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Qu’est ce que ’hétéromorphie ?
Définition

La plupart des coquilles d’ammonites sont
enroulées suivant une spirale plane a tours
contigus plus ou moins enveloppants. C’est le
cas le plus répandu. Lorsque ce schéma
d’enroulement a tours jointifs n’est pas respec-
té, on parle d’hétéromorphie (du grec heteros =
autre et morphé = forme).

La coquille peut alors présenter des types

d’enroulement differents :

- criocératique : en forme de spirale plus ou
moins ouverte a tours non jointifs (Crioce-
ratites) (fig. A) ;

- ancylocératique : grandes formes tripar-
tites, avec spire a tours contigus ou non ,
hampe plus ou moins redressee et crosse
(Ancyloceras, Audouliceras, Pseudocrioce-
ras) (fig. B) ; -

- acriocératique/aspinocératique/protacrio-
cératique/subaspinocératique : petites
formes tripartites avec spire, crosse et
hampe (fig. C) ;
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Fig. A - Enroulement criocératique :
Crioceratites quenstedti (Ooster), zone a

Nodosoolicaium, Hauterivien, Curnier (Dréme).
SRR Centre ce sedimentologie et géologie marines, univer-
sité de Provence. Marsellle st Centre d’études méditerra-
néennes.

* MS & RG - Centre d'etudes méditerranéennes.
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Fig. B - Enroulement ancylocératique :
Pseudocrioceras orbignyanum (Matheron), Barrémien
sommital, La Bédoule (Bouches-du-Rhdne).

- hétérocératique : formes tripartites ou spi-
ralées mais dont le début de la spire offre
une disposition turriliticone tres caracteris-
tique (Heteroceras, Imerites, Colchidites,
Martelites) (fig. D) ;

- ptychocératique : la coquille affecte la
forme d’un trombone a coulisse, seules la
hampe et la crosse sont visibles ; la spire
embryonnaire est visible seulement au
microscope (fig. E).

Certains enroulements comme celui des
Nostoceratidee (Nipponites) témoignent d’une
hyperspécialisation ou d’un déreglement.

Jusgu’a ces dernieres années, la systéma-
tigue classait ces ammonites en fonction de leur
enroulement. Des recherches récentes ont
démontré la fragilité d’un tel classement. Il peut,
en effet, exister des différences morphologiques
fondamentales entre individus d’une méme
espece. Ces différences morphologiques peu-
vent étre imputées a :

- I'age de 'animal au moment de sa mort et
de sa fossilisation : pendant la croissance
d'une ammonite, la coquille change de
forme, passant par différents stades mor-
phologiques, du stade « ammonitelle » au
stade « adulte » ;

- un polymorphisme intra-spécifique : le
degré d’enroulement, I'ornementation,
peuvent varier d’un individu a I'autre, d’'une
vire 2 une autre ;

(coll. et photo Gornet)




(coll. et photo Gonnet)

(coll. et photo Gonnet)

Fig. C - Enroulement acriocératique
Acrioceras puzosianum (@’Orbigny), zone a
Nodosoplicatum, Hauterivien, Curnier (Dréme).

_ un accident : des blessures occasionnées
par des morsures de predateurs peuvent
induire un changement complet d’enroule-
ment et d’ornementation. On peut méme
rencontrer aussi, par exemple, des
« monstruosités » chez certains spéci-
mens.

un dimorphisme donné comme sexuel
« dimensionnel » (seule la taille change) ou
« morpho-dimensionnel » (le phénomeéne
affecte non seulement la taille, mais aussi
la forme). Dans ce dernier cas, deux mor-
photypes I'un, de forme criocératique,
I’autre tripartite, avec hampe et crosse,
mais possédant tous deux les mémes
lignes de suture, et une ornementation
identique des tours internes, appartiennent
en fait & la méme espéce, (bien que ranges
jusgu’ici dans deux genres différents).

Fiq. D - Enroulement hétéroceératique :
=noy, zone a Feraudianus,
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=ur. Morteiron, montagne de Lure.

