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I. INTRODUCTION

La taxonomie, la position systématique de la signification phylogénétique 
des Ammonites hétéromorphes ont occupé nombre de paléontologues durant 
près de 170 ans. Des renseignements isolés et fragmentaires à leur sujet 
sont connus dès 1792 et 1801, quand Lamarck décrit les genres Baculi­
tes et Turrilites. Un peu plus tard Parkinson (1811) communique les 
genres Scaphites et Hamites, alors qu’en 1837 Leveillé et Sowerby 
publient respectivement les genres Criocératites et Tropaeum. Trois ans 
après eux d’Orbigny (1840) a créé les genres Toxoceras, Àncyloceras, 
Ptychoceras et Helicoceras — groupés en la famille Ammonitidae.

Des collections riches d’Ammonites déroulées du Crétacé inférieur dé­
crivent Ooster (1857), N e u m ay r et Uhlig (1881, 1883), Sara sin et 
Schônde1ma yer (1901—1902), v. Koenen (1902), Sarkar (1955), 
Друщиц et Кудрявцев (1960), Casey (1960—1965), Wiedmann 
(1962), Thome 1 (1964), Димитрова (1967), etc.

Certains parmi les auteurs énumérés traitent en plus de la taxonomie 
également la position systématique et la signification phylogénétique de ce 
grand groupe hétéromorphe. C’est ainsi que Neumayr et Uhlig (1881) 
n’admettent pas d’une façon marquée la classification morphologique des 
Ammonites déroulées par d’O r b i g n y et proposent une subdivision des espè­
ces de Criocératites en tenant compte de leur origine et liens phylogéné­
tiques. Tout comme Quenstedt (1846) et Pictet (1863), ils voient dans 
le hoplite enroulé de façon normale l’Amm. angulicostatus d’O r b., fonda­
teur des Ammonites déroulées. Il est à retenir également l’opinion de Sarkar 
(1955) concernant le lien étroit de certains groupes de Criocératites avec 
des représentants de Neocomitinae.

La systématique des Ammonites déroulées du Crétacé inférieur est abor­
dée également par des auteurs qui ne se sont pas occupés d’une manière di­
recte de leur élaboration monographique.Zit tel(1924) groupe en deux fa­
milles — Lytoceratidae et Hoplitidae — les Ammonites déroulées connues jusque 
là de l’ordre — Ammonoidea et souligne l’affinité du „genre" Crioceras avec 
quelques hoplites. El. Basse (1952) répartit les Ammonites à tests hétéro- 
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morphes en trois superfamilles — Criocerataceae, Hamitacea et Scaphitacea 
du sous-ordre Lytoceratina (Ammonoidea). La systématique de Wright 
(1952, 1957) se distingue sensiblement de celle de Basse. Il classe égale­
ment les Ammonites développées dans le sous-ordre Litoceratina, mais ne 
propose que deux super-familles — Ancyloceratacea et Turrilitaceae. La con­

ception relative aux liens
réciproques et les orientati­
ons génétiques des diffé­
rents groupes d’Ammonites 
déroulées du rang de famille 
est exprimée par Wright 
au diagramme (fig. 1). En 
1958, un groupe de paléon­
tologues soviétiques Л y n - 
по в, Друщиц, Эриста- 
в и et etc. proposent une nou­
velle répartition des unités 
taxonomiques déjà existantes 
des Ammonites déroulées. Ils 
classent la plupart d’entre 
elles dans la superfamille 
Ancylocerataceae, une se­
conde et plus petite partie— 
aux Berriasellaceae, norma­
lement enroulées du sous- 
ordre des Ammonitina, tan­
dis qu’une troisième par­
tie — dans la super-famille 
Turrilitaceae du sous-ordre 
Lytoceratina.

