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QUELQUES PREC I S IONS  SUR LE POLYMORPHISME DANS LA FAMILLE  

DES CARDIOCERATIDAE DOUVILLE ( AMMONOIDEA)

par D i d i e r  M a r c ha n d*

RESUME

Il existe dans le genre Quenstedtooeras Hyatt, comme dans de 
très nombreux genres d'Ammonites, un dimorphisme certainement sexuel 
entre les formes microconques et macroconques. Les études statistiques 
entreprises ont montré qu'il existait aussi un trimorphisme non sexuel des 
formes macroconques lorsque l'on s'attache au seul caractère épaisseur. 
Plusieurs hypothèses sont émises pour interpréter ce résultat et une 
étude en partie bibliographique de la famille des Cardioceratidae four­
nit des éléments de réponses.

SOME PRECISE DETAILS ON THE POLYMORPHISM IN FAM.
CARDIOCERATIDAE DOUVILLE (AMMONOIDEA)

SUMMARY

Among the Quenstedtooeras Hyatt genus as in many other Ammo­
nites généra, there is a certainly sexual dimorphism between microconch 
and macroconch forms. Statistical studies presently in progress show 
that, considering only the thickness character, there also exists a 
non sexual trimorphism among macroconch forms. To interpret this find- 
ing various hypothèses are suggested and partly bibliographical inves­
tigation of the Cardioceratidae family gives dues to the answer.

I n t r o d u c t i o n

Depuis plus de trente ans, sous l'impulsion en particulier de 
Julian Huxley, la conception typologique de l'espèce en faveur depuis 
Linné (1758) a été remplacée par la conception biologique de l'espèce. 
Dans cette nouvelle optique, l'espèce n'est plus représentée par un ty­
pe morphologique mais par un ensemble de populations interfécondes entre 
elles. Les études détaillées faites sur les espèces actuelles ont permis
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de montrer qu'il existait au sein de l'espèce une variabilité importan­
te quantifiable par des méthodes statistiques. Ces études ont permis 
également la mise en évidence dans certains cas de groupes morphologi­
ques distincts au sein d'une même espèce. Deux dans le cas du dimor­
phisme sexuel, souvent plusieurs dans le cas du polymorphisme intraspé- 
cifique.

En paléontologie et en particulier depuis les travaux de Buckman, 
la conception typologique de l'espèce était jusqu'à une époque récente 
la seule base de travail. Cette conception poussée à l'extrême par de 
nombreux auteurs portait en elle-même sa négation puisque chaque individu 
pouvait à la limite devenir l'holotype d'une nouvelle espèce. C'est pour 
lutter contre cette conception qui était biologiquement fausse que quel­
ques rares paléontologistes décidèrent d'appliquer aux espèces fossiles la 
conception biologique de l'espèce vivante. Au critère d'interfécondité 
inutilisable en paléontologie, on a substitué les critères de variabilité 
et de discontinuité morphologiques. Les méthodes statistiques fournissent 
l'instrument de travail indispensable à cette étude. Ces méthodes appli­
quées aux céphalopodes fossiles ont mis en évidence un certain nombre de 
faits dont l'interprétation dans une conception biologique de l'espèce 
pourrait remettre en cause la notion d'espèce acceptée classiquement chez 
les Ammonites.

Etude du genre Quenstedtoceras Hyatt
E s q u i s s e  b i b l i o g r a p h i q u e

Au Callovien supérieur (zone à Lamberti) se développe dans une 
grande partie de l'hémisphèse Nord, un genre d'Ammonite caractérisé par :
- des formes minces à ventre aigu ou arrondi, à côtes primaires fines et 
nombreuses ou fortes et peu nombreuses, à côtes secondaires libres ou re­
liées aux côtes primaires.
- des formes d'épaisseur moyenne à très forte, avec une costulation pré­
sentant le même type de variabilité que dans le cas des formes minces.

Cependant, l'observation directe montre qu'il existe tous les 
intermédiaires entre les formes les plus minces et les formes les plus 
épaisses. Cette constatation n'est d'ailleurs pas originale puisque Ni- 
kitin dès 1878, dans son étude sur le groupe de l'Ammonites funi férus qui 
correspond en grande partie à la famille des Cardioceratidae, écrit p.
109 :"Les formes réunies dans le groupe de 1'Ammonites funiferus (Phill.), 
se distinguent par une tendance extraordinaire à la variabilité, varia­
bilité elle-même extraordinaire pour des ammonites qui sont des organis­
mes souvent variables".

C'est très certainement l'observation de cette importante varia­
bilité qui a conduit les anciens auteurs à limiter le nombre des espèces 
au sein du genre Quenstedtoceras• Sowerby en 1819 décrit deux espèces 
d'épaisseur faible, Ammonites lamberti - A . leachi et une espèce renflée, 
A. omphaloides3 dont l'épaisseur s'accroît rapidement avec l'âge. En 
1827, il crée une nouvelle espèce, A. sutherlandiae, pour les formes 
renflées dont l'épaisseur augmente lentement avec l'âge.

En 1848, d'Orbigny qui possédait un abondant matériel en prove­
nance essentiellement du Calvados (plus de 200 échantillons), dût être



impressionné par la grande variabilité de ce genre puisqu'il n'accepta 
que trois espèces : Ammonites lamberti (Sow.) qui correspond aux formes 
minces ou peu épaisses, A. mcœiae (d'Orb.) qui correspond à des formes 
d'épaisseur assez faible, adulte à un petit diamètre et A. sutherlan- 
diae (Murch.) qui correspond aux formes assez épaisses (pl. 176 et pl. 
177, fig. 1-2) et très épaisses (pl. 177 , fig. 3-4).

Eichwald (1869) se contente de deux espèces : Ammonites lamber­
ti (Sow.) dont il dit qu'il existe des variétés nombreuses qui sont sui­
vant l'âge renflées ou comprimées et A. oarinatus, forme renflée dont le 
dernier tour s'élargit de façon considérable.

Quenstedt (1886-87) décrit une seule espèce dans le genre Quen­
stedtooeras mais précise quatre variétés : Ammonites lamberti et A. 
lamberti maoer pour les formes minces, A. lamberti pinguis pour les for­
mes d'épaisseur moyenne et A. lamberti inflatus pour les formes très 
épaisses.

