marnes d’Escoville est surtout composée d’organismes
benthiques (brachiopodes, bivalves, échinodermes) et les organismes pélagiques sont largement
minoritaires (céphalopodes et quelques vertébrés). A Bavent, le sommet des Marnes & Belemnopsis
latesulcatus est occupé par un banc calcaire contenant des restes de vertébrés. D’'une maniere
générale, la faune pélagique est plus importante que dans les Marnes d’Escoville, et des taxons a
affinités mésogéennes sont présents. Le milieu de sédimentation a l'origine de ces formations
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correspond a une vasiére calme proche des terres émergées (présence de bois) et en voie d’ouverture
sur le domaine marin (Deroin et al., 1999).

Cesny-aux-Vignes : Marnes d’Argences

Cesny-aux-Vignes est une petite commune située a une vingtaine de kilométres au sud-est de
Caen. Il s’agit du site qui a livré le moins de fossiles, seulement 3, représentant 2 genres distincts. Ces
fossiles proviennent de la formation des Marnes d’Argences, datées du Callovien inférieur. Cette
formation se situe entre les Marnes d’Escoville et les Marnes a Belemnopsis latesulcatus et marquent la
transition du Callovien inférieur au Callovien moyen. Elle contient une faune comparable a celle des
Marnes d’Escoville, et les organismes benthiques (fouisseurs et de surface) sont majoritaires. La faune
pélagique est globalement plus importante, avec notamment des céphalopodes a affinités boréales et
quelques vertébrés.

Falaises des Vaches Noires (Villers-sur-Mer) : Marnes de Dives, Marnes de Villers, Coral-rag

Villers-sur-Mer est une commune du littoral située entre Houlgate et Deauville, a environ 40 km
au nord-est de Caen. Cette station balnéaire est connue pour le gisement des Falaises des Vaches
Noires. Ces falaises qui s’étendent sur 5 km entre Houlgate et Villers sont formées de couches allant du
Callovien supérieur (Marnes de Dives) a I’Albo-Cénomanien (craie). Une lacune sédimentaire de pres de
60 millions d’années sépare les derniers niveaux de I'Oxfordien moyen (Coral-rag) de la craie crétacée.
Ce site, trés prisé des amateurs, a acquis sa renommée grace aux restes squelettiques de reptiles
marins et aux nombreuses ammonites qu’il renferme. Dans le cadre de ce mémoire, 98 fossiles
provenant du Callovien des Marnes de Dives (74), de I'Oxfordien des Marnes de Villers (19) et du Coral-
Rag (5) ont été examinés. Ces fossiles sont répartis dans 8 genres distincts. De grands changements
environnementaux surviennent entre la formation des Marnes de Dives et le Coral-rag. Dans les
marnes, la faune est dominée par les organismes benthiques (huitres), mais les organismes pélagiques
sont bien représentés (céphalopodes et vertébrés), surtout au Callovien supérieur. Le milieu de
sédimentation était une vasiere a huitres ouverte sur le domaine marin, mais proche des terres
émergées (bois, dinosaures, ptérosaures). Le Coral-rag correspond a un niveau a constructions récifales,
contenant peu d’organismes pélagiques. Cette formation est trés hétérogeéne de Villers a Trouville. Aux
Vaches Noires, le milieu de formation est soumis a de fortes variations de I'énergie, et est caractérisé
par une accumulation lumachellique (Dugué, 1989 ; Dugué et al., 1998 ; Lebrun & Courville, 2013).

Falaises des Roches Noires : Calcaires gréseux d’Hennequeville et Marnes de Villerville

Les Falaises des Roches Noires se trouvent a I'est des Vaches Noires, entre Trouville et
Villerville. Elles doivent leur nom aux grands accidents siliceux et aux blocs de silex noir tombés sur la
plage. Elles se composent de couches de I'Oxfordien moyen a la base (Calcaire Oolithique de Trouville)
a I'Oxfordien supérieur (Marnes de Villerville). 63 fossiles issus de ces falaises ont été examinés au
cours de ce travail. 53 d’entre eux proviennent d’Hennequeville, 8 de Villerville, et 2 de Trouville. Ces
fossiles sont regroupés dans 8 genres différents. Aprés I'épisode émersif qui a suivi la formation du
Coral-rag, les dépodts calcaro-marneux des Calcaires d’Hennequeville témoignent d’un
approfondissement du milieu et de la reprise de la sédimentation (Dugué & Rioult, 1987). Le milieu de
dépodt est une vasiére subtidale protégée du large, calme, et subissant un refroidissement (retour des
faunes boréales). L'énergie hydrodynamique augmente au cours du temps jusqu’au retour massif des
sédiments terrigenes (Marnes de Villerville).

L'origine des restes squelettiques est incertaine. lls proviennent de dépots de I'Oxfordien
supérieur-Kimmeéridgien inférieur (« Séquanien », Perchey, 1976) situés entre Trouville-Hennequeville
et Vasouy (Marnes de Cricqueboeuf ?).
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Matériel et méthodes

La récolte des fossiles examinés au cours de ce travail s’est réalisée sur plusieurs années.
L'effort d’échantillonnage est différent d’un site a I'autre, et les fossiles les plus grands et les mieux
préservés ont été favorisés. Ces fossiles ont été préparés et dégagés avant le prét des collections. Ils ont
été déterminés a I'ceil nu et a I'aide d’une loupe binoculaire. Les photos ont été prises a I'aide d’un
Nikon D300 et d’un Canon PowerShot G10.

Résultats
La systématique suit Rees & Underwood (2008), Klug (2010) et Kriwet & Klug (2011b, 2014). La
terminologie utilisée est détaillée en annexe 2 (Fig. 5, 6, 7).

Classe des Chondrichthyes Huxley 1880

Sous-classe des Elasmobranchii Bonaparte, 1838

Ordre des Hybodontiformes Patterson, 1966

Famille des Hybodontidae Owen, 1846

Genre Hybodus Agassiz, 1837

Hybodus obtusus Agassiz, 1843

Matériel: 9 dents (coll. Pezy). Fig. 2. 4

Description: Ces dents sont robustes, avec une cuspide principale peu élevée et conique. La plupart
posséde deux paires de denticules latéraux, mais une troisieme paire peut étre présente. Les dents
antérieures ont une cuspide principale proportionnellement plus haute et élancée que les postérieures,
chez lesquelles elle est a peine plus haute que les denticules qui I’encadrent. L'ornementation consiste
en des plis assez épais mais peu nombreux tant sur la face linguale que labiale. Des protubérances
ornent la base de la face labiale. Les plus grosses se situent au centre de la couronne, et peuvent
arborer des plis similaires a ceux qui parcourent les cuspides. Lingualement, de plus petites
protubérances sont présentes, surtout au niveau des denticules latéraux. Une créte occlusale longe la
cuspide principale et les denticules latéraux. Seulement trois dents ont conservé une base racinaire
massive. L'une des dents de Bavent a été retrouvée en association avec une vertébre de plésiosaure.
Remarques: Le genre Hybodus a été défini a partir des dents a cuspide haute et acérée (type arracheur)
de l'espece H. reticulatus. Par ailleurs, cette espéce est connue d’aprés des dents, mais aussi par des
éléments squelettiques, ce qui a permis de compléter sa description. Le genre Hybodus regroupe
pourtant des espéces définies a partir de dents isolées et/ou de fragments d’épines dorsales. De ce fait,
des problemes de synonymie (pas de prise en compte de I’'hétérodontie, pas d’association entre les
dents et les épines dorsales) et de mauvaises déterminations (épines dorsales similaires entre Hybodus
et Acrodus par exemple) interviennent dans la nomenclature (Maisey, 1987). Les dents de H. obtusus
different de celle de H. reticulatus par leur aspect trapu, davantage de type agrippeur-écraseur. Par
conséquent, les Hybodus regroupent des espéces aux morphologies dentaires variables et une révision
du genre reste indispensable, comme |'atteste la création récente des genres Egertonodus (Maisey,
1987) et Planohybodus (Rees & Underwood, 2008).