En 1960—1961 Schin- 
dewolf a publié son ou­
vrage „Studien zur Stammes- 
geschichte der Ammoniten“. 
Afin d’élucider les liens phy­
logénétiques des Ammonites, 
il étudie la suture et son 
ontogenèse. Les superfamil­
les Ancylocerataceae et Tur­
rilitaceae sont examinées par 
lui ensemble et il ne ma­

nifeste aucun doute quant à leur genèse — de Lytocerataceae. En 1966, 
Wiedmann consacre son ouvrage à la classification des Ammonites post- 
triassiques. En tant qu’indicé taxonomique il admet le nombre des éléments 
de la suture. Wiedman ajoute aux trois sous-ordres déjà existants, un 
sous-ordre nouveau — Ancyloceratina.

Presque tous les schémas systématiques des Ammonites hétéromorphes 
élaborés jusqu’à présent, à quelques exceptions près, portent le caractère des 
ainsi dits groupements typologiques. Le lien entre les différentes catégories 
taxonomiques y est basé généralement sur des indices extérieurs morpholo­
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giques et de ce fait s’est avéré très lâche. Les tentatives des différents au­
teurs ayant en tête Neumayr et Uhlig d’établir des liens génétiques 
entre les différents groupes taxonomiques n’amenèrent pas, toutefois, à l’éla­
boration de schémas du type des schémas phylogénétiques. Aussi difficile 
que s’est avéré dans ce genre d’exploration l’observation et l’application de 
certains principes fondamentaux de la systématique, ceux-ci garantissent 
pourtant le succès sous ce rapport.

Quoique la phylogénie et la systématique en tant que sciences poursui­
vent des tâches différentes et ne se superposent pas l’une l’autre, les prin­
cipes et les méthodes de leur exploration sont les mêmes. Ils sont, chez la 
phylogénie, indispensa îles afin d’établir la continuité réelle et le lien récipro­
que entre les catégories taxonomiques, alors que chez la systématique il 
s’agit de séparer les chaînons réels dans cette continuité.

Tout dernièrement, Руженцев (1960) propose cinq principes à appli­
quer à l’étude phylogénétique des Ammonites paléozoïques qui de par leur 
essence se rapprochent du „principe du triple parallélisme“ de Heckel Ce 
sont là le principe chronologique, homologique, ontogénétique, horologique 
et le principe du chaînon fondamental. De l’application complexe de ces 
principes dépend, selon Руженцев, le succès dans le travail visant le ré­
tablissement de la marche historique de développement d’un groupe taxono­
mique donné.

Il est parfaitement clair que la phylogenèse d’un groupe donné ne sau­
rait être comprise que moyennant la séparation des différentes catégories 
taxonomiques réflétant l’unité effective entre les individualités qui s’y trouvent. 
L’accès toujours plus proche à cette réalité, selon Руженцев, exige non seu­
lement l’observation méthodique de la substitution d’un groupe par un autre 
dans le temps et l’espace, mais il est indispensable de saisir le moment au­
quel au sein de l’ancien s’engendre le nouveau, suivre son évolution et enfin 
son dépérissement dans la lutte avec des formes mieux adaptées à la vie.

La justesse lors de la détermination de la catégorie taxonomique dépend 
du mode d’étude des indices d’un groupe donné. P y ж e н це в est d’avis que 
le principe de la valeur égale des tous les indices prônés par les partisans 
des classifications „naturelles" doit être réfuté. D’après lui, l’étude histori­
que des organismes nous permet d’affirmer que l’importance des indices est 
déterminée par l’époque de leur manifestation du développement ontogéné­
tique. Ainsi donc, le succès de l’entreprise dépend aussi du savoir faire 
dans la séparation des indices essentiels pour une étape donnée du déve­
loppement de l’organisme.