Weissermel (1895) dans sa révision du genre Quenstedtùo eras note 
que les espèces qui composent le genre appartiennent soit à des formes 
épaisses soit à des formes minces sans préciser toutefois les rapports 
qui existent entre ces deux groupes. Il reconnaît 4 espèces caractérisées 
par des épaisseurs moyennes différentes : Quenstedtiaéras lamberti (Sow.) 
pour les plus minces, Q. mariae (d'Orb.), puis Q. sutherlandiae (Murch.) 
et enfin Cadooeras (= Quenstedtooeras) carinatum ( Eich.), pour les for­
mes les plus épaisses.

Par la suite, un certain nombre d'auteurs décriront quelques es­
pèces nouvelles et reconnaîtront pour le genre un nombre plus ou moins 
grand d'espèces : 5 pour Nikitin (1881 et 1884), 10 pour Schellwien 
( 1894), 8 pour R. Douvillé (1912).

Avec Buckman, on assiste en quelques années à l'éclatement du 
genre Quenstedtooeras en 8 groupes dont quelques uns sont monospécifi­
ques. Eboraciceras Buck., Eichualdiaeras Buck., Lamberticeras = Bourke - 
lambertiaeras Buck., Prorsioeras Buck., Quenstedtooeras Hyatt, Suther- 
landioeras Buck., Verturrmiceras Buck. , Weissermelioeras Buck.

Dès 1938, 5 des 8 genres de Buckman furent employés par Arkell 
et Maire comme des sous-genres du genre Quenstedtooeras au sens large, 
montrant ainsi que les coupures d'ordre générique effectuées par Buckman 
étaient beaucoup trop rigides et ne correspondaient pas à la réalité.
Les trois autres genres furent mis en synonymie et donc abandonnés.

En 1952, cette subdivision en sous-genre est remise en question 
par Makowski qui pense pouvoir affirmer que "Buckman a distingué plu­
sieurs sous-genres fondés sur des caractères qui semblent avoir seule­
ment une valeur spécifique". Pour lui, il n'existe que deux sous-genres:
1 ). Quenstedtooeras s.st. Hyatt réunissant les espèces atteignant au ma­
ximum 65 mm de diamètre et dont la dernière chambre d'habitation est 
costulée.
2). Bourkelambertioeras Buck. auquel on peut attribuer les espèces at­
teignant des tailles plus grandes (jusqu'à 220 mm de diamètre) et ayant 
la dernière chambre d 'habitation lisse.

Il conserve 2 espèces dans le sous-genre Quenstedtooeras : Q•
(Q.) vertumnum (Leck) et Q. (Q. ) mariae (d'Orb.) et 5 dans le sous-genre
Bourkelambertioeras :



Q. (B.) henrici (Douv.)f Q. (B.) mologae (Nik.), Q. (B.) rybinskianum 
(Nik. ) , Q. (B.) carinatum (Eich.), Q. (B.) lamberti (Sow.).

En 1962, Makowski va plus loin puisqu'il ne conserve pour le 
genre Quenstedtoceras que quatre espèces. Chaque espèce est constituée 
par des formes adultes à un faible diamètre (inférieur à 65 mm) qu'il 
assimile aux mâles et des formes adultes à un diamètre important (supé­
rieur à 105 mm) qu'il assimile aux femelles. Les deux premières espèces 
Q. henrici (Douv.) et Q. praelamberti (Douv.) correspondent aux formes 
minces, Q. vertumnum (Leck.) et Q. mariae (d'Orb.) aux formes plus 
épaisses (voir text plate V et VI, p. 37 et 39). L'espèce Q. lamberti 
(Sow.) appartient au groupe des formes minces puisqu'elle dérive de 
l'espèce praelamberti (Douv.) par évolution.

Enfin en 1963, J.H. Callomon écrit dans son ouvrage "Sexual Di- 
morphism in Jurassic Ammonites", p. 49 que "toute la série des macro­
conques qui va depuis des formes en disque Quenstedtoceras (Lambertice- 
ras) lamberti (Sow.) jusqu'à des formes en boulet de canon Quenstedto­
ceras (Eboraciceras) grande (Arkell) sont les parties d'une même espèce 
génétique". Il reconnaît par ailleurs l'existence d'un groupe microcon­
que qui, cela est sous-entendu, appartient à la même espèce biologique.

Cette étude bibliographique succincte du genre Quenstedtoceras 
met en évidence les profonds changements intervenus quant à l'interpré­
tation des faits. Si l'on ne tient pas compte des espèces qui sont en 
réalité des microconques, on s'aperçoit que pour les macroconques cer­
tains auteurs anciens (avant Buckman) n'admettent que deux espèces : 
l'une correspondant aux formes minces, l'autre aux formes à épaisseur 
soit moyenne soit forte (d'Orbigny, Eichwald) ; d'autres en admettent 
trois correspondant respectivement aux formes minces, moyennes, épais­
ses (Sowerby, De Haan, Quenstedt, Weissermel) ; d'autres enfin admet­
tent un nombre d'espèces plus grand (Nikitin, Schellwein, Douvillé). On 
assiste donc peu à peu à une augmentation du nombre des espèces avant 
l'éclatement du genre en huit genres nouveaux au début du XXe siècle. A 
partir d'Arkell et de Maire, une tendance contraire se manifeste, tout 
d'abord par l'utilisation de cinq des huit genres de Buckman comme sous- 
genres, ensuite par la diminution du nombre des sous-genres employés, 
puis la diminution du nombre des espèces pour aboutir enfin à l'hypothè­
se d'une seule espèce biologique (J.H. Callomon 1963 et 1969).

Etude s t a t i s t i q u e  du genre Quenstedtoceras 
1) - Les formes macroconques.

Des études personnelles sur le genre Quenstedtoceras* (plus de 
1 200 individus mesurés ou observés) montrent, grâce aux méthodes statis­
tiques, la présence constante au sein des populations étudiées de trois 
groupes statistiquement distincts (critère de discontinuité) pour le 
caractère épaisseur. Les autres caractères (hauteur, ombilic, nombre de 
côtes externes et internes) n'autorisent en aucun cas une telle subdi­
vision.