Historique

= 2 &té quelquefois interprétee
= un afolement génétique, une aberration
~r= une dégénérescence de la lignée

~ant l'extinction des ammonites a la fin du
econdairn = (fg. 1). C’est oublier que les cépha-
_s primitifs, nautiloidés ou ammo-
sient 2 I'origine une coquille droi-
nt uée de type orthocone et
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Fig. E - Enroulement
ptychocératique :
Hamulina sp., zone a
Balearis, Hauterivien
supérieur, Montbrun-
les-Bains (Dréme).
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partir du Cambrien (le phénomeéne est rare au
Paléozoigue) et durant tout le Mésozoique, du
Jurassique au Crétacé, d'étapes de déroule-
ment ou de ré-enroulement. Citons pour les
nautiloidés, les Orthoceratides (du Cambrien au
Silurien), les Lituites du Silurien inférieur, les
Ophidioceras du Silurien supérieur et, pour les
ammonoidés, les Spiroceras du Bajocien
(S. bifurcatum), les Apsorroceras du Bathonien
(A. baculatum), les Parapatoceras du Callovien
(P. distans), les Bochianites du Tithonique/Hau-
terivien, les Leptoceratidee du Berriasien/Barré-
mien.

Ce phénomeéne ne revét cependant toute
son ampleur que dans les temps crétacés, (du
Berriasien au Maestrichtien) avec une alternance
() d’épisodes remarquables par leur richesse et
leur diversité en ce qui concerne la faune
d’hétéromorphes (Hauterivien/Albien) et (i) de

Fig. 1 - Enroulement de quelques nautiloides.
A : Lituites ; B : Gyroceras ; C : Ophidioceras ;
D : Orthoceras (d’aprés Moret, 1958).

périodes marquées par un appauvrisse-
ment trés net (Cénomanien/Turonien).
Le Coniacien/Maestrichtien sera une
époque d’intense spéecialisation (Nosto-
ceratidse, Diplomoceratidee) et d'épa-
nouissement (Scaphitidee et Baculi-
tidee). A la fin du Maestrichtien, les
ammonites disparaissent, mais elles ne
sont pas les seules, puisqu’avec elles,
dans le contexte de la « Grande mort
crétacée », disparaissent notamment
les bélemnites, les rudistes, les ichthyo-
sauriens et les dinosaures.

Evolution durant la
période crétacée

Au Crétacé (fig. 2), les genres ances-
traux de ces céphalopodes a formes
multiples montrent d’abord une coquille
droite (Bochianites) ou faiblement
arquée (Protancyloceras). Les premiers
criocéres sensu stricto, sans doute
issus du genre Himantoceras du Valan-
ginien supérieur apparaissent dans le Valangi-
nien sommital (Crioceratites primitivus Reboulet,
zone a Trinodosum) et surtout dans I'Hauteri-
vien basal (zone & Radiatus) d’abord sous des
formes rares, trituberculées, a enroulement plan
spiralé. Leur principal représentant est « Crioce-
ratites nolani » dont la longévité n’est plus a
démontrer puisgu’on le rencontre encore dans
I'Hauterivien supérieur, voire dans le Barremien
basal (zone a Hugii). Il semble que ce taxon trés

" vigoureux soit bien le rameau principal d’ou sont

issus la plupart des espéces d’hétéromorphes.
Ce rameau trituberculé donnera, sans doute, le
genre Emericiceras du Barrémien par toute une
série d’especes intermédiaires trituberculées de
I'Hauterivien supérieur.

Dans la zone a Loryi, on assiste a un épa-
nouissement démographique du genre Crioce-
ratites avec 'apparition d’'especes mono- ou

Tithonique Berriasien Valanginien

Hauterivien

Barrémien Aptien Albien

Bochianites

Protancyloceras

Leptoceras eeeee Leptoceratoides

Ptychoceras, Hamulina

L Crioceratites

? Heteroceras
Martelites
Kutatissites
(Simionescites)

Turkmeniceras

\ Himantoceras e o7 e A. pusozianum

e o EMericiceras
N_ Ancyloceras

Hemihoplites

Pseudocrioceras
Audouliceras
Australiceras, Tropaeum

Fig. 2 - Apparition, par ordre chronologique, de quelques hétéromorphes du Cretacé inférieur et moyen. Nous avons

placé, en raison de son enroulement trés spécial, le genre Turkmeniceras dans le groupe des ammonites
hétéromorphes, bien qu'il soit classé dans les Deshayesitidee par les auteurs russes.
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bituberculées (C. loryi, C. matsumotoi,
C. quenstedti, C. piveteaui... ).