Les indices morphologiques extérieurs, exposés toujours à l’action di­
recte de l’ambiance externe, manifestent une grande inconstance et une la- 
bilité de sorte qu’ils ne revêtent pas une importance particulière lors de la 
séparation des groupes taxonomiques d’un rang plus élevé. Et au contraire, 
es indices internes ne subissant pas l’action directe de l’ambiance extérieure, 
comme le siphon, les cloisons et la suture ont été utilisés comme base de 
certaines élaborations systématiques. La position du siphon par rapport au 
côté extérieur a été à la base de la position systématique adoptée par 
Fischer (1887) — Retro siphonata et Prosiphonata; par Zittel (1895) — 
Extrasiphonata et Intrasïphonata-, par S chin de wolf (1923) —Immoto- 
siphonata et Motosiphonata et plus tard, en 1931 —Extrasiphonata et 
Variosiphonata.
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Les cloisons offrent, par leur plissement, une grande diversité qu’on ne 
saurait toujours observer dans les matériaux paléontologiques. Bien plus 
accessibles sous ce rapport s’avèrent les contours extérieurs du côté interne 
de la coquille qui représentent l’ainsi dite suture. Elle consiste en lobes et 
en selles qui, au cours du développement historique des Ammonites ont 
subi de grandes modifications pour atteindre des contours d’une complexité 
extraordinaire. La portée de la suture lors de la détermination des unités ta­
xonomiques de tout rang et à propos de leur rattachement à des rangées 
phylogénétiques est excessivement grande. A la question de savoir pourquoi 
la suture joue-t-elle précisément un rôle aussi important dans ces élabora­
tions, Руженцев (1960) répond de manière très approfondie et argumen­
tée en se basant sur ses études fondamentales de la suture chez les Ammo­
nites paléozoïques. Tout d’abord, il faut, d’après lui, se rendre à l’évidence 
que la suture n’est pas seulement un indice, mais constitue un ensemble de 
quelques qualités intimement liées entre elles. Elle revêt une grande impor­
tance fonctionnelle, contrecarrant en premier lieu toutes sortes de tensions 
mécaniques qui menacent le test et, en second lieu, en isolant la chambre 
de gaz située derrière elle. Celle-ci garantie la possibilité de nage de la co­
quille. Cet indice acquiert ainsi une importance d’adaptation. Dans le proces­
sus d’évolution, les propriétés d’adaptation de l’organisme acquièrent des 
qualités de profonde organisation qui, de leur côté, se trouvent influencées 
par de nouvelles adaptations.

Les cloisons séparées de la partie postérieure du manteau apparaissent 
comme une formation interne non exposée à l’action directe externe du mi­
lieu. Indépendamment de ce fait, celles-ci et respectivement la suture en tant 
qu’indicés d’adaptation, possèdent de grandes possibilités d’évolution. Leur 
grande plasticité et instabilité individuelle n’enfreigne cependant pas le type 
dans leur développement ontogénétique. Celui-ci est très constant et se 
trouve conservé dans les groupes phylogénétiquement liés entre eux (Ру­
женцев, 1960).

Par sa complexité et la variété de sa structure, la suture a donné aussi 
naissance à une terminologie correspondante. Cette terminologie est toute 
formelle au début, n’exprimant que la forme et la disposition des éléments 
sur la coquille et cela dans le stade adulte de développement (Bu ch, 1829; 
d’Orbigny, 1842; Sanberger, 1850).

La terminologie du type génétique n’apparaît qu’en 1905 — N e 11 i n g, 
Wedekind, 1913, Z it tel, Douvillé, Basse, Schmidt (1921 — 
1952), Schind e w о 1 f (1928 —1963). Certains de ces auteurs utilisent 
comme point de départ le développement de la première cloison, d’autres, 
la seconde, tandis que d’autres encore les premiers 5—7 dans l’ordre consé­
cutif. Les différentes dénominations des éléments de la suture sont dési­
gnées par des indices déterminés. Il existe dans la littérature spéciale une 
grande variété et des désaccords par rapport à leurs dénominations. On 
connaît aussi la controverse entre Руженцев (1964) et Schinde- 
wolf (1963) sous ce rapport. Les symboles proposés par Руженцев 
(1960) réflètent la genèse de chaque élément indépendamment de sa com­
plication, démembrement et position ultérieurs, tandis que les formules fixent 
la marche de développement de la ligne de suture dans toute sa complexité.