Occurrence: Marnes d’Escoville, a Belemnopsis latesulcatus et Marnes de Dives, Calcaires gréseux
d’Hennequeville.

Hybodus sp. 1

Matériel: 5 fragments d’épine dorsale (2 coll. Pennetier, 3 coll. Pezy)

Description: Ces deux fragments présentent la méme ornementation, constituée d’arétes longitudinales
saillantes caractéristiques des épines dorsales d’Hybodus. Ces arétes légérement sinueuses sont plus
étroites que les sillons qui les séparent. Elles convergent toutes vers la pointe de I'épine et ne se
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recoupent jamais. Certaines en revanche se terminent avant d’atteindre la pointe. Le bord postérieur
présente deux rangées paralléles de denticules en « crochets » recourbés vers la base. Ces denticules
sont disposés régulierement, et alternativement d’une rangée a I'autre. Les deux rangées se rejoignent
et n’en forment plus qu’une vers la pointe de I'épine. Un espace finement strié sépare ces denticules
des arétes longitudinales. La coupe transversale de ces épines est losangique, avec la partie antérieure
plus arrondie que la partie postérieure.

Remarques: 'attribution des épines dorsales de chondrichthyes a une espéce précise est difficile, et
peut conduire a de la synonymie entre noms associés aux épines ou aux dents (cf. Asteracanthus et
Strophodus). Il faut par ailleurs remarquer que les épines des genres Hybodus, Acrodus et Egertonodus
sont quasiment impossibles a différencier (Maisey, 1978, 1983). Les fragments présentés ici sont
proches des épines d’Hybodus crassus d’aprés la description d’Agassiz (1833-1843). Bigot (1896)
référence cette espéce dans le gisement bathonien d’Allemagne (ancien nom de Fleury-sur-Orne,
Calvados). En revanche, aucune épine d’H. crassus n’avait auparavant été décrite dans le Callovien de
Villers. La description d’Hybodus acutus (Agassiz, 1833-1843) correspond elle aussi aux pointes d’épines
étudiées. De plus, une épine auparavant attribuée a H. acutus, puis a H. obtusus, référencée au Natural
History Museum (PV OR 46461) présente une ornementation similaire. Enfin, la collection de
paléontologie du Hunterian Museum and Art Gallery (Glasgow) contient des épines issues de |’Oxford
Clay et attribuées a H. obtusus, qui malgré une « quille » importante sur le bord postérieur, sont
comparables aux fragments d’épines décris ici (GLAHM 109313, GLAHM 132845, GLAHM 149174).
Occurrence: Marnes de Dives, Calcaire gréseux d’'Hennequeville et Marnes de Villerville.

Hybodus sp. 2

Matériel: Une épine dorsale d’environ 20 cm de long (coll. Pezy)

Description: 1l ne manque que la pointe a cette épine pour étre compléete. L'ornementation est tres
émoussée, mais les arétes longitudinales qui caractérisent les épines d’hybodontes sont encore visibles.
Elles sont plus grosses et moins nombreuses que chez les épines décrites précédemment, et certaines
forment des pointillés dans la partie proximale. Elles ne se recoupent pas. La base non ornementée et
I'espace séparant les arétes des denticules postérieurs sont finement striés. Les denticules sont
disposés en deux rangées serrées qui se rejoignent vers la pointe. Cette épine est fine et élancée, avec
des bords latéraux comprimés et une cavité assez étroite.

Remargues: L'attribution de cette épine a un genre précis est hasardeuse, pour les raisons évoquées
précédemment (cf. Hybodus sp. 1). Il semblerait que les épines du genre Planohybodus puisse étre
écartées, par leur forme plus massive et trapue, et par la bifurcation des arétes dans la partie proximo-
postérieure de I'épine (Rees & Underwood, 2008). Chez Hybodus et Acrodus, les arétes longitudinales
sont fréquemment ponctuées dans la partie proximale (Maisey, 1978).

Occurrence: Marnes de Dives.

Genre Planohybodus Rees & Underwood, 2008

Planohybodus grossiconus (Agassiz, 1843)

Matériel: 57 dents (coll. Pezy). Fig. 2. 6 et 2. 8

Description: Les dents de Planohybodus peuvent atteindre de grande taille (la plus grande observée,
incompléte, mesurait déja 15 mm). Elles sont triangulaires et hautes, plus ou moins aplaties labio-
lingualement. Une certaine variation existe, entre des dents qui semblent plus basses et trapues et des
dents franchement hautes. La plupart de ces dents sont peu inclinées postérieurement et apparaissent
symétriques. Une a deux paires de denticules latéraux peut encadrer la cuspide principale, mais la
majorité des dents n’a conservé que la cuspide centrale. Le bord tranchant est bien développé sur la
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cuspide centrale et les denticules, et situé a peu prés a égale distance des faces labiale et linguale.
L’'ornementation consiste en de fins plis recouvrant la base de la couronne, et atteignant le sommet des
denticules latéraux. De maniere générale, les plis sont plus marqués sur la face labiale. Comme pour la
forme, I'ornementation est variable, et certaines dents portent des plis dépassant la moitié de la
hauteur de la cuspide centrale. La pointe est toujours lisse. Quelques dents présentent un renflement a
la base de leur face labiale. Quatorze dents présentent I'ensemble de ces caracteres, mais sont de bien
plus petite taille que les autres. La plupart a en plus un profil sigmoidal, rare chez les grandes dents.
Remarques: Les différences de formes peuvent étre le reflet d’une hétérodontie dignathique, les dents
de la machoire supérieure étant plus larges que les dents de la machoire inférieure. On retrouve cette
hétérodontie chez les Carcharhinidae et les Hemigaleidae actuels (Cappetta, 1986). Par ailleurs, une
hétérodontie monognathique graduelle, méme faible, n’est pas exclue, les dents antérieures
apparaissant alors plus hautes que les dents postérieures. L’hétérodontie dignathique est connue chez
les trois espéces incluses dans le genre Planohybodus par Rees et Underwood (2008), P. grossiconus, P.
peterboroughensis et P. ensis (Rees & Underwood, 2008 ; Underwood & Rees, 2002). Les variations de
I’ornementation peuvent souligner la présence de P. peterboroughensis. Cette espéce, présente dans le
Callovien de Peterborough et le Bathonien du Yorkshire se distingue de P. grossiconus par des plis plus
marqués et étendus sur les cuspides principales (Rees & Underwood, 2008). Les quatorze plus petites
dents sont interprétées comme étant des dents de juvénile. Le profil sigmoidal a été utilisé afin de
différencier les dents d’Egertonodus de celles de Planohybodus et Hybodus (Rees & Underwood, 2008),
mais il est bien présent chez certaines dents attribuées a Planohybodus (Bermudez-Rochas, 2009).
Occurrence: Marnes d’Escoville, d’Argences et de Dives, Coral-rag, Calcaire gréseux d’Hennequeville.