Dans la zone a Nodosoplicatum, une explo-
sion évolutive des formes se produit avec zppa-
rition de morphes & coquille tripartite (innovation
par généralisation d’un dimorphisme) tandis que
se manifeste un polymorphisme intraspecifigus
trés important ; ces deux phénomeénes affectant
la morphologie des ammonites hétéromorphes.
témoignent d’une véritable crise biologigue.

Un deuxiéme rameau trés touffu (Criocera-
tites duvali, C. villiersianum, C. dilatatum) monte
jusqu’a I'Hauterivien supérieur ou il s’epanouira
4 nouveau sous la forme de morphes ré-enrou-
lés comme les Binelliceras binelli, B. krenkeli,
Crioceratites basseas, Pseudothurmannia angu-
licostata.

Au sommet de I'Hauterivien apparait aussi le
phyllum Ancyloceras issu lui aussi du rameau
« Crioceratites ». Peu fourni, tout d’abord, il ne
s'épanouit que dans le Barrémien supérieur et
I'Aptien inférieur avec les genres Audouliceras,
Ancyloceras, Pseudocrioceras, Australiceras,
Tropaeum...

Toujours au Barrémien supérieur st proba-
blement issu du groupe des Leptoceratoidinee,
(Vasicek, 1995), apparait le groupe trés caracté-
ristique des Heteroceratidas qui disparait a
I’ Aptien.

La faune albienne des hétéromorphes est
trés riche. On y rencontre des coquilles droites
(Baculitidee : Sciponoceras), coudées (Hami-
tidae), turriliticone (Turrilitidae), criocératiques ou
ancylocératiques (Anisoceratides).

Trois de ces grandes familles disparaissent
au Turonien : les Hamitidas, les Turrilitides et les
Anisoceratides, tandis que subsiste et se deve-
loppe la grande famille des Scaphitidee qui va
avec les Baculitidee s’épanouir dans tout le Cre-
tacé supérieur (Maestrichtien).

Des fossiles « bons marqueurs »

Bien que I'importance numérique des taxa
impliqués par le déroulement soit relativement
médiocre par rapport a I'ensemble des popula-
tions d’ammonites, I'étude de I’hétéromorphie
présente un intérét capital.

| 'abondance relative des genres a enroule-
ment non conventionnel n'a pas une fréquence
constante au cours des temps crétacés mais
elle atteint a cette période une ampleur
jusqu’alors inégalée. Les types d'enroulement
peuvent avoir une certaine pérennité ou bien
&tre répétitifs de fagon épisodique, par le jeu de
la convergence morphologique (cette homéo-
morphie a un caractére synchrone. Il ne faut
jamals perdre de vue qu’un caractere identique
dans deux groupes, parce gu’adaptatif, est
peut-étre le résultat d’une convergence).

Quelquefois, ils sont caracteristiques d'un
étage, d’un groupe d’étages, d'une zone ou
d’un milieu. Les ammonites hétéromorphes sont
généralement des fossiles « bon marqueurs >.
Au Crétacé inférieur, dans I’'Hauterivien par
exemple, on trouve les zones a Loryi (espéce-
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(call. et photo Gonnet) :

matneroni d’Orbigny,
=n moyen, La Bédoule
(Bouches-du-Rhone).

index Crioceratites loryi), & Balearis (espece-
index Balearites balearis), a Angulicostata
(espéce-index Pssudothurmannia angulicosta-
ta). Les zones a Imerites giraudi et & Martelites
sarasini caractérisent le Barrémien supérieur.

| jusgu'a ces derniéres années, Ancylo-
ceras matheroni était I'espéce-index du Bedou-
lien m - on I'a abandonnée a cause d’'une
t d’une expansion verticale trop

(fig. F).