A environ 30 km au Sud de Dijon, près de Magny, existe un gise­
ment qui a fourni de très nombreux fossiles. L'étude de la faune permet 
d'affirmer que ce gisement représente un laps de temps assez court, de 
durée semble-t-il égale ou inférieure à celle d'une sous-zone d'ammonites.

* D. Marchand 1970. Les Quenstedtoceras de la zone à Q. lamberti en 
France. Thèse de 3e cycle.



On peut donc estimer que tous les individus appartiennent à une même po­
pulation. L'étude de 1'histogramme obtenu (pl. I, fig. 1), pour le rap­
port E/H (épaisseur par rapport à la hauteur) montre qu'il existe bien, 
comme l'a noté Callomon pour les formes anglaises, un passage sensible­
ment continu depuis des formes très minces jusqu'à des formes très épais­
ses. Mais cette étude montre également la prédominance des formes minces 
(90,2 %) par rapport aux formes d'épaisseur moyenne (6,3 %) et aux formes 
très épaisses (3,5 %) .

Autour de Dijon existent un certain nombre de gisements, géogra­
phiquement proches et sensiblement de même âge. Sur les histogrammes E/H 
et e(= 100 E/D) apparaissent les formes minces et les formes d'épaisseur 
moyenne (pl.I, fig.2). Les formes épaisses existent mais elles sont à 
l'état de fragments non mesurables et n'apparaissent pas sur ces histo­
grammes.

Les pourcentages obtenus sont les suivants :
Formes minces Formes moyennes Formes épaisses

38,8% 8,6% 2,6%
Un certain nombre de gisements très fossilifères récemment dé­

couverts en Côte d'Or et actuellement en cours d'étude donnent les pour­
centages suivants :

Formes minces Formes moyennes Formes épaisses
Luxerois 83,6 % 9,8 % 6,6 %
Diénay (région de) 8 8 %  6,3% 5,7%
Hauteville 94,7% 3,1% 2,2%

J'ai pu étudier, sur un matériel de collection très abondant, 
la faune de Villers-sur-Mer (Calvados). Les deux histogrammes e et E/H 
(pl.I, fig.3) mettent en évidence la même'Structure tripartite" de la 
population bien que les trois groupes apparaissent moins nettement. L'ex­
plication de ce phénomène est simple. En effet, le gisement de Villers- 
sur-Mer représente très certainement la totalité de la zone à Lamberti, 
c'est-à-dire un temps beaucoup plus long qu'en Bourgogne : L'échantillon 
se trouve ainsi constitué par des individus de niveaux stratigraphiques 
assez différents ayant atteint des degrés évolutifs variés. L'évolution 
du genre Quenstedtoceras se faisant en outre par une diminution anagéné- 
tique de l'épaisseur, il est normal d'obtenir des histogrammes qui 
s'étalent vers les plus fortes valeurs comme cela apparaît nettement 
dans le cas des formes minces et épaisses.

Les pourcentages obtenus sont les suivants :
Formes minces Formes moyennes Formes épaisses

68,2 % 9,6 % 22,2 %
Il est intéressant de noter que des formes minces sont beaucoup 

plus rare qu'en Bourgogne où le pourcentage le plus bas atteint 83,6 %.
Plusieurs interprétations sont plausibles pour expliquer ce phé­

nomène :
- l'échantillonnage a été fait de façon incorrecte par les anciens pa­
léontologistes qui récoltèrent de préférence les formes épaisses à cause 
de leur relative rareté.



- les formes épaisses étaient plus boréales que les formes minces et leur 
présence en Bourgogne marquerait simplement la limite Sud de leur exten­
sion ou de leur flottaison post-mortem.
- les gisements bourguignons représentent presque uniquement la sous- 
zone à Lamberti et ils peuvent être considérés comme contemporains. Le 
gisement de Villers-sur-Mer a fourni de très nombreux fossiles caracté­
ristiques de la sous-zone à Poculum (moitié inférieure de la zone à Lam­
berti) comme Quensteâtooeras henrici (Douv.) et Orionoides (Poculisphinc- 
tes) poculum (Leckenby) et de la sous-zone à Lamberti comme Q. lamberti 
(Sow.). On peut donc penser que les formes épaisses primitivement abon­
dantes dans la sous-zone à Poculum sont devenues beaucoup plus rares 
dans la sous-zone à Lamberti.

2) - Les formes microconques.
A côté des formes macroconques qui ne sont adultes qu'à un dia­

mètre important (supérieur à 105 mm) on trouve des formes microconques 
adultes à un diamètre très nettement inférieur (moins de 70 mm). Ces 
deux formes ont la particularité d'être identiques durant cinq tours et 
demi (Makowski, 1962). Le dernier demi-tour des microconques acquiert 
un certain nombre de caractéristiques propres à l'état adulte : l'ombi­
lic se déroule, les dernières loges se rapprochent, la costulation se 
renforce, le ventre devient plus aigu et l'ouverture se prolonge ventra- 
lement par un rostre. A ce même stade, il ne se produit aucun changement 
dans la croissance des macroconques dont la coquille n'acquiert les ca­
ractéristiques de l'adulte qu'entre les septième et huitième tours (Ma­
kowski, 1962).

Je pense, comme de nombreux auteurs, que ces deux formes sont 
l'expression d'un dimorphisme sexuel accusé. En effet, leur répartition 
géographique identique, leur présence constante *côte à côte dans tous 
les niveaux stratigraphiques, leurs stades jeunes similaires, leur évo­
lution parallèle justifient à mon sens cette conclusion.

Les microconques sont très souvent difficiles à déterminer avec 
certitude lorsque la loge d'habitation de l'adulte est absente ou incom­
plète et les pourcentages obtenus n'ont donc aucune signification. J'ai 
construit les histogrammes e et E/H pour les microconques reconnus. Ces 
histogrammes, largement étalés, montrent simplement qu'il existe côte à 
côte des formes d'épaisseur différente reliées entre elles par un nombre 
élevé d'individus. En aucun cas il n'apparaît de discontinuité comme 
chez les macroconques bien qu'il soit aisé de distinguer par la section 
et l'ornementation les formes microconques qui correspondent aux formes 
minces et celles qui correspondent aux formes épaisses.

