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Résumé

Dés le début de sa carriére scientifique, H. TINTANT a accordé une importance fondamentale au concept d’espéce. A
la suite des auteurs anglo-saxons des années 40-50, il a « milité » pour une approche résolument biologique de I’espéce
en paléontologie. Dés 1952, il écrit le chapitre sur «Les principes de la systématique» dans le Traité de Paléontologie de
Piveteau, chapitre dans lequel se trouvent déja toutes ses idées sur 'espece. Déja, il insiste sur I'importance de la varia-
bilité intraspécifique dont I’étude ne peut se faire qu’a partir d’échantillons abondants, bien repérés stratigraphiquement
et nécessitant I'utilisation de méthodes statistiques. Dans ses 14 publications spécialement consacrées a I’espéce et/ou
au genre, il étoffera sa conception biologique en y ajoutant de nouvelles données. C’est ainsi qu’il sera 1) le co-
(re)découvreur du dimorphisme sexuel chez les ammonites, 2) qu’il ne décrira pas d’especes (sauf rares exceptions)
sans une étude de la variabilité intra-spécifique ce qui 'aménera 3) a mettre I'accent sur le polymorphisme intra-spé-
cifique non sexuel si fréquent chez les ammonites (notion de morphotype).

Cette fagon d’aborder I'espéce paléontologique aura deux conséquences majeures : 1) une simplification de la nomen-
clature par disparition de nombreux noms d’espéces typologiques, et 2) un renforcement de sa conviction que le gra-
dualisme phylétique - au moins chez les ammonites et les nautiles - permet la diversification des espéces et méme I'ap-
parition de catégories taxinomiques supérieures. C’est en partie pour cela qu'’il aura toujours une forte réticence vis a
vis du cladisme qui n’intégre pas ou peu la variabilité intraspécifique alors que sa réticence vis a vis des équilibres ponc-
tués s’atténuera beaucoup a la fin de sa carriere scientifique.

On peut considérer que les apports majeurs de H. TINTANT a la paléontologie sont au nombre de quatre : 1) une
conception résolument biologique de I'espéce, 2) une volonté de quantifier statistiquement la variabilité intraspécifique,
3) un « combat » pour une collaboration trés étroite avec les biologistes et les zoologistes et 4) des apports épistémolo-

giques majeurs en particulier sur les notions de temps, d’irréversibilité en évolution et de contingence.
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Dans ses toutes premiéres publica-
tions, consacrées a la biostratigraphie
du Callovien-Oxfordien, H. TINTANT
utilise les noms d’espece et de genre
comme ses prédécesseurs, a savoir
comme des outils chronostratigra-
phiques.

Mais des 1949, il intervient sur la
notion d’espéce lors d'un Congres
International de Philosophie des
Sciences a Paris. Dans cette courte
intervention, remaniée et publiée en

Kosmoceras anormal

1951, il défend déja I'idée que les espéces paléontologiques, tout
comme les espéces actuelles, ont leur propre variabilité morpholo-
gique. Cela implique qu’'une espéce fossile est un échantillon sta-
tistique qui renferme des variants individuels, tous reconnaissables
les uns des autres, mais dont les extrémes sont reliés par tous les
intermédiaires. Il considére déja que I'holotype d'une espece ne
doit étre qu’un porte étiquette puisqu’il n’est lui méme qu’un indi-
vidu au sein d’'une espéce elle méme variable. Des le début de sa
carriere scientifique, il est donc clairement un « lumper », un réunis-
seur, puisqu’il va méme jusqu’a écrire que le plus souvent, chez les
ammonites, on a « présence d’une seule espéce par genre, dans un
gisement et a un niveau donné ».

Kosmoceras aff. jason (Rein.), forme anormale, dont la face gauche montre de forts tubercules latéraux et correspond a K. bay-
lei, tandis que la face droite en est dépourvue et ressemble a K. jason.

La face ventrale est normale et montre qu'il ne s'agit pas d'un exemplaire traumatique. Cet individu suggere que K. baylei ; K.
Gulielmii, K. jason et K. complanatum ne représentent en réalité que quatre morphotypes d'une unique espéce biologique poly-

morphe : Kosmoceras jason.
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Nautile a cornes

Un nouveau nautile décrit par H. TINTANT : Paracenoceras spinatum nov. sp.
Holotype. Oxfordien moyen, sommet de la zone a Transversarium. Cote
d'Alun, Chaumont (Haute-Marne).