Relation avec les événements
perturbants et les discontinuités

Actuellement, on s’apercoit que I’nétéromorphie
oot liée dans bien des cas aux particularismes
locaux des mers et qu’elle semble constituer la
réponse génétique de certains groupes aux
événements majeurs gui sont venus perturber
les séries. Les variations morpho-fonctionnelles
de ces taxa correspondent trop aux différentes
variations des niveaux marins pour que cela soit
un effet du hasard. On a donc envisagé tout
derniérement une corrélation entre les variations
d’enroulement d’une méme lignée (le genre
Crioceratites par exemple & I'Hauterivien ou les
genres Heteroceras au Barrémien supérieur et
Tropaeum & I'Aptien inférieur), avec les phases
transgressives et régressives qui ont affecté ces
mémes périodes. On s’est ainsi apergu que le
phénomene d’hétéromorphie était particuliere-

Enfin
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ment marqué durant les periodes de transgres-
sion, tandis que dans les phases régressives,
I'enroulement « normal » était favorisé. Le stress
écologique résultant par exemple de la transfor-
mation brutale ou progressive des biotopes était
a méme de créer des facteurs stimulants pour
une adaptation aux modifications des fonds
marins qui devaient parfois occasionner des

Fig. 3 - Télescopage des biotopes di a un
changement climatique occasionnant une baisse
du niveau marin. A : niveau des mers élevé (maximum
flooding) & la suite de la fonte des glaces de la
banquise (période chaude) ; B : baisse du niveau
des mers, a la suite d’une glaciation probable.

conditions de compétition intense pour la nour-
riture (fig. 3)

Déroulement et ré-enroulement

Pendant toutes ces périodes se manifestent en
alternance des phases de déroulement et des
phases de ré-enroulement. Ce phénomene est
particulierement sensible au Crétacé inféerieur. A
I'Hauterivien, les criocéres a coquille d’abord
moyennement évolute (zone a Loryi), prennent
de plus en plus une involution elliptique (zones a
Nodosoplicatum, & Sayni et a Ligatus), puis la
spirale se referme, les tours de la spire rede-
viennent jointifs, quelquefois méme faiblement
recouvrants (ce sont les Hemihoplitidee qui vont
caractériser les zones de I'Hauterivien supérieur
et du Barrémien inférieur et moyen).

Parallélement a partir de la zone a Nodoso-
plicatum de I'Hauterivien, apparaissent des
ammonites tripartites, avec spire ressemblant a
des tours jeunes de criocéres, mais dont le der-
nier tour forme une hampe plus ou MoiNs cour-
bée et une crosse courte. C'est le schéma tri-
partite acriocératique/aspinocératique/ancy-
locératique, dont nous parlerons plus loin.

On retrouve ces mémes alternances de
déroulement et de ré-enroulement au Barrémien
supérieur et au Bédoulien (Aptien inférieur).
pour les Heteroceratidee (Heteroceras et Marte-
lites) et pour les Tropseum des Lower Green-
sand (fig. 4 et 5)

ammonites

D N variations du niveau marin
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Fig. 4 - Evolution des Heteroceras du Barrémien supérieur du Sud-Est de la France, en fonction
au nfveaq: marin (d’aprés Arnaud et al., 1992). a : formes hétérocdnes ; b : formes martelicones ; ¢ : formes
longihétérocdnes ; 1 : Heteroceras coulleti Delanoy ; 2 : H. imericum Rouchadze ; 3 : H. leenhardtii Kilian ;
4 : H. emerici d’Orbigny ; 5 : H. baylei (Reynes) ; 6 : Martelites gr. sarasini (Rouchadzé).
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Fig. 5 - Evolution des Tropasum de I’Aptien des Lower Grezensand, en fonction du niveau marin
(d'apres Casey 1960, 1961 ; Ruffel & Wach, 1991). a : formes aspinocératiques ; b : formes criocératiques ;
¢ : formes & involution normale ; 1 : Proaustraliceras gr. gigas (Sowerby) ; 2 : Tropaaum hillsi (Sowerby) ;
3 : T. pseudohillsi Casey - T. baylissi Casey ; 4 . T. bowerbanki (Sowerby) ; 5 : T. drewi Casey ;

6 : T. benstedti Casey ; 7 . T. subsimbirskense (Sinzow) ; 8 : T. subarcticum Casey.

D’apres les données séquentielles d’Arnaud
et al. (1992), un intervalle transgressif apparait
au Barrémien, au sommet de la zone a Ferau-
dianus. C’est exactement & cette méme période
qu’apparaissent dans le Sud-Est de la France
les premiers « Heteroceras », représentés initia-
lement par des formes de grande talille, élancés,
puis pendant les périodes d’inondation maxima-
le de la zone a Giraudi, par des formes plus
diversifiées, représentées surtout par des
coquilles plus trapues avec stade « plan
spiralé » plus ou moins important. Ces ammo-
nites sont remplacées assez brutalement par
des formes de la méme famille (Martelites
Conte) morphologiguement différentes. La tota-
lité de la coquille ré-enroulée a une involution
plan spiralé, a tours en simple contact, avec un
turricéne. Cette transformation morphologique
radicale se situe durant une période de baisse
du niveau marin (Delanoy 1994) (fig. 4).