Makowski en 1962 a distingué quatre espèces de Quenstedtoceras 
dans le gisement de fcukôw. Cependant, d'après l'étude biométrique effec­
tuée à partir des individus microconques figurés (bien qu'ils ne repré­
sentent qu'une estimation partielle de la population), il semble que l'on 
ait une continuité parfaite entre les 4 espèces pour les caractères étu­
diés (100 H/D, 100 0/D, N/2, n/2). Ceci confirme l'opinion émise par 
Callomon en 1969.

Les formes les plus minces, à section ogivale et côtes nombreu­
ses correspondent aux espèces Q. henrici (Douv.) et Q. praelamberti(Douv.) 
alors que les formes plus épaisses, à section subpentagonale et côtes



moins abondantes correspondent aux espèces Q. mariae (d'Orb.) et Q. 
vertumnum (Leck.). Les histogrammes e et E/H n'ayant pu être cons­
truits, il est impossible de savoir si le caractère épaisseur introduit 
une hétérogénéité au sein de la population.

Les macroconques des espèces Q. mariae (d'Orb.) et Q. vertwn- 
num (Leck.) sont d'après les figurations de Makowski (1962) caractérisés 
par des tours épais à tous les stades de la croissance. Les macroconques 
des espèces Q. henrici (Douv.) et Q. praelamberti (Douv.) semblent ca­
ractérisés par des tours jeunes assez minces et une augmentation brutale 
de l'épaisseur après 80 mm de diamètre (Makowski 1962, Marchand 1970).

L'évolution du genre Quenstedtoceras se fait à partir de formes 
de type henrici par diminution progressive de l'épaisseur et apparition 
d'un ventre aigu limité aux seuls stades jeunes dans le type praelam- 
berti, constant tout au long de la croissance dans le type lamberti. On 
peut donc assimiler les espèces Q. henrici (Douv.) et Q. praelamberti 
(Douv.) aux formes minces et les espèces Q. mariae (d'Orb.) et Q. ver- 
turnnum (Leck.) aux formes épaisses. Les pourcentages respectifs des deux 
groupes sont donc les suivants (d'après les chiffres donnés par Makowski 
p. 75, 76 et 78) : 62,5 % de formes minces contre 37,5 % de formes 
épaisses pour les macroconques et 79,8 % contre 20,2 % pour les micro­
conques.

Ces résultats semblent confirmer non seulement l'abondance des 
formes minces par rapport aux formes épaisses mais également le fait 
que les formes épaisses sont proportionnellement beaucoup plus nombreu­
ses à la base de la zone à Lamberti qu'au sommet. Il est en outre inté­
ressant de constater que l'augmentation relative des formes minces dans 
la sous-zone à Lamberti semble se faire en même temps que l'extension 
géographique du genre Quenstedtoceras vers les régions mésogéennes (Mar­
chand et Thierry 1974).

Conc lus i on  à l ' é t u d e  du genre  Quenstedtoeeras

Cette étude a permis de mettre en évidence deux faits très im­
portants :
1. Il existe au sein des populations appartenant au genre Quenstedtoce­
ras deux groupes distincts, microconques et macroconques, caractérisés 
principalement par la taille maximale des adultes. Cette dualité, très 
fréquente chez les Ammonoidés, semble être l'expression d'un dimorphisme 
sexuel. 2
2. Les macroconques présentent la particularité d'être fortement varia­
bles quant à l'épaisseur. Si ce caractère variait "uniquement sous l'ac­
tion de causes multiples indépendantes et de faible amplitude, sa varia­
tion obéirait à une loi mathématique définie qui s'exprime par une cour­
be en cloche ou courbe de Gauss" (H. Tintant 1963, p.41). Les distribu­
tions obtenues pour les histogrammes e et E/H (pl.I, fig.l à 3) ne 
s'adaptent en aucune façon à une telle courbe. Il existe donc au sein 
des diverses populations étudiées une hétérogénéité nette et constante 
dont l'interprétation s'avère très délicate.

Si l'on ne s'attache qu'aux seules formes minces, les plus abon­
dantes, il apparaît que la distribution obtenue est assimilable à une 
courbe de Gauss. Elles semblent donc correspondre à un groupe homogène 
dont la variabilité répond parfaitement aux conditions énoncées ci-



dessus. L'étalement des histogrammes vers les plus fortes valeurs peut 
à mon avis s'expliquer facilement par l'action conjuguée des deux fac­
teurs suivants :
- l'épaisseur relative de la coquille augmente peu à peu avec l'âge et 
un excès de formes d'assez grande taille perturbe la distribution,
- les fossiles étudiés ne sont pas suffisamment synchrones pour que 
l'on ne trouve pas côte à côte dans le gisement des formes plus ancien­
nes d'épaisseur moyenne plus grande, et des formes plus récentes 
d'épaisseur moyenne plus faible.

Les individus qui s'écartent de ce groupe homogène se répartis­
sent sur un nombre très élevé de classes dont le nombre excède le plus 
souvent le double de celui des formes minces. Dans le cas où le gise­
ment représente un laps de temps court, comme c'est le cas à Magny (pl.I, 
fig.l), il semble bien exister une discontinuité entre les formes les 
plus épaisses (E/H : 1,36 à 1,88) et les formes d'épaisseur moyenne 
{E/H : 0,88 à 1,28). Cependant le peu d'individus récoltés ne permet 
pas de préciser si les mesures obtenues se répartissent ou non suivant 
une courbe de Gauss.

Il existerait donc, en plus du "dimorphisme sexuel", un trimor­
phisme constant des macroconques. Deux schémas explicatifs peuvent être 
retenus pour tenter d 'interpréter ce phénomène :
- Le genre Quenstedtoceras est constitué de 3 espèces à dimorphisme 
sexuel accusé qui évoluent parallèlement durant toute la durée de la 
zone à Lamberti.
- Le genre Quenstedtoceras est constitué d'une seule espèce caractéri­
sée par un polymorphisme intraspécifique important. Il est alors néces­
saire de se demander quelle est l'origine de ce polymorphisme. Dans les 
espèces actuelles où il existe, ce polymorphisme est bien sûr d'origine 
génétique. Il se caractérise par : "La coexistence de deux ou plusieurs 
formes différentes d'une même espèce, présentant des caractères discon­
tinus, dans des proportions telles que la plus rare ne puisse être con­
servée simplement par la répétition d'une même mutation" Ford 1945.
Dans de nombreux cas, le polymorphisme est lié à des conditions écolo­
giques différentes. Sacchi par exemple (1972) a pu montrer que le poly­
morphisme de la coquille des Littorines (Littorina obtusata3 mariae,sa- 
xatilis) était en partie l'expression d'une adaptation à diverses ni­
ches écologiques.