1 : vue orale - 2 : vue ventrale.

En 1952, parait son chapitre « Principes de la Systématique »
dans le tome 1 du Traité de Paléontologie de Piveteau. Dans ce
texte, ou l'influence d’auteurs anglo-saxons comme Dobzansky,
Huxley, Mayr et surtout Simpson est évidente, H. TINTANT va pré-
ciser et systématiser la notion d’espece qu'’il appliquera tout au
long de sa carriere sans - presque - faillir. Pour lui, I'espéece est
« 'unité fondamentale de la classification » et de fait, « la catégorie
la plus importante du monde vivant ». De plus, seule I'étude de la
« variabilité intraspécifique » permet de lutter contre la « conception
trop étroitement morphologique » de 'espece. Cela 'aménera a
regrouper par la suite de trés nombreuses espéces typologiques au
sein d’'une méme espéce morphologiquement variable.

Mais surtout, il va proner une forte collaboration entre biolo-
gistes, généticiens et systématiciens pour mieux résoudre le pro-
bléme de I’espece paléontologique puisque « paléozoologie et néo-
zoologie forment deux branches d’'une méme science » qui doivent
« chercher a aligner leurs méthodes ». Et il est 'un des premiers
paléontologues a écrire que « toute description d’une nouvelle
espéce devra porter sur un nombre d’exemplaires suffisant » ce qui
implique « I'emploi de méthodes statistiques » afin de rationaliser,
de modéliser « la variabilité intraspécifique qui se traduit toujours
par une courbe de Gauss ». Si H. TINTANT utilisera toujours les
méthodes statistiques, il les appliquera de plus en plus avec recul,
surtout quand il développera la notion de polymorphisme sexuel
et/ou intraspécifique. Il s’oppose donc trés clairement aux « split-
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ters » dont SIMPSON (1945) disait : s’ils
peuvent distinguer deux animaux, ils
les placent dans deux genres différents,
sinon ils les placent dans deux espéces.

En 1963, il soutient sa these intitulée
« Les Kosmocératidés du Callovien
inférieur et moyen d’Europe occiden-
tale. Essai de paléontologie quantita-
tive ». Le titre méme de ce travail est
riche d’informations. En effet, c’est
probablement la premiére fois qu'une
these d’état sur les ammonites est
consacrée a une seule famille (subdivi-
sée ici en deux sous-familles) qui évo-
lue sur une durée relativement courte
(quatre zones d’ammonites, soit envi-
ron 4 Ma) et sur I'ensemble de I'Europe
occidentale, méme si ce sont surtout
les populations francaises, anglaises et
allemandes qui ont été analysées.
Toutes les especes sont analysées
comme des paléopopulations ayant
leur propre variabilité intraspécifique.
Mais des cette époque, il met 'accent a
juste titre sur la difficulté d’avoir un
échantillon abondant provenant d’un
niveau isochrone, c’est a dire une vraie
paléopopulation.

Cette facon d’aborder I'étude des
Kosmocératidés entrainera 1) la prise
en compte systématique des change-
ments de la morphologie au cours de
'ontogenése, 2) I'importance donnée a
la discontinuité morphologique et non
plus seulement a la simple différence
morphologique, 3) une relation au
temps différente dans la mesure ou
chaque espece, a un niveau donné, est
acceptée comme composée d’indivi-
dus a morphologie ancienne (fréquente
dans le niveau sous-jacent) et d’indivi-
dus a morphologie ‘progressiste’ (fré-
quente dans le niveau sus-jacent), et
enfin 4) la mise en évidence du couple
microconque / macroconque dans
lequel il voit un couple male / femelle,
comme l'ont proposé a la méme
époque, mais indépendamment les uns
des autres (TINTANT, communication
orale ; MAKOWSKI, 1962 ; CALLO-
MON, 1963). L’ensemble de ces 4
approches a bien sir entrainé une sim-
plification notable de la nomenclature.
Et le schéma évolutif qu’il propose
dans sa thése (p. 435) refléte cette
facon d’appréhender I'espece fossile
dans la mesure ou il met 1) en paralléle
les genres micro- et macroconques et
2) des limites obliques entre espéces
successives traduisant ainsi la dérive
morphologique de ces especes au
cours du temps (gradualisme). Mais il
conserve la notion de cladogenése
lorsque les discontinuités morpholo-
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giques sont statistiquement trop impor-
tantes entre deux especes contempo-
raines ou successives.