II'en est de méme a I’Aptien pour le genre
Tropeseum offrant lui aussi un bel exemple de ré-
enroulement (Casey 1960, 1961). D’abord nette-
ment déroulés, les premiers individus du groupe
« hiflsi », sans doute issus des Proaustraliceras
du groupe « gigas », apparaissent au Bédoulien
moyen, au sommet de la zone a Deshayesi,
pendant une période d’inondation maximale
(maximum flooding, Ruffel & Wach 1991). On
retrouve encore ces formes (Tropaeum pseudo-
hillsi Casey, T. baylissi Casey) a la base de la
zone a Martincides (Casey 1980). Une tendance
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régressive s’amorce dans la partie inférieure de
la zone a Bowerbanki. C’est a ce moment que
se manifestent les premiers Tropasum a coquille
criocératique, a tours plus ou moins disjoints
(T. bowerbanki Sow.), La hampe a disparu et les
tours se resserrent. A partir la zone a Debile, |l
ne subsiste plus que des formes a tours jointifs
(Delanoy 1994) (fig. b).

A la lumiére de ces faits, les transformations
morphologigues apparaissent donc comme un
meécanisme d’adaptation a de nouvelles niches
écologiqgues, une réaction a un stress provequé
par les variations eustatiques, les phases trans-
gressives et regressives. Les variations clima-
tiques provoquent des modifications du niveau
des eaux et donc des fonds marins. On pourra
intégrer ces phénoménes avec plus de préci-
sion dans un schéma de stratigraphie séquen-
tielle. Si I'on prend I'exemple de I’'Hauterivien,
on sait que Ferry (1987) a défini deux
séguences hauteriviennes (C5 et C6,
séqguences klupféliennes, repérables dans les
chaines subalpines méridionales) séparées par
une rupture entre la zone a Nodosoplicatum
(horizon a Cruasense) st la zone a Sayni. Autran
(1989) propose dans sa these gue la disconti-
nuité separant ces deux séquences soit distin-
guée sous le nom de « discontinuité de I'Haute-
rivien moyen » ou D.H.M. La préparation et le
déroulement de ces épisodes pourrait bien étre
a I'origine du stress écologique subi a cette
époque par les ammonites hétéromorphes.
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Interprétation de schémas
paléogéographiques précis

Les faunes d’hétéromorphes peuvent aussi
avoir des particularismes locaux. Les popula-
tions des hauts-fonds et des plates-formes
possedent souvent des caractéres morpholo-
giques ou ornementaux différents de celles des
bassins Le caractére autochtone des faunes
d’hétéromorphes étant établi, il apparait que ce
groupe montre une distribution paléogéogra-
phigue des taxons non aléatoire. Les modifica-
tions évolutives de ces céphalopodes (ou quan-
titatives), lorsqu’elles seront plus connues
permettront de reconnaitre, a partir de critéres
paléobiologiques précis, les environnements
paléogéographiques et de distinguer plus com-
modément les zones de haut-fond ou de bar-
riéres des zones de bassins.

Minédraux & Fossiles n® 265 - Septembre 1998

A : Heteroceras emerici d’Orbigny, morphe imericum,
Barrémien supérieur, Morteiron, montagne de Lure (coll.
Gonnet) ; B : Colchidites djanelidzei Rouchadze, Barremien
supérieur, Morteiron, montagne de Lure (coll. Saludes) ;

C : Martelites aff. vulanensis (Egoian), Barrémien sommital, La
Bédoule, Bouches-du-Rhéne (coll. Saludes) ; D : bel exemple
de dimorphisme « dimensionnel » : micro- et macroconche
de « Crioceratites loryi » (Sarkar) (coll. Salomon).

Ontogeneése : définition

« Processus d‘agencement spatial et temporel
d’éléments qui, assemblés, constitue I'organis-
me. Elle représente un équilibre entre I'incidence
du milieu externe et une mise en jeu sequentielle
de déterminations (exécution du programme
codé) et d’'épigenese (enchainements néces-
saires de phénomenes qui découlent les uns
des autres) » (Devilliers 1983, p. 10).