Au Callovien supérieur (zone à Lamberti) le genre Quenstedto­
ceras représente dans de nombreux gisements la majeure partie de la 
faune d'Ammonites (Marchand, Thierry 1974). On peut se demander, dans 
l'hypothèse du polymorphisme intraspécifique, si la niche écologique 
occupée par cette espèce très répandue était homogène ou si au contrai­
re cette espèce colonisait soit une niche écologique plus ou moins hé­
térogène soit plusieurs "sous-niches écologiques" relativement dis­
tinctes. Dans cette dernière hypothèse, il faut supposer qu'une de ces 
"sous-niches" était plus favorable que les autres pour expliquer la 
grande abondance de l'un des groupes. Il serait en outre très possible 
que ces "niches écologiques" aient été situées dans une aire géographi­
que assez restreinte si l'on suppose que leur répartition se faisait 
verticalement en fonction de la bathymétrie, ou horizontalement en 
fonction d'une adaptation à une vie pélagique plus ou moins poussée.



Dans tous les cas, il faut également penser que d'autres facteurs tels 
que la température et les ressources alimentaires en particulier pou­
vaient avoir leur importance.

Il convient maintenant d'étuder les genres Cardiooeras et Amoe- 
booeras (Oxfordien - Kimméridgien inférieur) afin de savoir si les phé­
nomènes mis en évidence dans le genre Quenstedtoceras se retrouvent dans 
ces deux genres.

Etude du genre Cardiooeras Neumayr et Uhlig
A la limite du Callovien supérieur - Oxfordien inférieur, on 

voit apparaître au sein du genre Quenstedtoceras des individus qui sont 
caractérisés par une carène ventrale rudimentaire. Cette carène de plus en 
plus marquée et de plus en plus fréquente dans la sous-zone à Scarburgense 
se trouve individualisée chez tous les individus, au sommet de la sous- 
zone à Praecordatum (J.H. Callomon 1963). Le passage d'un genre à l'autre 
se faisant de façon continue pour ce caractère, il est intéressant de sa­
voir si les groupes distingués chez les macroconques du genre Quensted­
toceras se retrouvent chez les macroconques du genre Cardiooeras.

Victor Maire a récolté à Authoison (Haute-Saône) un nombre im­
portant de Cardioceratidés, tous de petite taille, caractéristiques de la 
sous-zone à Scarburgense (base de 1'Oxfordien inférieur). L'étude biomé­
trique effectuée sur un échantillon important mais incomplet de la popu­
lation récoltée par V. Maire indique très nettement pour les histogrammes 
e et surtout E/H l'existence d'une bimodalité caractéristique. Il existe 
donc côte à côte à 1 'Oxfordien inférieur (zone à Mariae) des formes min­
ces et des formes épaisses, les premières étant sans doute possible les 
plus nombreuses.

Une étude bibliographique montre clairement que dans les sous- 
zones à Bukowskii et Costicardia (zone à Cordatum) existent des formes 
minces (sous-genre Cardiooeras Neum-Uhlig), des formes plus renflées 
(sous-genre Paohyoardioceras Buck.) et des formes très épaisses (sous- 
genre Goliathiceras Buck.).

Le gisement de Neuvizy dans les Ardennes a fourni une importan­
te faune de la sous-zone à Cordatum (zone à Cordatum). Les études entre­
prises montrent qu'il existe au sein de la population une variabilité 
continue et normale pour tous les caractères mis à part l'épaisseur. En 
effet les histogrammes obtenus (pl.II) indiquent qu'à côté des formes 
minces, les plus abondantes, existe un faible pourcentage de formes 
d'épaisseur moyenne ou forte. Ces histogrammes mettent également en évi­
dence que les formes minces diminuent rapidement d'épaisseur jusqu'à 13 
mm de diamètre environ, puis plus lentement jusqu'à 20 mm, diamètre à 
partir duquel les rapports e et E/H demeurent constants : les formes 
moyennes semblent garder une épaisseur constante tout au long de la 
croissance alors que les formes épaisses (très rares) semblent voir leur 
épaisseur augmenter peu à peu avec l'âge.

Les gisements de 1'Oxfordien moyen (zones à Plicatilis et 
Transversarium) ont livré un nombre important de fossiles que l'on peut 
également rapporter très facilement à l'un de ces trois groupes.

Cette étude rapide et succincte du genre Cardiooeras montre



non seulement la persistance, tout au long de l'Oxfordien inférieur et 
moyen, de la "structure tripartite" du genre Quenstedtooeras, mais éga­
lement l'apparition simultanée d'un chevron ventral dans les trois 
groupes. Ce chevron se transforme par évolution en une carène bien in­
dividualisée chez les formes minces, en carène moins évelée chez les 
formes moyennes et en un chevron très marqué chez les formes les plus 
épaisses à ventre rond ou peu aigu.

On assiste donc, comme dans le cas du genre Quenstedtooeras, à 
une évolution parallèle de ces trois groupes durant l'Oxfordien infé­
rieur et moyen.

Cet exemple se rapproche étrangement des évolutions parallèles 
constatées en particulier dans les familles des Reineckeidés (J.Bour- 
quin 1968), des Kosmoceratidés (H. Tintant 1963), des Macrocephaliti- 
dés (J. Thierry) et des Pachyceratidés (N. Charpy 1975).

Etude du genre Amoeboceras Hyatt
Le genre Amoeboceras qui remplace progressivement le genre Car- 

dioceras existe depuis la base de l'Oxfordien supérieur jusqu'au Kim- 
méridgien inférieur. Il semble, d'après l'étude bibliographique que 
j'ai effectuée, que ce genre soit caractérisé par la disparition des 
formes d'épaisseur forte et moyenne, bien que certains spécimens, tous 
de petite taille, figurés par Quenstedt et Salfeld pourraient corres­
pondre aux formes d'épaisseur moyenne.