Planohybodus sp. 1

Matériel: 4 dents (coll. Pezy)

Description: Certaines dents attribuées au genre Planohybodus présentent de tres fines crénelures au
niveau des bords tranchants. Ces crénelures étant trés peu marquées, elles sont surtout visibles grace a
des variations de lumiere. L'ornementation de ces dents est trés peu marquée, voire méme quasi-
absente. L'une de ces dents a gardé une paire de denticules latéraux.

Remargques: Des bords tranchants crénelés sont connus chez P. ensis, mais n’ont jamais été décrits chez
P. grossiconus ou P. peterboroughensis. La faible ornementation est également caractéristique de P.
ensis. 1l s’agit d’'une espece plus récente que les deux autres, décrite initialement par Woodward en
1916 dans le Crétacé basal du sud de I’Angleterre. Elle a depuis été retrouvée dans des couches de
méme age en France (Biddle, 1993) et en Espagne (Bermudez-Rochas, 2009). L’attribution de ces dents
a P. ensis serait hasardeuse, et supposerait une lacune dans le registre fossile de plus de 12 millions
d’années.

Occurrence: Marnes de Dives et Calcaires gréseux d’Hennequeville.

Planohybodus sp. 2

Matériel: 2 épines dorsales sub-complétes (coll. Pezy). Annexe 2, Fig. 6

Description: Ces épines sont tres proches des épines d’Hybodus sp. décrites précédemment. Elles s’en
différencient par leur cavité centrale plus étroite et leur ornementation. Les arétes longitudinales
postérieures bifurquent dans la partie proximale de la zone ornementée. Ces épines sont assez petites
et élancées. Les denticules postérieurs sont tres irréguliers chez I'une d’entre elle.

Remarques: La formation des denticules postérieurs se fait de fagon secondaire au cours de la
croissance de I'épine, ce qui peut entrainer des irrégularités dans leur disposition (Maisey, 1978). Il ne
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s’agit pas d’un caractere taxinomique. La bifurcation des arétes longitudinales en revanche rappelle
I’ornementation des épines de Planohybodus (Rees & Underwood, 2008).
Occurrence: Marnes a Belemnopsis latesulcatus et de Dives.

Genre Egertonodus Maisey, 1987

Egertonodus sp.

Matériel: 13 dents et fragments de dents (coll. Pezy). Fig. 2. 7

Description: La cuspide principale parait moins large. Seule la face labiale est aplatie, ce qui provoque
un décalage du bord tranchant vers cette face. La face linguale est convexe. Le profil est sigmoidal,
surtout au niveau des dents antérieures. Une a deux paires de denticules latéraux bien détachés de la
cuspide principale peut étre présente, mais la grande majorité des dents inventoriées n’en possédait
plus un seul. Ces denticules sont proportionnellement plus grands que chez Planohybodus.
L'ornementation consiste en des plis qui atteignent parfois les deux tiers de la cuspide principale,
surtout chez les dents les plus trapues. Ces plis sont davantage marqués que chez Planohybodus. lls
sont plus étendus sur la face linguale que sur la face labiale. De la méme maniére que chez
Planohybodus, une variation de I'ornementation existe. Aucune des dents n’est symétrique, elles sont
toutes plus ou moins inclinées distalement. Une seule a conservé la base racinaire assez épaisse,
rectangulaire, avec des foramens sur la face linguale.

Remargues: Le genre Egertonodus a tout d’abord été érigé d’aprés la comparaison des caractéristiques
craniennes d’Hybodus reticulatus Agassiz, 1837, et d’Hybodus basanus (Egerton, 1845) réalisée par
Maisey en 1987. Les caractéres dentaires ont pu étre définis grace notamment a des dents retrouvées
en Suéde (Rees, 1996), ce qui a permis de les distinguer de celles des Hybodus. Néanmoins, ces dents
restent proches de celles de Planohybodus. En effet, si les dents de Planohybodus sont plut6t aplaties
labio-lingualement, quelques exemples ont une face linguale plus convexe que la face labiale
(Underwood & Rees, 2002). Le genre Egertonodus est connu dans le Crétacé inférieur avec I'espece-
type E. basanus, et au Jurassique avec E. duffini. De plus, des dents décrites par Underwood dans le
Kimmeéridgien du sud de I'’Angleterre (Hybodus sp. 1 dans Underwood, 2002) suggerent la présence
d’une autre espece (Rees & Underwood, 2008). Les dents de la collection Pezy sont trés comparables a
ces derniéres : elles sont moins étroites et n’ont pas les trois paires de denticules latéraux d’E. duffini.
Une hétérodontie monognathique graduelle est reconnue : les dents antérieures sont plus effilées, avec
une ornementation moins marquée et étendue que les dents postérieures (Rees & Underwood, 2008).
Occurrence: Marnes d’Escoville et de Dives, Coral-rag et Calcaires gréseux d’'Hennequeville.

Sous-famille des Acrodontinae Casier, 1959 sensu Maisey, 1989

Genre Asteracanthus Agassiz, 1837

Asteracanthus ornatissimus Agassiz, 1837

Matériel: 7 fragments d’épine (5 coll. Pezy, 2 coll. Pennetier), 51 dents (coll. Pezy). Fig. 2. 1 et 2. 5
Description: L'épine la plus compléte mesure 26 cm. L'extrémité de la pointe est cassée, et seule une
petite partie de la base non ornementée est visible. L'ornementation est constituée d’une multitude de
tubercules « étoilés » recouverts d’émailloide et disposés en rangées plus ou moins réguliéres. Dans la
partie la plus distale, les tubercules sont remplacés par des stries longitudinales. Deux rangées de
denticules en « crochet » occupent le bord postérieur. Ces rangées se rapprochent et se rejoignent vers
la pointe. L'espace qui les sépare de I'ornementation est finement strié, de méme que la base non
ornementée. La coupe transversale de ces épines est losangique, avec des bords latéraux légerement
compressés et un bord postérieur convexe.
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Les dents d’Asteracanthus sont de type broyeur. Il existe une forte hétérodontie monognathique, avec
des dents antérieures courbes et possédant un dome développé, des dents latérales a couronne élargie
avec un déme dans la partie antérieure de la dent, et des dents postérieures circulaires et planes.
L'ornementation est complexe, avec de forts plis parfois ramifiés accompagnés de stries plus fines qui
prennent naissance au centre de la dent. Les plis se rejoignent en une créte occlusale au niveau des
dents antérieures. En s’éloignant du déme central, les plis sont peu a peu remplacés par une
ornementation réticulée. L'ornementation est de moins en moins complexe d’avant en arriere de la
machoire. La racine n’est conservée sur aucune des dents étudiées.