Plus simplement, I'ontogenése ou I'ontogé-
nie, c'est la série de transformations subies par
I'individu depuis la fécondation de I'ceuf jusqu’a
I'étre « parfait » (fig. 6).

On trouve souvent dans les divers gise-
ments d’ammonites hétéromorphes, toute une
série de formes intermédiaires, immatures,
stades successifs de 'ontogénie des individus
adultes. Ces morphes rarement étudiées
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Fig. 6 - Changements
supposes de ['orientation

de la coquille de Moutoniceras
nodosum (d’Orbigny) durant
son ontogénie (d’apres Delanoy
1991). P : centre de poussée ;
G : centre de masse.

jusgu’ici de facon systématique ont parfois,
quand par hasard c’était le cas, été interprétés
de facon erronée. C’est ainsi que le grand
paléontologue indien Sarkar (1955), ignorant le
niveau stratigraphique exact des individus qu’il
étudiait dans des collections des musées, s'est
servi des stades juvéniles de Crioceratites loryi
(Hauterivien inférieur) pour créer de nouvelles
unités specifiques qu’il a intégrées dans son
genre Balearites caractéristique de I'Hauterivien
Supérieur.

Positions de vie

Des travaux récents (Tintant et al. 1982 ; Wes-
termann 1989 ; Delanoy ef al. 1991), permettent
d’estimer de facon plus précise 'habitat et le
maximum de profondeur que pouvaient
atteindre les Ammonoidés (fig. 7 et 8). Il est cer-
tain que les crioceres relativement peu spéciali-
S€s ne presentaient que peu de différences sur

Fig. 7 - Positions supposees de vie
ad’hétérocdnes (d'apres Kakabadzé
1893). A : stade ammonitelle ; B : stade
hélicoidal ; C : stade adulfte en position
de flottaison ; D : stade adulte en
position de repos.
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le plan de I'adaptation a
la nage et de l'efficacité
hydrodynamique avec
leurs concurrents non
deroulés. Leur stabilité
hydrostatique, leur flot-
taison devaient leur per-
mettre d’occuper sensi-
blement les mémes
niches écologiques .

En revanche la
brusque apparition chez
les hétéromorphes d’une
structure tripartite, nous
permet de penser qu’a
chaque stade de l'onto-
génie, correspondaient
une niche écologique et
un niveau bathymétrique
différents. Tandis que le
macroconche et les
stades spiralés a coquille
hydrostatiquement plus
stable devaient mener une existence nectique
ou méme franchement pélagique, I'asymétrie
déterminée par les phénomenes de déroule-
ment conduisait les formes tripartites a un
mode de vie nettement benthique. Mais cela
devait se produire par étapes, avec des niveaux
bathymeétriques différents. Les formes jeunes,
meilleures nageuses parce que plus proches
morphologiguement du schéma criocératique
devaient de préférence fréquenter les niveaux
de pleine eau, tandis que les adultes au fur et a
mesure de leur développement se rappro-
chaient des milieux littoraux.

On pense que certaines ammonites hétéro-
morphes auraient eu la possibilité de mouve-
ments verticaux tres importants. Il semble en
effet gu’elles conservaient dans leurs derniéres
loges une quantité d’eau plus importante que
les nautiles (de 20 a 52 %, Heptonstall 1970).
Cette quantité pouvait étre modifiée par pompa-
ge ionique, faisant intervenir seit le siphon, soit,
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(coll. et photo Gonnet)

Fig. 8 - Positions supposess de vie d'ancylocdnes
(a’aprés Kakabadzé 1993). A : stade ammonitelle ; B : stade aduite
en position de flottaison ; C : stade adulte en position de repos.

plus vraisemblablement la pellicule recouvrant la
face interne de la cloison. Dans cette perspecti-
ve, le plissement intense des sutures aurait un
double effet : d’une part, mécanique, en renfor-
cant la résistance de la coquille a la pression ;
d’autre part, physiologique, en favorisant le
pompage du liquide intracaméral.