Si on retient pour le genre Card'Loceras l'hypothèse de trois li­
gnées génétiquement distinctes évoluant parallèlement, il faut admettre 
qu'une seule d'entre elles (peut-être deux) est à l'origine du genre 
Amoeboceras. Si l'hypothèse du polymorphisme intraspécifique est retenue 
on peut envisager dans le cadre des hypothèses émises pour le genre 
Quenstedtooeras, une diminution de ce polymorphisme soit par la dispari­
tion de "sous-niches écologiques", soit, ce qui me semble plus vraisem­
blable, par un appauvrissement de la variabiilité génique de l'espèce.

Il est intéressant de noter que parallèlement à cette diminution 
de la variabilité dans le genre Amoeboceras on assiste à une très nette 
régression de l'aire de répartition du genre qui n'occupe plus au Kim- 
méridgien inférieur qu'une faible partie de la province boréale (Messej- 
nikov 1973, p.80, fig.2).

Etude bibliographique de la sous-famille des Cadoceratinae Hyatt
Les travaux de Spath (1932) et de Callomon (1959, 1961, 1963) en 

particulier ont montré l'origine boréale et très ancienne de la famille 
des Cardioceratidés Douv. Celle-ci apparaît au Bajocien supérieur avec 
le genre Cranocephal'Ltes• Pour de nombreux auteurs, cette famille se di­
vise en deux sous-familles : celles des Cadoceratinae Hyatt qui regroupe 
les genres Cranocephal'Ltes Spath, Arctocephalites Spath, Arcticoceras 
Spath, Cadoceras Fischer,Chamousset'La Douv. et celle des Cardioceratinae 
Siemiradzki qui regroupe les genres Quenstedtooeras Hyatt, Ccœdioceras 
Neum-Uhlig et Amoeboceras Hyatt. La première s'étend du Bajocien supé­
rieur au Callovien supérieur (zone à Athleta), la seconde du Callovien 
supérieur (zone à Lamberti) au Kimméridgien inférieur.



Le genre Cranocephalites Spath apparaît au Bajocien supérieur 
(zone à Borealis) et se poursuit jusqu'au Bathonien inférieur (zone à 
Pompeckji). Il est caractérisé par des formes dont le rapport e semble 
varier, d'après les individus figurés, de 54 à 78, ce qui représente 
12 classes si l'on utilise les mêmes intervalles de classe que dans le 
genre Quenstedtoceras. Dans la zone à Indistinctus ce rapport semble 
varier de 46 à 70, ce qui représente également 12 classes. Dans la zone 
à Pompeckji le genre Cranocephalites est très abondamment représenté.
Si l'on regroupe en un même ensemble les différentes espèces décrites 
par Spath en provenance des x% Cranocephalites Beds", on constate qu'il 
existe une continuité parfaite entre la forme la plus mince C. furcatus 
(Spath) (e = 35) et la forme la plus épaisse C. subbullatus (Spath)
(e = 70), ce qui représente une étendue de 19 classes. Il apparaît donc 
que le genre Cranocephalites se caractérise par une assez faible varia­
bilité de l'épaisseur (en comparaison de celles observées dans les gen­
res Quenstedtoceras et Cardioceras). Malheureusement, aucune étude sta­
tistique n'a été jusqu'à ce jour effectuée sur une population abondante 
provenant d'un niveau stratigraphique précis. Il est dans ces conditions 
impossible de savoir si la répartition des mesures se fait de façon nor­
male, (selon une courbe de Gauss), ou s'il apparaît comme dans les gen­
res Quenstedtoceras et Cardioceras, une hétérogénéité pour le caractère 
épaisseur.

Le genre Arctocephalites Spath très abondant au Groenland dans 
la zone à Nudus semble caractérisé par une variabilité de l'épaisseur 
voisine de celle des Cranocephalites : e varie de 34 à 68 ce qui repré­
sente une étendue de 17 classes. Comme dans le cas précédent, il est im­
possible de savoir si la population étudiée par Spath est homogène ou 
non pour le caractère épaisseur. En provenance des "Arctocephalites (?) 
Beds", Spath a également décrit un individu très épais (e = 87) sous le 
nom d'Arctocephalites (?) platynotus (Spath pl.xi, fig.6 a-b). Si cet 
exemplaire est bien un représentant du genre Arctocephalites, il con­
vient de considérer que cette forme peut occuper vis-à-vis de la majo­
rité des Arctocephalites une position analogue à celle qu'occupe les 
formes épaisses par rapport aux formes minces dans les genres Quensted­
toceras et Cardioceras.

Le genre Arcticoceras Spath, dont peu de représentants ont été 
figurés, semble caractérisé par des individus dans 1'ensemble plus min­
ces (e varie de 36 à 54). Si l'exemplaire figuré par Spath (1932, pl. 
XIX, fig.5) sous le nom de Pleurocephalites (?) sp.ind. est en réalité 
un Arcticoceras cela signifie qu'il existe, dans ce genre, au moins 
deux groupes caractérisés par leur épaisseur.

Le genre Cadoceras Fischer qui apparaît au sommet du Bathonien 
supérieur présente à mon avis trois caractéristiques importantes :
- La différence entre les formes les plus minces et les formes les plus 
épaisses s'accentue de façon très nette. On assiste donc à une augmen­
tation importante de la variabilité du caractère épaisseur qui rappelle 
celle observée dans les genres Quenstedtoceras et Cardioceras* Ceci 
avait déjà été bien analysé par Smorodine qui écrivait dès 1926, p.lll: 
"Toutes les espèces du genre Quenstedtoceras peuvent être classées dans 
une série commençant par les plus aplaties (Qu. lamberti3 flexicostatum) 
et finissant par les plus renflées {Qu. Pavlovi). Les espèces du genre 
Cadoceras peuvent être groupées de même et former une série complète de­
puis les formes les plus aplaties jusqu'aux formes renflées".