L’analyse de la sous-famille des
Kosmocératinés 'obligera a postuler
I’'existence d’un polymorphisme intras-
pécifique d’origine non sexuelle, diffé-
rent donc du couple microconque /
macroconque. En effet, bien que
regroupant au sein de deux sous-
genres distincts les formes a une ran-
gée de tubercules latéraux (s.g.
Zugokosmoceras) ou a deux rangées
(s.g. Kosmoceras), ces sous-genres
ayant leurs propres microconques (s.g.
Gulielmiceras et s.g. Spinikosmoceras).
Mais comme ces quatre sous-genres,
dont les adultes sont aisément recon-
naissables, évoluent de facon paralléle
dans les mémes régions géographiques
il écrira, p. 461 de sa these, que ces
quatre sous-genres ne sont probable-
ment « que |'expression d’'un polymor-
phisme intraspécifique ». Remarque
étonnement prémonitoire puisque
quelques années plus tard, un étudiant
qui effectuait un levé cartographique
sur la carte de Tournus (a 1/50 000°),
trouvait dans le Callovien moyen de
Corlay (Sadne-et-Loire), un exemplaire
qui, sur le coOté gauche était un
Kosmoceras (Kosmoceras) baylei et sur
le co6té droit un K. (Zugokosmoceras)
jason (TINTANT, 1966). Ces deux
‘especes’, toujours trouvées ensemble
dans la sous-zone a Jason étaient ici,
exceptionnellement, regroupées sur le
méme individu ! Somptueuse démons-
tration des bienfaits de I'approche bio-
logique de I'espece. Ce qui lui permet-
tra d’écrire en 1969 : « I'évolution des
Kosmocératidés se résume a celle
d’une seule chrono-espéce poly-
morphe, représentée par quatre formes
disjointes ».

Quand il aborde I'espéce et le temps,
avec une approche résolument gradua-
liste - ce que I'’étude des ammonites
encourage tres fortement - il reconnait
que le plus souvent une lignée se
résume au glissement progressif d'une
morphologie moyenne a une autre. Il
préconise alors d’employer le concept
de sous-espéce chronologique avec
comme exemple Kepplerites
(Gowericeras) gowerianus dorsetensis.
Et a cette occasion, trés objectivement,
il reconnait que les « splitters », en cher-
chant les subtilités morphologiques,
avaient fait progresser de fagon opéra-
tionnelle la biostratigraphie. Mais dans
la suite de ses travaux, il n’utilisera
jamais cette facon de faire.

Enfin dans sa these, il a réabordé le

Un exemple de dimorphisme vraisemblablement sexuel chez les ammonites :

a : Kosmoceras (Kosmoceras) baylei Tint. Callovien moyen, Mamers (Sarthe).
Forme macroconque a ouverture simple et ornementation affaiblie sur la
loge d'habitation.

b : Kosmoceras (Gulielmiceras) gulielmii (Sow.). Callovien moyen,
Peterborough (North.). Forme microconque a ouverture munie d'apo-
physes latérales et ornementation en tout point identique a celle des tours
internes de la forme précédente.

concept de genre mais montré, par rapport a son texte de 1952, une
forte continuité de pensée. Il souligne bien sir la différence fonda-
mentale qui sépare le genre polyphylétique du genre monophylé-
tique mais rappelle que si « genres et sous-genres phylétiques sont
des unités plus naturelles que les grades, ils n’en sont pas moins
arbitraires ». Et il pense que I'étendue a donner aux genres et aux
sous-genres est « essentiellement une matiére d’opinion person-
nelle ». Le concept de genre, a I'évidence, I'intéresse beaucoup
moins que celui de I'espéce.

Entre 1965 et 1980, H. TINTANT va publier 8 articles sur la
notion d’espece en paléontologie dans des revues variées avec tres
clairement |'objectif de faire connaitre I'approche populationnelle -
et donc statistique - de '’espéce paléontologique en prenant
comme modele I'espéce actuelle. Dans ces articles, qu'il signe tou-
jours seul, il va « militer » inlassablement pour faire reconnaitre une
approche biologique et populationnelle de 'espece qui reste
encore aujourd’hui indispensable.