Ceci nous conduit a interpréter les morphes
a cloisons trés plissées comme des formes
pélagiques adaptées a la vie en eau profonde.
On sait gu’inversement d’autres taxa hétéro-
morphes de la fin du Crétacé a ligne de suture

plus simplifice, caractérisaient essentiellement
des domaines épicontinentaux peu profonds et
plus ou moins fermés. Cette hypothése est
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d’ailleurs vérifiee pour I'ensemble
des populations d’ammonites
déroulées ou non.

D’autres familles, comme les
Ptychoceratidee ou les Baculitides,
a cause de leur forme allongée et
de leur section ovoide tres hydro-
dynamique, devaient pouvoir pos-
séder une tres grande mobilité
horizontale. Leur habitat devaient
certainement étre identique a celui
des anciens nautiloides ortho-
cones.

De fagon générale, on pense
que les hétéromorphes aux stades
« pseudolarve » et « ammonitelle »
avaient un mode de vie méso-
planctonique, c’est-a-dire transi-
toire, avant de gagner le fond pour
vivre dans les algues.

Beaucoup d’entre eux étaient
des prédateurs, attendant en
embuscade (tels les céphalopodes actuels), le
passage d’une proie. D'autres, comme les Nip-
ponites, manifestement incapables de deplace-
ments importants, étaient sans doute adaptés a
un régime microphage.

Dimorphisme

L'hypothése d'un dimorphisme chez les ammo-
nites commence a étre envisagée au milieu du
XIXe siécle par les paléontologues de I'école fran-
caise : Ducrotoy de Blainville (1840), d’Orbigny

Fig. G, H - Exemple de dimorphisme morpho-
dimensionnel : Crioceratites sornayi Sarkar, zone &
Sayni, Hauterivien supérieur, Curnier (Dréme). A
gauche, microconche ; a droite, macroconche.

(1847), Reynés (le premier qui ose l'interpreter
comme sexuel, 1879, p.26, mais écrit avant
1867 ; cf. Donovan 1955). Ce concept, repris et
développé par Munier-Chalmas (1892) est tres
vite accepté a I'étranger (Waagen 1869 ; Quens-
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tedt 1886) mais ne tarde
pas a étre violemment
critiqué (Buckman 1888 ;
Bather 1894 ; Pompeck]
1894). Finalement, cetie
hypothese, sans doute
trop faiblement argu-
mentée, est abandon-
née. Il faudra attendre
la deuxiéme moitié du
XX siécle et les travaux
de Makowski (1962), de
Callomon (1963), de Tin-
tant (1963), de Wester-
mann (1964), pour que
cette idée s’impose a
nouveau, a partir de faits
indiscutables.

Ces auteurs consta-
tent I'existence parallele
de formes adultes de
petite taille, dites micro-
conches avec une forte
ornementation jusqu’a
I'ouverture de la loge
d’habitation et de formes
adultes de taille plus
grande, dites macro-
conches avec une orne-
mentation souvent plus
évanescente a partir de

Fig. I, J, K - Variation
de déroulement chez
Crioceratites cumneiri Ropolo,
zone a Nodosoplicatum,
Hauterivien supérieur, Curnier
(Dréme). | : macroconche ;

J : microconche au stade

la fin du phragmocdne et subspinocératique ;
sur la chambre. La pre- K : microconche au stade
sence de ce dimorphis- aspinocératique.

me est d’abord mise en

évidence chez de nom-

breuses familles d’am-

monites jurassiques,

mais bientdt d’autres cas apparaissent et sont
décrits chez les formes crétacées : Scaphitidee
(Cobban 1969, Landman & Waage 1993) Nos-
toceratidee (Cobban et al. 1992 ; Kennedy &
Cobban 1993).

Rawson (1975) suggére le premier I'existen-
ce dans le Crétacé inférieur d’un dimorphisme
entre les grandes formes criocératiques et les
petites formes aspinocératiques. De recents tra-
vaux viennent confirmer cette position (Avram
1984 : Aguirre-Urreta & Klinger 1986, Delanoy
1990, 1992 ; Klinger & Kennedy 1992 ; Ropolo
1991, 1995 ; Ropolo et Salomon 1992).