Remarques: A I'origine, les dents et les épines dorsales d’Asteracanthus étaient séparées dans deux
genres différents, Asteracanthus pour les épines, Strophodus pour les dents. Ces genres sont réunis en
1888 par Woodward, dans une description de dents, d’épines dorsales et d’épines céphaliques d’A.
ornatissimus en association. A. ornatissimus est commun dans les dépots du Jurassique moyen
d’Europe. Cette espéce est connue dans des couches du Bathonien au Kimmeéridgien du sud de
I’Angleterre, de France, de Suisse et d’Allemagne (Woodward, 1889 ; Bigot, 1896 ; Priem, 1908 ; Martill,
1991 ; Rees & Underwood, 2008).

Occurrence: Marnes d’Escoville, d’Argences, a Belemnopsis latesulcatus et de Dives, Calcaires gréseux
d’Hennequeville.

Asteracanthus semisulcatus Agassiz, 1837

Matériel: 2 fragments d’épine dorsale (coll. Pezy)

Description: L'ornementation de ces deux fragments est caractéristique d’Asteracanthus, avec de
nombreux tubercules distribués en rangées longitudinales. Ces tubercules, bien séparés vers le bord
postérieur, se rejoignent jusqu’a former des arétes longitudinales rappelant les épines d’Hybodus vers
le bord antérieur. Ces arétes sont plus fréquentes dans la partie basale de I'épine que vers la pointe. Le
premier fragment, trés érodé, présente un bord postérieur finement strié ou se distinguent encore
I'emplacement de quelques denticules (les plus basaux). Ces denticules ne semblent pas disposés de
maniere réguliére. Le second fragment a conservé la cavité centrale. En coupe transversale, les murs
latéraux de cette cavité sont tres épais, ce qui explique I'aspect imposant de ces deux morceaux
d’épine.

Remarques: Cette espéce est présente dans des gisements du Bathonien de Normandie et du sud de
I’Angleterre (Woodward, 1890 ; Bigot, 1896). Les épines d’Asteracanthus sont généralement séparées
de celles des Hybodus par leur ornementation tuberculée, tandis que les Hybodus arborent une
ornementation faite d’arétes longitudinales. La distinction n’est cependant pas si simple: chez
Asteracanthus, la pointe est souvent ornée d’arétes (cf. A. ornatissimus), tandis que chez Hybodus, les
arétes sont parfois ponctuées a la base (cf. Hybodus sp. 2). Les arétes interviendraient donc avant la
ponctuation au cours de la croissance de I'épine, le changement se produisant bien plus tot chez
Asteracanthus (juvénile) que chez Hybodus (Maisey, 1978).

Occurrence: Calcaires gréseux d’Hennequeville.

Asteracanthus sp.

Matériel: 6 dents (coll. Pezy)

Description: Ces dents sont de trois types différents. Deux d’entre elles sont larges, planes et
rectangulaires, trois sont asymétriques et de forme sub-triangulaire, la derniére est plus petite et
circulaire. L'ornementation est fortement atténuée. Elle est grossiérement réticulée au centre de la
couronne, avec des plis irréguliers sur le pourtour des plus grandes dents.
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Remarques: Les dents d’Asteracanthus sont difficiles a différencier les unes des autres et beaucoup de
synonymie existe entre les especes établies. Ces dents peuvent étres rapprochées de plusieurs espéces.
Tout d’abord, leur forme générale et I'ornementation ponctuée qu’elles présentent rappellent les dents
d’Asteracanthus magnus. Les dents antérieures d’A. magnus sont asymétriques et sub-triangulaires,
tandis que les dents latérales sont rectangulaires et imposantes et que les dents postérieures sont
petites et sub-circulaires (Rigal & Cuny, 2016). Cette espéce est connue dans le Bathonien de
Normandie (Bigot, 1896 ; Priem, 1908 ; Rees & Underwood, 2008 ; Rigal & Cuny, 2016). En revanche,
elle n’a pas été retrouvée dans le Callovien et I'Oxfordien francais. Les dents de Strophodus reticulatus
et de S. subreticulatus référencées dans le Callovien-Oxfordien de Villers, ont elles aussi un aspect
proche de celui des dents décrites ici (Agassiz, 1833-1843; Bigot, 1896). Elles sont aujourd’hui
rattachées a A. ornatissimus (Priem, 1908). Cette attribution ne semble pas déraisonnable, compte tenu
des nombreux fossiles retrouvés dans les couches de méme age.

Occurrence: Marnes de Dives, Coral-rag et Calcaires gréseux d’"Hennequeville.

Sous-cohorte des Neoselachii Compagno, 1977

Ordre des Synechodontiformes Duffin & Ward, 1993

Famille des Orthacodontidae de Beaumont, 1960

Genre Sphenodus Agassiz, 1843

Sphenodus longidens Agassiz, 1943

Matériel: 7 dents (coll. Pezy). Fig. 2. 10

Description: Les dents de Sphenodus sont hautes et acérées, avec un profil sigmoidal et des bords
tranchants nets. Elles sont dépourvues de toute ornementation et la majorité d’entre elles ne comporte
pas de denticules latéraux. La face labiale est fortement aplatie par rapport a la face linguale, et
comporte sur certaines dents une dépression centrale. La cuspide peut étre fortement inclinée
lingualement. Une dent latéro-postérieure est inclinée distalement et est encadrée de deux denticules
latéraux. La base racinaire est projetée lingualement, et présente une vascularisation
pseudopolyaulacorhize (de petits foramens, voire de petits sillons verticaux peuvent étre visibles). Elle
est plane et rectangulaire en vue basale.

Remarques: L'extension stratigraphique de Sphenodus est tres large, allant du Jurassique inférieur au
Paléocene (Duffin 1993). De nombreuses especes incluses dans ce genre n’ont été décrites qu’a partir
de dents isolées, parfois méme de cuspides dépourvues de base racinaire. Trois espéces sont connues
dans le Jurassique moyen et supérieur d’Europe centrale et occidentale : S. longidens, S. nitidus et S.
macer. Ces deux dernieres ont livré des restes squelettiques assez bien conservés (Rees, 2010 ;
Bottcher & Duffin, 2000). S. longidens est la plus grande de ces trois espéces. Elle est présente entre
autres dans le Callovien des Vaches Noires (Priem, 1908), de I'Oxford Clay (Martill, 1991 ; Duffin, 1993)
ou encore de Pologne (Rees, 2010). Les dents possédant des denticules latéraux sont assez rares, et
sont probablement placées dans la partie postérieure de la machoire (Martill, 1991 ; Delsate & Felten,
2015). Les affinités taxinomiques de ce genre ont été largement discutées, mais la vascularisation
pseudopolyaulacorhize de la base racinaire le place dans les synéchodontiformes, ou il est seul
représentant de la famille des Orthacodontidae (Duffin & Ward, 1993 ; Klug, 2008, 2010).