- Il existe dans un même niveau stratigraphique des individus qui se 
distinguent essentiellement les uns des autres par deux modes de crois­
sance semble-t-il assez bien individualisés. Certains d'entre eux tels 
C. voronetsae(Frebold), C. glabrum (Imlay), C. frearsi (d'Orb.) dans 
Sasonov . , sont caractérisés par des stades jeunes assez minces et, 
grâce à un changement brutal dans la croissance, par un stade adulte 
épais. D'autres tels C. septentrionale var. latedorsata (Frebold)3 C. 
modiolare (Luid., dans Sasonov), C. elatmae (Nik.) se caractérisent par 
une épaisseur importante à tous les stades de la croissance. Ceci oppo­
serait le genre Cadoeeras aux genres Cranoeephalites, Arctooephalites 
et Arcticoceras dans lesquels la croissance en épaisseur chez tous les 
individus figurés semble se faire de façon constante, ce que Makowski
a pu observer à Lûkow ou ce que j'ai pu observer personnellement à 
Villers-sur-Mer dans le genre Quenstedtoceras. Ces observations confir­
ment à mon sens celles de Kamicheva Elpatievskaia (1969) qui pense pou­
voir scinder le genre Cadoeeras Fischer en deux : le genre Cadoeeras 
Fischer pour les formes très épaisses comme C. modiolare (Luidius) et le 
genre Rondieeras Kamicheva-Elpatievskaia pour les formes beaucoup plus 
minces comme C. milaehevisehi (Nik.). Le genre Rondieeras serait essen­
tiellement du Callovien moyen et non du Callovien inférieur comme le 
genre Cadoeeras.
- Le genre Cadoeeras au s.l. a été trouvé en Grande-Bretagne, en France, 
en Allemagne, en Russie (région de Moscou) et même dans le Caucase, ré­
gions où les Cadoceratinés du Bajocien et du Bathonien sont absents. Il 
semble donc qu'il existe un certain parallélisme entre l'augmentation 
de la variabilité du caractère épaisseur dans le genre Cadoeeras et sa 
progression vers les régions plus mésogéennes.

C o n c l u s i  ons

L'étude de la famille des Cardioceratidés entreprise ici à par­
tir d'un abondant matériel et de nombreux documents bibliographiques met 
à mon avis en évidence plusieurs faits marquants dont l'interprétation 
est souvent délicate et parfois hypothétique. En effet, les observations 
effectuées dans cette famille comme dans d'autres, remettent en cause 
non seulement la notion d'espèce chez les ammonites mais également les 
schémas évolutifs précédemment établis et posent aux paléontologistes 
des problèmes taxonomiques difficiles à résoudre.

1. L'existence d'un dimorphisme entre des formes microconques et des for­
mes macroconques déterminées à partir de la taille maximale des adultes 
et de la forme de leur ouverture constitue l'un de ces faits marquants. 
Makowski (1962) a mis en évidence ce dimorphisme tout d'abord dans les 
genres Quenstedtoeeras et Cadoeeras. Callomon (1963) a montré son exis­
tence dès l'apparition de la famille des Cardioceratidés au Bajocien 
supérieur ainsi que sa persistance tout au long de l'évolution de la 
famille jusqu'au Kimméridgien inférieur. Mes recherches personnelles 
sur les genres Quenstedtoeeras et Cardioeeras (matériel de l'ile de 
Skye) ont confirmé ces observations. L'hypothèse du dimorphisme sexuel 
est celle qui apparaît actuellement la plus plausible. Elle est à mon 
avis la seule qui permette d'expliquer d'une façon simple l'existence 
de ces deux lignées à évolution parallèle pendant une aussi longue du­
rée. Elle permet également d'expliquer la similitude de leur réparti­
tion géographique ainsi que l'identité de leurs stades jeunes.



Cette constatation pose un certain nombre de problèmes taxono­
miques. Plusieurs solutions peuvent être proposées pour les résoudre :
- l'hypothèse du dimorphisme sexuel est rejetée. Dans ce cas, micro­
conques et macroconques seront rangés soit dans deux genres différents, 
soit dans deux sous-genres d'un même genre à moins qu'ils ne soient 
considérés comme deux espèces d'un même genre.
- l'hypothèse du dimorphisme sexuel est acceptée. De ce fait, microcon­
ques et macroconques sont les représentants d'une seule et même espèce.

Pour de nombreux auteurs tels J.H. Callomon (1963-1969) et H. 
Tintant (1963), la solution préconisée est la suivante : microconques 
et macroconques, regroupés en un même genre, correspondent à deux sous- 
genres distincts et donc à deux espèces différentes.
expi.: Q. (Eboraciceras) carinatum (Eich.)

Q. (Quenstedtoceras) vertummm (Leck.)
ou

Q. (Cardioceras) highmoori (Arkell)
Q. (Subvertebriceras) densiplicatum (Boden)
Pour d'autres auteurs, telSMakowski (1962), Westermann (1964a), 

Palframan (1966, 1967, 1969) formes microconques et macroconques sont 
réunies en un même genre et en une même espèce mais sont affectées soit 
du signe e* soit du signe ?
Expl. : Quenstedtoceras henrici (Douv.) </*

Quenstedtoceras henrici (Douv.) ç
Hecticoceras brightii (Pratt)
Hecticoceras brightii (Pratt) ?

2. L'étude des différents genres de la famille des Cardioceratidés a 
permis de montrer la grande variabilité qui existait quant à l'épais­
seur des coquilles. Si l'échantillon provient d'un seul gisement et 
d'un niveau stratigraphique précis, on observe toujours un passage con­
tinu depuis les individus les plus minces jusqu'aux individus les plus 
épais. Dans ce cas, comme l'écrit J.H. Callomon (1963, p.49) "Le choix 
est clair : soit chaque individu est une espèce séparée, soit on em­
ploie le même nom d'espèce pour tout le lot". Cependant, cette consta­
tation qui me paraît tout-à-fait exacte, ne peut s'appliquer "telle 
quelle" aux genres étudiés ci-dessus. En effet, l'analyse statistique 
des populations appartenant aux genres Quenstedtoceras et Cardioceras 
a montré l'existence d'une hétérogénéité nette et constante au sein de 
ces populations. En nous basant sur le critère de discontinuité statis­
tique, on est amené semble-t-il à distinguer pour les macroconques trois 
groupes morphologiques différenciés par la valeur moyenne de leur épais­
seur.