Mais a partir de 1976, dans ses articles consacrés a I'espece, il
va régulierement développer deux thémes importants : le concept
de polymorphisme intraspécifique d’origine non sexuelle (a partir
d’exemples pris chez les ammonites) et le concept d’itération c’est
a dire de convergences hétérochrones (a partir d’exemples pris
chez les nautiles). Ainsi, dans son article de 1976 sur « le poly-
morphisme intraspécifique en paléontologie », puis dans celui de
1980 sur « la problématique de I’espéece en paléozoologie », il
insiste sur la fréquence du polymorphisme dans le monde animal
avant d’en donner la définition suivante : « une espéce est dite poly-
morphe lorsqu’elle montre I'existence de plusieurs formes dis-
tinctes, au sein d’'une méme population interféconde ». Par la suite,
H. TINTANT utilisera les termes de ‘morphes’ ou de ‘morphotypes’
pour désigner ces ‘formes distinctes’. Lorsqu’il décrit la population
de Dactyliocératidés (Dactylioceras acanthum d’Orb.) récoltée a la
base du Toarcien des environs de Sombernon (zone a
Tenuicostatum, horizon a Clevelandicum), il insiste sur la coexis-
tence, au sein de cette population isochrone, de deux groupes (ran-
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- Convergence itérative du déroulement et de I'ornementa-
tion de la coquille dans divers groupes d'Ammonites : A - Choristoce-
ras (Ceratitina, Trias sup.); Spiroceras (Ammonitina, Jurassique moy.);
Crioceras (Lytoceratina, Crétacé inf.) (d’aprés Tintant).

In “Questions sur la théorie de I’évolution”, Ed. Puf.

gés classiquement dans les genres Orthodactylites et
Nodicoeloceras) qui ont, 'un et 'autre, une ontogenése originale.
En effet, si leurs adultes se ressemblent, ils ont des tours internes
tres différents par leur épaisseur et, corrélativement, par leur orne-
mentation : les tours minces sont a cotes fines et nombreuses alors
que les tours épais sont a cotes fortes nettement moins nom-
breuses. Et bien que les individus extrémes soient tres différents, il
constate que tous les intermédiaires morphologiques existent entre
eux. En cela il s’oppose fortement a Maubeuge qui, en 1957, avait
utilisé 26 noms d’espéces pour rendre compte de cette énorme
variabilité. De plus, comme ces deux groupes de Dactylioceratidés
existent aussi dans le Yorkshire dans 3 niveaux sur 4 (HOWARTH,
1973), H. TINTANT considere que I'option la plus simple est de les
interpréter comme des morphes intraspécifiques pérennes. Il lui
semble donc, comme il I'écrivait déja en 1966 a propos de I’évolu-
tion paralléle des 4 sous-genres de Kosmoceratinae,
que le polymorphisme intraspécifique est une expli-
cation plus simple que celle qui consiste a postuler
des évolutions paralléles. Ce polymorphisme est bien
sar différent du polytypisme qui s’applique a des
populations géographiquement isolées et présentant
de ce fait des morphologies locales, originales et
donc reconnaissables.

En 1983, dans sa conférence d’ouverture du col-
loque « Modalités, Rythmes et Mécanismes de
I'Evolution Biologique », H. TINTANT va réinsister sur
I'importance de I'itération chez certains groupes fos-
siles avec les conséquences qui en découlent vis a vis
des notions d’espece et de genre, mais aussi quant a
I'impact de ce concept sur sa vision évolutive des
Nautiles en particulier. Ainsi il rappelle que pour
KUMMEL (1956) la famille des Cymatoceratidae
regroupe I'’ensemble des nautiles qui ont des cotes
transversales accusées par un renforcement des
stries d’accroissement. A I'opposé, dans la mesure
ou il y a dans de nombreux niveaux coexistence de
formes lisses et de formes costulées, par ailleurs
identiques pour tous les autres caracteres, il postule
que les formes costulées doivent dériver de fagon ité-
rative des formes lisses contemporaines. A cet
exemple, il en ajoute deux autres en 1984. Le premier
cas est celui du genre Anglonautilus qui regroupe
des formes ornées de plis transversaux sur la région
ventrale alors que pour lui, ces formes s’enracinent
de facon itérative au sein de formes contemporaines
similaires, sans plis transversaux. Le deuxieme cas
est celui des nautiles a cloisons fortement plissées qui
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dérivent de formes hétérochrones
puisque le genre Pseudaganides s’en-
racine au sein des Cenoceras au
Jurassique inférieur et le genre
Hercoglossa au sein des Cimonia a I’ex-
tréme sommet du Crétacé, voire I'ex-
tréme base de 'Eocéne. Chose intéres-
sante a noter : dans chacun de ces deux
genres apparaissent aussi des formes
costulées, probablement la encore par
itération. Cela dit, il est clair que chez
des formes comme les Nautilidés, ou
les caractéres morphologiques sont
peu nombreux, la redondance des
caractéres est presque obligatoire ce
qui implique de prendre en compte le
concept d’itération.