Occurrence: Marnes de Dives et Calcaires gréseux d’'Hennequeville.
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4c

12a

« descending lamina »

Fig. 2 : 1, 5. Asteracanthus ornatissimus. 1, aiguillon dorsal (a, coll. Pennetier), tubercules étoilés (b) ; 5, couronne
d’une dent antérieure, vue linguale (a), occlusale (b) et labiale (c). 2, 12. Ischyodus sp. 2, fragment de I'aiguillon
dorsal, vue postérieure (a) et latérale gauche (b) ; 12, plague mandibulaire droite, vue basale (a) et occlusale (b). 3.
Paracestracion falcifer. Pointe d’aiguillon dorsal. 4. Hybodus obtusus. Couronne, vue linguale (a), occlusale (b), labiale
(c). 6. Planohybodus grossiconus. Couronne, vue linguale (a), latérale (b) et labiale (c). 7. Egertonodus sp. Couronne,
vue linguale (a) et labiale (b). 8. Planohybodus grossiconus. Couronne sur bloc, vue labiale. Coral-rag. 9.
Palaeocarcharias stromeri. Dent sur bloc, vue linguale. 10. Sphenodus longidens. Dent, vue linguale, latérale et labiale.
11. Notidanoides muensteri. Dent, vue linguale (a) et labiale (b). Barres d’échelle = 1 cm, sauf pour 1b et 9 (5 mm).

Collection Pezy sauf mention contraire.
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Super-ordre des Squalomorphii Compagno, 1973

Ordre des Hexanchiformes de Buen, 1926

Famille des Crassonotidae Kriwet & Klug, 2011a

Genre Notidanoides Maisey, 1986

Notidanoides muensteri (Agassiz, 1843)

Matériel: 3 dents (coll. Pezy). Fig. 2. 11

Description: Ces dents de type coupeur sont larges et aplaties labio-lingualement. Elles se composent
de quatre cuspides de taille décroissante mésio-distalement, et recourbées distalement. Elles sont
lisses, mais des dentelures tres peu marquées peuvent étre présentes sur le bord mésial de la premiére
cuspide. La base racinaire, projetée lingualement, est massive et plus épaisse que la couronne. Seule la
face linguale est visible sur les dents ayant conservé leur base racinaire : anaulacorhize (Kriwet & Klug,
2014), elle est striée de sillons superficiels.

Remarques: Les premiers hexanchiformes sont datés du début du Jurassique. lls sont représentés
aujourd’hui par six espéces réparties dans deux a trois familles selon les scientifiques. Leur taxinomie
est sujette a discussion, et les Chlamidoselachidae (requins-lézards) sont parfois séparés des
Hexanchidae (requins-vaches). Ils partagent cependant des caractéres tels que le nombre de fentes
branchiales et de chambres cardiaques (Kriwet & Klug, 2014). En ce qui concerne les fossiles du
Jurassique, le manque de matériel et la synonymie ont conduit au rejet de certains taxons (Rees, 2010).
Le genre Notidanoides, 'un des plus anciens (Cuny, 2013), est décrit par Maisey (1986a) a partir de
restes squelettiques issus du Kimméridgien de Nusplingen (Allemagne). Les dents de Notidanoides se
distinguent de celles du genre Crassodontidanus, par leur bord mésial dépourvu de denticules (Kriwet &
Klug, 2011a). Enfin, les dents multicuspidées des Pseudonotidanidae (synéchodontiformes) rappellent
celles des hexanchiformes, mais posseédent une base racinaire pseudopolyaulacorhize avec une
dépression labiale (Klug & Kriwet, 2010 ; Kriwet & Klug, 2011a).

Occurrence: Marnes de Dives et de Villers.

Super-ordre des Galeomorphii Compagno, 1973

? Ordre des Lamniformes Berg, 1958

incertae familiae

Genre Palaeocarcharias de Beaumont, 1960

Palaeocarcharias stromeri de Beaumont, 1960

Matériel: 1 dent sur bloc (coll. Pezy). Fig. 2.9

Description: Seule la face linguale est bien visible. Malgré son aspect émoussé, cette dent présente des
caractéristiques des dents de type arracheur des lamniformes. Elle est haute et élancée, sans
ornementation ni denticules latéraux. La cuspide est courbée lingualement. Le c6té labial semble aplati.
La base racinaire est holaulacorhize : un sillon la divise en deux lobes latéraux. Une protubérance
linguale est présente.

Remarques: Cette espece découverte autour du site d’Eichstdtt (Baviére) est connue d’apres des
spécimens complets du Kimméridgien (Duffin, 1988). Son rattachement a I'ordre des lamniformes a été
sujet a discussion. En effet, si ses dents ressemblent a celles de lamniformes fossiles et actuels
(notamment a celles de certains Odontaspididae), la morphologie générale de P. stromeri rappelle
plutdt les formes benthiques a necto-benthiques de certains orectolobiformes. De Beaumont (1960) a
ainsi considéré cette espece comme étant une forme intermédiaire entre ces deux ordres. Cappetta
(1987) confirme le rattachement de P. stromeri aux lamniformes, mais en incertae familiae. Les dents
du néosélacien synéchodontiforme Sphenodus, de type arracheur et dépourvues d’ornementation,
pourraient étre confondues avec celles de P. stromeri si la base racinaire est manquante ou mal
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conservée. Chez Sphenodus, la vascularisation de type pseudopolyaulacorhize conduit a une « racine »
plane en vue basale, sans sillon nutritif et lobes latéraux (cf. Sphenodus sp.).
Occurrence: Calcaires gréseux d’Hennequeville.

Ordre des Heterodontiformes Berg, 1940

Famille des Heterodontidae Gray, 1851

Genre Paracestracion Koken in Zittel, 1911

Paracestracion falcifer (Wagner, 1857)

Matériel: Une pointe d’épine dorsale (coll. Pezy). Fig. 2.3

Description: Cette épine présente un mur postérieur droit, dépourvu de denticules mais parcouru d’un
sillon. Le bord antérieur n’est que légérement courbe. La coupe transversale, triangulaire, rappelle la
forme des aiguillons d’holocéphales (cf. Ischyodus). L'ornementation de cette épine est tres
reconnaissable : la pointe est recouverte d’un émailloide lisse qui se divise en de multiples tubercules
au niveau des bords latéraux. Ces tubercules sont distribués en lignes longitudinales plus ou moins
sinueuses. Le mur postérieur est dénué de toute ornementation et n’est pas recouvert d’émailloide. La
coupe transversale laisse apparaitre de petits canaux vasculaires dans la partie antérieure du tronc
(partie interne de I'épine recouverte par I'ornementation et constituant la base non ornementée
assurant l'insertion).

Remarques: La pointe émaillée de cette épine est caractéristique de néosélaciens (Cuny, 2013). Le
genre Paracestracion a été érigé en 1911 par Koken (/n Zittel, 1911) a partir des dents et épines
d’Heterodontus falcifer. La présence de tubercules sur les bords latéraux de I'épine dorsale était ainsi vu
comme un caractéere dissociant le genre ancestral Paracestracion du genre plus moderne Heterodontus
(Maisey, 1982). Toutefois, Maisey décrit en 1982 deux rayons attribués a Heterodontus tuberculatus,
trés proches des épines dorsales de P. falcifer, et présentant une ornementation tuberculée similaire.
La différence entre ces deux genres se fait alors par la présence (Paracestracion) ou |'absence
(Heterodontus) de canaux vasculaires (Maisey, 1982 ; Kriwet & Klug, 2004). Par ailleurs, I'un des rayons
attribué a H. tuberculatus par Maisey avait auparavant été décrit sous le nom de Synechodus par
Woodward (Woodward, 1891b). Cette attribution ne pouvait étre retenue: le genre Synechodus
(synéchodontiforme) ne possede pas d’épine dorsale (Klug, 2008, 2010 ; Kriwet, 2008).