Dans la lignée Crioceratites et genres déri-
vés, deux types de dimorphisme sont obser-
vables & I’'Hauterivien (Ropolo 1995) :

- un dimorphisme dimensionnel . macro-
conche et microconche ne se différencient
que par la taille ; I'enroulement de type
criocératiqgue est rigoureusement sem-
blable chez I'un comme chez I'autre. On
note quelquefois une ornementation plus
vigoureuse chez le microconche ainsi
gu’une croissance de la chambre d’habita-
tion plus rapide. Ce type de dimorphisme
apparait dans la zone a Loryi, particuliere-
ment chez 'espéce index Crioceratites loryi
(Sarkar 1955), mais aussi chez plusieurs
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autres espéces d’expansion « verticale »
plus grande comme C. quenstedti (Ooster
1860) ou C. matsumotoi (Sarker 1955) que
I'on retrouve encore dans la zone a Sayni ;

un dimorphisme morpho-dimensionnel : &
partir de la zone a Nodosoplicatum, on
remarque chez certains couples dimor-
phes une différenciation non seulement de
taille, mais aussi de morphologie, notam-
ment chez C. curnieri Ropolo 1991 -
C. sornayi (Sarkar 1955), (zone a Nodoso-
plicatum) - C. duvali (Leveille 1837) - 4
shibanize (Sarkar 1955) - C. dilatatum
(d’Orbigny 1840) (zone & Sayni) - C. majo-
ricensis (Nolan 1894) - C. mahakaliee (Sar-
kar 1955) - C. journoti (Sarkar 1955) (zone
& Balearis). Cette derniére espéce a une
trés grande longévité, son expansion verti-
cale se prolonge jusque dans le Barrémien
inférieur (zone a Hugii).

Fig. 9 - Représentation schematique

de certains exemples de dimarphismes cités
dans le texte (d'aprés Delanoy et al. 1995).
M : macroconche ; m : microconche.
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o =
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m
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En régle générale, le macroconche conserve
un enroulement plus ou moins ouvert de type
criocératique, tandis que chez le microconche
g’individualisent, aprés la spire des tours jeunes,
elle aussi plus ou moins cuverte, une hampe et
une crosse, caractéres fondamentaux des
enroulements aspinocératiques, acriocéra-
tiques/subaspinocératiques, de la littérature, a
I'origine des genres Aspinoceras, Acrioceras,
Subaspinoceras...

D’autres types de dimorphisme sont en
cours d’étude pour le Barrémien et I'Aptien,
affectant plus particulierement les genres Ancy-
loceras et Heteroceras.

Des ammonites « voyageuses »

L’étude paléogéographique des ammonites
hétéromorphes est assez significative et permet
d’affirmer que des flux migratoires se produi-
saient & intervalles réguliers, d’un domaine marin
a4 un autre (domaine boréal, domaine téthysien),
d’une province a une autre (caraibe, méditerra-
néenne... ), compte tenu bien évidemment de la
fracturation des plaques continentales. G’est
ainsi que I'on retrouve au cours du Crétaceé infé-
rieur d’un point & I'autre du globe non seulement
des genres hétéromorphes communs (Macro-
scaphites, Crioceratites, Moutoniceras, Acan-
toptychoceras, Ancyloceras, Pseudocrioceras,
Pseudoaustraliceras, Heteroceras, Colchidites),
mais aussi des espéces communes (Criocera-
tites thiollierei (Astier), Emericiceras emerici
Levellle, Heteroceras astieri d'Orbigny, Pseudo-
crioceras anthulai (Rouchadzé), P. waagenoides
Kakabadzé, P. waageni (Anthula)... ).

Conclusion

L’importance des ammonites hétéromorphes en
géologie, tant sur le plan stratigraphique que sur
le plan paléobiologique, n'est plus a prouver.
Leur étude permet d’affiner la chronostratigra-
phie, de constater qu’il existe une trés impor-
tante interaction entre le mode de vie des
ammonoides et les variations du milieu marin,
d'interpréter de fagon plus précise des données
séqguentielles ou paléogéographiques.

Un certain nombre de problémes, allant de
I'origine de ces taxa a leur mode de vie, en pas-
sant par leur ontogénie ou leur dimorphisme ont
été esquissés mais beaucoup de champs
d’investigations demeurent incomplets, cer-
taines données demandent a étre complétées.
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Des recherches portant sur leur migration
apportent d’ores et déja, par exemple, de pre-
cieux renseignements sur les paleocourants au
Crétacé ou sur la fracturation des plagues conti-
nentales en cours de disloquation. C’est dire
combien est précieuse pour la connaissance de
I'histoire de notre planéte la connaissance de
tels groupes.
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