L'hypothèse d'un genre composé de trois espèces apparaît en pre­
mière analyse la plus vraisemblable. Cependant elle se heurte à une cer­
tain nombre.d'obstacles. Tout d'abord les faits obligent à admettre pour 
ces trois espèces une évolution parallèle pendant une durée très longue 
(environ cinq zones d'ammonites pour la lignée Quenstedtoceras-Cardio- 
ceras), ce qui semble peu vraisemblable pour des espèces génétiquement 
séparées. De plus ces espèces ont une répartition géographique identique. 
Dans la nature il est assez rare de trouver en un même lieu plusieurs



espèces appartenant à un même genre sauf si ces espèces sont adaptées 
à des niches écologiques différentes. Enfin, l'existence de formes in­
termédiaires entre ces 3 espèces, par ailleurs identiques pour tous les 
autres caractères, est difficile à concevoir dans le cadre de cette 
hypothèse.

La deuxième explication, émise précédemment, est celle du poly­
morphisme intraspécifique. Elle présente l'avantage, par rapport à 
l'hypothèse précédente, de répondre facilement aux trois objections 
énoncées ci-dessus. Mais il faut alors supposer que cette espèce pré­
sente un polymorphisme intraspécifique constant et que l'évolution des 
genres Quenstedtoceras et Cardioceras "se résume à l'évolution d'une 
seule espèce se modifiant plus ou moins rapidement avec une variabilité 
plus ou moins grande (H. Tintant 1963, p.476)f du Callovien supérieur au 
Kimméridgien inférieur". Il va de soi que cette hypothèse pose des pro­
blèmes taxonomiques importants. Doit-on conserver pour ces groupes mor­
phologiques les noms de genres créés par Buckman, soit comme genres soit 
comme sous-genres, ou préciser après les noms de genre et d'espèce, le 
nom de l'espèce à laquelle le morphotype se rattache.

expi. : Quenstedtoceras lamberti (Sow.) morphotype lamberti (Sow.)
Quenstedtoceras lamberti (Sow.) morphotype ordinarium (Leck.)
Quenstedtoceras lamberti (Sow.) morphotype carinatum (Eich.).

Cette deuxième solution présente par rapport à la première un 
seul avantage : elle indique clairement l'appartenance des différents 
morphotypes à une seule espèce. En effet la première solution obligerait 
l'auteur à préciser qu'il considère les genres ou sous-genres employés 
comme des moyens de description et non comme l'expression d'une réalité 
biologique. 3

3. L'étude bibliographique de l'ensemble de la famille des Cardiocerati- 
dés a été effectuée en tenant compte des résultats obtenus dans les gen­
res Quenstedtoceras et Cardioceras. Elle semble autoriser un certain 
nombre de remarques quant à l'évolution de cette famille. Il apparaît 
que celle-ci débute par des formes à ventre rond, d'épaisseur relative­
ment variable (genre Cranocephalites) et se continue par des formes 
semble-t-il plus minces, de variabilité similaire , caractérisée entre 
autres soit par un ventre arrondi (genre Arctocephalites) soit par un 
ventre souvent plus aigu (genre Arcticoceras).

Avec le genre Cadoceras, au Bathonien supérieur et au Callovien 
inférieur, on voit apparaître les formes très renflées. La variabilité 
de l'épaisseur rappelle alors celle observée dans les genres Quensted­
toceras et Cardioceras. Au Callovien inférieur se produisent deux phé­
nomènes qui me semblent importants. C'est tout d'abord l'arrivée dans 
des régions plus mésogéennes du genre Cadoceras où, je l'ai déjà signa­
lé, les Cardioceratidés Bajocien et Bathonien sont inconnus. C'est en­
suite l'apparition dans la zone à Gracilis (sous-zone à Calloviense) du 
genre Chamoussetia d'Orb. qui se caractérise surtout par un ventre aigu 
et qui représente à mon sens la première tentative vers le genre Quen­
stedtoceras (morphotype mince). Au Callovien moyen, le genre Cadoceras 
persiste et semble se caractériser non seulement par une variabilité 
importante de l'épaisseur mais également par le fait qu'il existe côte 
à côte des individus à stades adultes assez proches mais dont les tours 
internes sont souvent très différents.



Il semblerait/ bien que les documents paléontologiques soient 
rares, qu'apparaisse au Callovien supérieur (zone à Athleta), le genre 
Longaeviceras Buck. caractérisé par une coquille dont les affinités 
avec les formes minces du genre Quenstedtoceras sont nombreuses (ventre 
aigu, faible épaisseur, costulation similaire). Si cette hypothèse est 
exacte, il s'agirait alors de la deuxième tentative vers le genre Quen­
stedtoceras (morphotype mince) :

A la limite des zones à Athleta et Lamberti, le genre Cadoceras 
passerait progressivement au genre Quenstedtoceras de la façon suivan­
te s les formes à tours internes minces donneraient les formes détermi­
nées par Douvillé comme Q. henrici (Douv.), celles à tours internes 
épais donneraient les formes du type Q. carinatum (Eich.). Puis c'est 
à partir de formes minces comme Q. henrici (Douv,) qu'apparaîtrait par 
évolution anagénétique le morphotype mince (D. Marchand, 1970). Le genre 
Quenstedtoceras atteint au sommet du Callovien supérieur (sous-zone à 
Lamberti) son maximum de variabilité au moment même où sa progression 
vers les régions mésogéennes est la plus nette.

Le genre Cardioceras à l'Oxfordien inférieur (zones à Mariae et 
Cordatum) présente une variabilité semblable à celle du genre Quensted­
toceras ainsi qu'une répartition géographique presque identique. A l'Ox­
fordien moyen (zones à Plicatilis et Transversarium) on assiste à l'aban­
don progressif des régions les plus mésogéennes, c'est-à-dire à une con­
traction de l'aire de répartition qui atteindra son maximum au Kimmérid- 
gien inférieur. Parallèlement il semble se produire une diminution de la 
variabilité de l'épaisseur surtout sensible dans le genre Amoeboceras.

C'est l'èxistence dans de nombreuses familles d'ammonites de li­
gnées à évolution parallèle et à même répartition géographique qui a 
obligé un certain nombre de paléontologistes à envisager l'hypothèse du 
polymorphisme intraspécifique constant pour expliquer ces phénomènes. 
Seules la génétique et la dynamique des populations actuelles pourront 
apporter une crédibilité à cette hypothèse en faisant la preuve qu'une 
espèce abondante et variable peut, soit par les simples lois de la gé­
nétique soit par une adaptation à des milieux de vie variés, présenter 
un polymorphisme susceptible de demeurer constant.
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