Occurrence: Marnes de Dives.

Sous-classe des Subterbranchialia Zangerl, 1981

Super-ordre des Holocephali Bonaparte, 1832

Ordre des Chimaeriformes Patterson, 1965

Famille des Callorhynchidae Garman, 1901

Genre Ischyodus Egerton, 1843

Ischyodus sp.

Matériel: 1 aiguillon (coll. Pennetier), 3 aiguillons + 23 plaques dentaires (coll. Pezy). Annexe 2, Fig. 7. ;
Fig. 2.2 et 2.12

Description: Les aiguillons sont beaucoup plus fins et graciles que chez les élasmobranches. Leur coupe
transversale est triangulaire, avec un bord postérieur plat et des bords latéraux trés comprimés. L'un de
ces aiguillons est encore recouvert d’une fine couche d’émailloide, et tous portent de fines stries
longitudinales. Deux rangées de denticules triangulaires et recourbés vers la base occupent
approximativement le premier tiers distal du mur postérieur. Contrairement aux épines
d’hybodontiformes, ces rangées de denticules ne se rejoignent pas vers la pointe. La partie proximale
(environ les deux premiers tiers) est droite, la courbure de la pointe s’accentuant fortement a peu pres
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au niveau des denticules les plus basaux. La plus longue épine, a laquelle la pointe et la base sont
manquantes, atteint déja 14,5 cm.

Les plagues mandibulaires sont massives mais partielles. Elles portent trois triturateurs sur leur face
occlusale. Le triturateur médian est le plus large, et peut avoir une forme ovale ou échancrée vers
I'avant. Les deux autres, plus petits, ovales et plus ou moins allongés, se situent au niveau des deux
protubérances de la marge labiale. En vue basale, une bande oblique Iégerement proéminente souligne
la marge labiale (« descending lamina », Patterson, 1992). Les plaques palatines sont triangulaires en
vue occlusale, et portent quatre triturateurs ovales et allongés. Deux des triturateurs se situent sur la
marge symphysaire (« interne »), un troisieme est médian, le dernier est labial (« externe »). Le plus
large correspond toujours au triturateur symphysaire postérieur. Le plus fin correspond le plus souvent
au triturateur médian. Les deux autres sont de taille intermédiaire.

Remargques: Que ce soit au niveau des épines dorsales ou des plaques dentaires, le genre Ischyodus est
trés proche du genre Edaphodon. Ce dernier présente une épine dorsale moins compressée
qu’lschyodus et une cavité pulpaire ovale (Takeuchi & Huddleston, 2006), et ne posséde pas de
« descending lamina » au niveau de ses plaques dentaires (Patterson, 1992 ; Stahl, 1999 ; Kriwet & Klug,
2011b). La détermination d’une espéce précise pour les restes décris ici est incertaine. En effet, un
certain nombre d’especes d’Ischyodus sont trés ressemblantes, et considérées par certains auteurs
comme étant synonymes. Ainsi, une révision du genre réalisée en 2009 par Popov et al. A rattaché a /.
egertoni six a neuf especes décrites pour le Jurassique supérieur. De plus, Woodward signale en 1891
que les différences de proportions soulignées par Agassiz (1833-1843) entre I. emarginatus (synonyme
junior d’l. tessoni (Popov & Ward, 2008 ; Brignon, 2015)) et /. egertoni ne suffisent pas a séparer ces
deux espéeces (Woodward, 1891a; Stahl, 1999). Or elles sont toutes les deux présentes dans le
Jurassique de Normandie ou du sud de I’Angleterre (Woodward, 1891a, 1892a, 1892b ; Bigot, 1896 ;
Martill, 1991). Ces restes appartiennent a I'une ou l'autre de ces espéeces, en attente d’une révision
mettant —ou non— en évidence une synonymie.

Occurrence: Marnes d’Escoville et a Belemnopsis latesulcatus, de Dives et de Villers et Calcaires gréseux
d’Hennequeville.

Restes squelettiques de Planohybodus sp. 3 (coll. Perchey)

Les restes squelettiques de la collection Perchey comprennent deux grands fragments et un
certains nombres de fragments de plus petite taille, ainsi que 5 dents isolées. Ces restes ont pu étre
rassemblés : ils correspondent aux machoires inférieure et supérieure (Fig. 3. 1).

Dents

Les dents ont toutes conservé la base racinaire. Les cing dents isolées présentent des cuspides
hautes, larges et triangulaires (Fig. 3. 3). Parmi les dents encore en place sur deux des fragments
squelettiques, les dents sont aussi hautes mais plus étroites. Cette différence rappelle I'hétérodontie
des Planohybodus (cf. Planohybodus grossiconus) et les dents les plus larges sont interprétées comme
appartenant a la machoire supérieure (Rees & Underwood, 2008). Celle-ci porte 4 bases racinaires sans
cuspide. La machoire inférieure est visible en deux morceaux, le plus grand ne porte plus qu’une dent,
le plus petit présente trois files de renouvellement avec 1, 2 et 5 dents successives. La base racinaire est
de type anaulacorhize. Elle est épaisse et rectangulaire, avec une série de foramens bien visibles sur la
face linguale. La couronne est trés large (2,2 cm pour la plus large), et composée d’une cuspide
principale haute et triangulaire, et parfois d’'un ou deux denticules latéraux. La cuspide principale est
aplatie labio-lingualement, avec un bord tranchant non crénelé décalé vers la face labiale. Certaines
dents ont un profil sigmoidal (c’est surtout le cas des dents de la machoire inférieure mais une dent
isolée présente également un profil en S), et toutes les dents isolées sont franchement recourbées
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labialement. Aucune n’est courbée distalement, et elles sont toutes a peu pres symétriques.
L'ornementation est bien marquée sur les deux faces, avec des plis atteignant les 2/3 de la face
linguale, et la moitié de la face labiale. Coté labial, des plis fins et courts se situent entre des plis plus
marqués et plus longs, ce qui donne un aspect trés dense a I'ornementation de la base de la couronne.
Il n’est pas rare que ces plis sinuent ou se rejoignent. C6té linguale, seuls de longs plis marqués sont
présents et semblent ainsi plus espacés. Les denticules visibles sont recouverts par I'ornementation.

Denticules dermiques

Des denticules dermiques sont visibles sur un fragment isolé que I'on peut rattacher a la machoire
inférieure (Fig. 3. 2). Ces denticules sont de forme circulaire en vue occlusale. La base est plate, et plus
large que la couronne, qui forme comme un bouton au centre du denticule. La couronne est émaillée et
couverte de forts plis verticaux qui se rejoignent au centre de la face occlusale, ce qui lui donne un
aspect étoilé. Certains de ses plis se ramifient en deux ou trois branches.

Fig. 3 : Planohybodus sp. 3. (coll. Perchey). 1. Ensemble en vue ventrale. 2. Denticules dermiques. 3. Dents de la
machoire supérieure, vue linguale (a), latérale (b) et labiale (c). Barres d’échelle = 1 cm, sauf pour 1 (10 cm).