Toujours dans cette méme note de
1984, H. TINTANT résume encore sa
conception du genre qui a tres peu évo-
lué depuis son article de 1952. Pour lui,
les genres morphologiques basés sur
des critéres de similitude et les genres
basés sur des critéres de parenté sont
« plus complémentaires qu’opposés ».
Et comme pour I'espéce, il est en oppo-
sition avec les chercheurs qui tendent a
multiplier le nombre des genres, les
passionnés du genre monospécifique et
ceux qui utilisent ce qu’il appelle les
genres « infraspécifiques » car créés
pour des variants intraspécifiques (ce

Deux types de Céphalopodes 3 coquille externe enroulée -
A - Nautilus macromphalus, actuel: Aa- morphologie externe ; Ab -
coupe sagittale, montrant les parties molles et les cloisons traversées
par le siphon ; Ac-ligne de suture. B- Macrocephalites compressus,
Ammonite du Jurassique moyen : Ba - morphologie externe ; Bb - coupe
sagittale ; Be - ligne de suture,

In “Questions sur la théorie de I'évolution”, Ed. Puf.
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cas est fréquent chez les foraminiféres)
ou les genres fagot dans lesquels sont
réunis des genres itératifs, qui ont en
commun des caracteres itératifs, des
genres « écologiques » ou les homéo-
morphies résultent de contraintes
imposées par le milieu, voire des
genres dgrades (paraphylétiques ou
intraspécifiques, comme c’est le cas
chez les Cardioceratidae, ammonites
de I'Oxfordien). En ce qui concerne le
genre phylogénétique, il admet qu’il
faille « que toutes les espéces de ce
taxon descendent d’une seule et méme
espece ». [l admet aussi que le genre
phylogénétique « présente un caractere
naturel qui s’oppose au caractere artifi-
ciel du genre morphologique ». Mais il
reste en retrait par rapport aux concep-
tions d’Henning en pronant volontiers
des arrangements avec la méthode cla-
distique. Il en est ainsi des genres ana-
génétiques qui permettent de séparer
des groupements d’especes qui se sui-
vent sans interruptions majeures au
cours du temps ou de sa proposition
d’utiliser de nombreux noms de genres
lorsque les spéciations sont elles
mémes fréquentes.

Sa derniére publication (en solitaire)
sur I'espéce est intitulée « L’évolution
du concept de '’espece en biologie :
structure ou relation » et date de 1986.
Dans cet article, il rappelle les faits qu'il
considere a juste titre comme incon-
tournables lorsque I'on aborde le pro-
bleme de I’espéce. Puis il prolonge a la
fin de cet écrit ce qu'il disait a partir de
1983 a propos des équilibres ponctués,
a savoir que cette théorie impose des
especes morphologiquement stables
donnant de temps a autre, a partir de
populations fondatrices, des entités
nouvelles ayant rang d’espéce. Il est
clair qu’il est difficile pour H. TINTANT
d’accepter l'idée que la variabilité
intraspécifique n’a pas un role impor-
tant dans le phénomeéne évolutif alors
que la population a une « souplesse
adaptative inépuisable ». Cela 'amene
a écrire la phrase suivante : « ainsi I'es-
péce doit-elle étre définie, non pas
comme une structure, mais comme un
systeme de relations, formant un
ensemble objectif, réel, mais ouvert et
donc susceptible d’évolution et de pro-
gression ». Mais en réalité, la définition
de I'’espece qu’il préférait, et qu’il ne
donna que dans ses cours, était la sui-
vante : « L’espéce, c’est ’ensemble des
individus qui se reconnaissent comme
appartenant a la méme espeéce ».
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