Remarques

Ces dents rappellent celles de Planohybodus et Egertonodus. De Planohybodus, elles ont le profil
aplati, la forme haute, triangulaire et symétrique des cuspides principales, ainsi que I’hétérodontie
dignathique (agrippeur-coupeur). D’Egertonodus, elles ont le profil sigmoidal bien marqué,
I'ornementation plus étendue, et le décalage du bord tranchant vers la face labiale. Il reste que chez
Planohybodus, un profil sigmoidal et une face linguale bombée ont été observés (cf. Planohybodus
grossiconus et Egertonodus sp.). De ce fait, il est tentant de rattacher ces restes squelettiques au genre
Planohybodus. Néanmoins, I'ornementation de ces dents les distingue franchement de celles des
especes de Planohybodus connues (Rees & Underwood, 2008). Le bord tranchant lisse distingue
également ces dents de celles de Planohybodus sp. 1. Les denticules dermiques correspondent au
Morphotype 1 du Kimméridgien allemand décrit par Thies en 1995. Il s’agit d’un morphotype
d’Hybodontoidea, sans toutefois étre restreint a une espéce, un genre ou une famille particuliére. Il est
présent au niveau de la machoire inférieure d’Hybodus delabechei du Sinémurien de Lyme Regis, et
chez des hybodontes du Rhétien (Reif, 1978).
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Une étude approfondie de ces restes n’'a pu étre réalisée, faute de temps. Néanmoins, des
comparaisons pourront étre réalisées a partir des restes squelettiques décrits d’hybodontes (Maisey,
1983, 1986b, 1987 ; Rees & Underwood, 2008 ; Lane, 2010). Dernierement, des cranes et squelettes
partiels de Planohybodus provenant du Kimméridgien et du Tithonien basal de Grande-Bretagne ont été
étudiés. Ce genre serait également présent dans le Crétacé basal d’Espagne (Underwood, comm. pers.).
Cette étude pourrait confirmer I'appartenance de ces restes a une nouvelle espece.

Discussion
Taphonomie

Les fossiles examinés sont en général bien préservés, avec une ornementation bien conservée, ce
qui suggére un enfouissement rapide dans un milieu calme avec un taux de sédimentation assez élevé.
C’est surtout le cas dans les Marnes de Villers, mais certains spécimens issus des Marnes de Dives et
des Calcaires d’Hennequeville ont conservé une trés belle ornementation (Fig. 2. 1). Certains spécimens
retrouvés dans les mémes couches sont émoussés, avec une ornementation franchement abrasée.
Cette différence peut s’expliquer par une exposition plus longue aux courants marins. Les aiguillons et
les plaques dentaires sont rarement complets, avec des zones de cassures plutdt nettes au niveau des
parties les plus fragiles (extrémités). Ces cassures pourraient étre dues a la pression induite par la
masse des sédiments sus-jacents (Lyman, 1994). Elles ne sont caractéristiques d’aucune formation
particuliére. Les restes issus des carrieres de Bavent et Cesny-aux-Vignes ont probablement été
fragilisés par I'exploitation mécanisée des sédiments. A Bavent en particulier, la présence d’une
ancienne terrasse fluviatile de la « PaléoDives » suggére une érosion des buttes calloviennes par
I’écoulement mais aussi par I'action du gel au cours des glaciations du Quaternaire (Pezy, comm. pers. ;
Jamet, 2014). Enfin, certains fossiles ont pu étre brisés au cours de leur extraction, c’est par exemple le
cas des restes squelettiques de Planohybodus sp. Les dents, méme trés bien préservées, présentent
rarement la base racinaire. Cette caractéristique est tres courante chez les dents d’hybodontes post-
triassiques, et témoignerait de la perte de la dent au cours de la vie de I'animal (Underwood & Cumbaa,
2010). Les dents les plus abimées sont celles issues du Coral-rag de Villers (Fig. 2. 8): la couche
d’émailloide qui les recouvre présente des craquelures longitudinales et des zones de décollement. De
telles traces d’usures ont été décrites pour les os par Behrensmeyer en 1978 (weathering, stade 1).
Elles ont également été observées par Irmis & Elliott (2006) aprés I'exposition de dents

d’élasmobranches actuels a des conditions environnementales controlées imitant un milieu marin
proximal soumis a I'action des vagues. En revanche, I'ornementation est assez bien conservée et les
bords tranchants sont présents. Ces dents n’ont donc pas été soumises aux courants de fagon
prolongée et réguliére, ce qui aurait entrainé une abrasion plus forte, mais ont plutot été exposées a de
brusques variations de I’hydrodynamisme et de la température, et a des chocs. Ces craquelures
soulignent la haute énergie du milieu de fossilisation, et une éventuelle exposition a I’air libre qui aurait
entrainé la dessiccation puis le craquelement de I'émailloide (Behrensmeyer, 1978 ; Martin, 1999 ; Irmis

& Elliott, 2006).

On remarque un gap entre la fin des Marnes de Villers (Oxfordien inférieur) et le Coral-rag
(Oxfordien moyen) dans lequel aucun reste de chondrichthyens ne semble avoir été découvert. Les
organismes pélagiques sont relativement rares dans les Argiles a Lopha, le Calcaire d’Auberville et le
Calcaire oolithique de Trouville, mais pas dans I'Oolithe ferrugineuse de Villers (Lebrun & Courville,
2013). L'apparente absence de chondrichthyens dans ces couches peut s’expliquer de différentes
facons. La nature méme des falaises des Vaches Noires, ou affleurent 'ensemble de ces couches, ne
permet pas toujours une bonne estimation de l'origine stratigraphique des fossiles: ceux-ci se
retrouvent accumulés aux pieds des falaises suite a des éboulements et des coulées de boue, et y sont
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mélangés les uns aux autres. Seuls les fossiles sur gangue permettent de déterminer la formation
d’origine (Picot, comm. pers.). Ensuite, les couches géologiques concernées par ce gap se sont déposées
dans des milieux différents de ceux dans lesquelles les marnes sous-jacentes se sont formées. Cette
différence s’exprime par une augmentation de I'énergie hydrodynamique, un taux de sédimentation
irrégulier et une bioturbation plus importante (Dugué, 1989). Ces parametres environnementaux
rendent la fossilisation plus difficile, avec un enfouissement aléatoire, un séjour prolongé a la surface
du sédiment et donc une abrasion importante, un transport potentiel, et parfois une exhumation des
restes causée par I'érosion (houle, tempétes, marées) ou la bioturbation. Enfin, les Argiles a Lopha sont
caractérisées par une faune oligospécifique, avec une surabondance des huitres Actinostreon (Lopha)
gregareum. Cette diminution de la diversité s’explique par I'arrivée de décharges détritiques soudaines
et répétées qui envasent le benthos et augmentent la turbidité du milieu (Dugué, 1989). Si la rareté des
restes de chondrichthyens se vérifie dans ce niveau de la falaise, elle serait plutét due a la diminution
de la diversité des proies, et seulement indirectement a la turbidité. En effet, certaines espéces
d’élasmobranches actuelles occupent préférentiellement les milieux turbides, au moins au stade
juvénile (Yates et al.,, 2014). Par ailleurs, les grandes espéces de requins (>3 m) ont une aire de
répartition importante et ne sont présentes dans les milieux cotiers que temporairement (au cours de
migrations, en période de reproduction ou au cours des premiers stades de développement, Roff et al.,
2016 ; Heupel et al., 2014). Au contraire, ces environnements sont occupés de facon permanente par
de petits individus. Cependant, la technique d’échantillonnage appliquée au cours de la mise en place
de ces collections a favorisé la récolte de fossiles de grande taille, au détriment des plus petits,
potentiellement plus abondants.

Paléoécologie

Les néosélaciens sont connus dans le registre fossile dés le Permien inférieur, mais ils restent
relativement discrets jusqu’a la fin du Trias. lls connaissent, des le début du Jurassique une
diversification qui va progressivement leur permettre de coloniser de nouveaux milieux et de dominer
les faunes marines de chondrichthyens (Underwood & Ward, 2004, Underwood, 2006). En effet leurs
centres vertébraux calcifiés leur conferent un avantage de vitesse, tandis que leurs adaptations
dentaires leur permettent la prédation d’un large panel de proies. La compétition avec les néosélaciens
va conduire a une diversification des hybodontes dans les milieux d’eau douce, et a I'apparition de
nouvelles spécialisations (dents coupeuses ou écraseuses). Cette diversification des hybodontes dans
les eaux douces amorcée a la fin du Lias va connaitre son apogée au Crétacé inférieur (Cuny, 2013). |
n’y a pas de changement notable a travers ce travail entre les faunes du Callovien et de I'Oxfordien. Les
hybodontes paraissent dominants tandis que les néosélaciens sont minoritaires. Ce paradoxe peut étre
dd a un biais d’échantillonnage. En effet, les fossiles d’hybodontes sont généralement plus grands et
visibles que ceux des néosélaciens : ces derniers ne présentent pas tous d’épine dorsale, tandis que
leurs dents sont souvent plus petites ou plus graciles. Ces différences ont probablement contribué a la
rareté des néosélaciens dans la littérature ancienne (Underwood, 2006). Seul un échantillonnage par
lavage-tamisage pourrait mettre en évidence de petites dents de néosélaciens (raies et petits requins),
et ainsi donner une image exhaustive de la radiation de ce groupe en Normandie. Malgré tout, la
diversité des morphotypes dentaires chez les hybodontes est importante, et illustrent la variété de
niches écologiques marines qu’ils occupaient encore au Jurassique moyen. La taille de leurs restes
suggere des animaux de grandes dimensions, que seul Sphenodus a pu approcher (Martill et al., 1994).

Les dents broyeuses d’Asteracanthus (Fig. 2. 5) et les plaques dentaires d’Ischyodus (Fig. 2. 12)
permettaient la prédation d’invertébrés a coquilles épaisses (huitres). Comme les chimeéres actuelles,
Ischyodus devait avoir un mode de vie benthique a necto-benthique. C’'est également le cas de
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Paracestracion, qui possédait une denture de type agrippeur-broyeur, comme les hétérodontiformes
(requins dormeurs) actuels (Kriwet, 2008, Cappetta, 1986). Asteracanthus a pu tolérer de grandes
variations de températures et de salinité (Leuzinger et al., 2015), et chasser des invertébrés benthiques
et pélagiques tels que les ammonites (Martill et al., 1994 ; Anderson et al., 1994). Les dents coupeuses
de Notidanoides (Fig. 2. 11) et arracheuses d’Egertonodus (Fig. 2. 7), Sphenodus (Fig. 2. 10) et
Palaeocarcharias (Fig. 2. 9) suggérent la prédation d’animaux a corps mous tels que céphalopodes et
actinoptérygiens. Les plus grandes espéces devaient pouvoir s’attaquer a de plus grosses proies tels que
petits reptiles marins et autres requins. C'est également le cas de Planohybodus, dont les dents
coupeuses-agrippeuses (Fig. 2. 6) devaient permettre une utilisation différentielle des machoires, 'une
agrippant la proie, I'autre coupant la chair. Enfin, les dents moins spécialisées d’Hybodus obtusus (Fig.
2. 4) devaient permettre la prédation d’un large spectre de proies telles que petits poissons, crustacés
et oursins (Rees & Underwood, 2008). L'une des dents de H. obtusus a été retrouvée associée a une
vertébre de plésiosaure sur le site de Bavent: de nombreux élasmobranches sont opportunistes, et il est
probable que certains d’entre eux aient été charognards et se soient attaqué a des carcasses de reptiles
marins ou terrestres (Martill, 1991 ; Martill et al., 1994 ; Wahl, 2005). Ils occupaient donc le sommet
des réseaux trophiques, sans toutefois atteindre la place de super-prédateurs, alors occupée par les
reptiles marins (Vullo, 2013), et auxquels ils ont pu tenir lieu de proies (Wahl, 2005). Ils devaient jouer
le r6le de mésoprédateurs (Heupel et al., 2014).

Les quatorze petites dents de Planohybodus retrouvées dans les Calcaires d’Hennequeville
suggerent un mélange de génération. Le milieu de dépo6t de cette formation correspond a une vasiere
subtidale protégée du large et recevant périodiquement des apports issus d’un delta sableux proche. La
température des eaux devait y étre relativement élevée, comme |’atteste la présence de céphalopodes
d’affinités plutét mésogéennes au moins a la base de la formation (Dugué, 1989). Ce type
d’environnement est propice au développement de jeunes requins, ainsi protégés des super-prédateurs
du large (Roff et al., 2016 ; Heupel et al., 2014). De plus la proximité d’un delta ne devait pas poser de
problémes aux hybodontes, ceux-ci étant euryhalins voire adaptés aux milieux d’eau douce (Leuzinger
et al., 2015).

Conclusion

La série callovo-oxfordienne normande a déja livré de nombreux fossiles de vertébrés et
invertébrés divers, parfois trés bien préservés. Des problemes liés au manque d’affleurement de
certains niveaux (Callovien inférieur et moyen) existent et entravent la collecte. Au niveau des falaises
littorales, I'accumulation des fossiles a leur pied rend parfois difficile la détermination de leur origine
stratigraphique. L’exposition a la marée induit également une « durée de vie » limitée sur I'estran.
Néanmoins, les sites échantillonnés ont dévoilé une diversité de poissons cartilagineux importante, et
ces fossiles apportent de riches informations paléoécologiques. De nouvelles especes de
chondrichthyens sont encore a déterminer, et I'aide des paléontologues amateurs s’averent précieuse
dans la récolte de nouveaux macrofossiles. Un lavage-tamisage permettrait aussi la mise en évidence de
microrestes appartenant a de petites especes de néosélaciens. Le Planohybodus de la collection
Perchey augmente le nombre de restes squelettiques connus d’hybodontiformes et prouve ainsi
I'intérét paléoichthyologique des gisements de la cote du Calvados. De futures études pourront
apportés des données supplémentaires sur les biotopes marins de la limite Dogger-Malm. Elles
permettront en outre de documenter le passage de faunes marines dominées par les hybodontiformes
a des faunes de néosélaciens, prémices des biotopes actuelles. Enfin, les hybodontiformes de la série
callovo-oxfordienne de Normandie pourraient s’inscrire dans la révision taxinomique du groupe.
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ANNEXE 1: STRATIGRAPHIE
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Fig. 4: Coupe stratigraphique de la série callovo-oxfordienne de Normandie, modifiée d’apres Dugué (1989).
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ANNEXE 2: TERMINOLOGIE
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