La terminologie de Руженцев porte sur les six lobes suivants de la 
suture qui représentent ses éléments essentiels, s’étant développés déjà chez 
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les premiers représentants des Ammonitidae: V — lobe ventral ou abdomi­
nal, l’élément le plus ancien de par son origine, de la ligne de suture; O — 
omnimal ou lobe omnilatéral. De par son origine il s’avère le second élé­
ment et occupe la place entre la selle externe étroite et la selle dorsale ou 
interne. Plus tard, il cède sa place à d’autres éléments ; D — lobe dorsal qui

Fig. 2. Schéma du développement ontogénétique primaire de la suture des Ammonites 
a) -type VU, b) -type VLU d’après Руженцев, 1960

est le troisième par ordre d’origine ; U — lobe ombilical — le quatrième de 
par son origine. 11 prend naissance du côté externe de la suture ombilicale 
et se substitue au lobe omnimal. Au cours du processus de son développe­
ment individuel, ce lobe ou bien reste à sa place ou bien se déplace en di­
rection de la partie ventrale et devient morphologiquement latéral; L — lobe 
externe, latéral, non seulement du point de vue génétique, mais également 
morphologique. D’après Руженцев (1960), dans la suture des Ammonites 
mésozoïques ne se développe pas un lobe latéral du point de vue génétique ; 
I — lobe latéral interne. Génétiquement il est lié au lobe dorsal et au cours 
du processus de son développement, il s’est déplacé en direction de la su­
ture ombilicale.

Les indices des éléments essentiels utilisés dernièrement dans la littéra­
ture sont:

V O L UID — d’après Руженцев;
E — A L U J — d’après Schindewolf;
E — L U КI — d’après Schmidt.
La complication des éléments essentiels au processus de l’évolution a 

dû s’effectuer soit par le démembrement des selles (L1, U2), soit encore par 
le démembrement des lobes fondamentaux (L2, U2).

En tant que base servant à l’élaboration des schémas systématiques des 
Ammonitidae est admise, selon Руженцев, (1960) la structure de la se­
conde cloisons et les suivantes, respectivement les lignes des sutures, qui 
ont une origine postembryonal. La première cloison, en tant que formation 
embryonale, manifest- un certain conservatisme dans son développement et 
pour cette raison elle ne saurait être utilisée pour le but mentionné. D’ap­
rès Руженцев, le développement de la suture chez les Ammonites a évo­
lué de la manière suivante: VO (chez les Agoniatidae, héritée des Bactritoï- 
dae), VO : D (apparaît déjà le troisième élément D). Parallèlement à ce type 
se développe un deuxième, chez lequel à la place de O se développe U, où
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Fig. 3. Suture chez 
a — e super-fam. Berriasellaceae 
(fam* Heteroceratidae, g. Ma- 
teronites) ; b — super-fam. An- 
cylocerataceae (fam. Ancyloce- 
ratidae, g. Crioceratites} ; c — 
super-fam. Profancylocerataceae 
(fam. Protancyloceratidae, g. 
Paraspinoceras) ; d — super­
fam. Turrilitaceae (fam. Bochi- 
anitidae ; sous-fam. Ptychoce-

ratinae, g. Hamulina)

la formule de la ligne de suture acquiert l’aspect 
VU : D.1 Au cours de l’évolution apparaissent les 
éléments suivants et la seconde ligne de suture 
chez les Ammonites emprunte la formule ci-après: 
VU:D (représentants paléozoïques), VU : ID (repré­
sentants triassiques) VUUX:ID (V1 VJ UU^ID 
(représentants jurassiques) et (VXVJ U:ID (re­
présentants crétaciques à structure simplifiée). Dans 
leur développement les Ammonoideae empruntent 
deux voies en s’individualisant en deux types prin­
cipaux de suture: VU sur lesquels se développent 
les Agoniatidae, les Climeneae et toutes les Ammo­
noideae mésozoïques et celle de VLU sur lesquels 
se développent les Goniatideae (fig. 2).

1 La position de la ligne ombilicale est désignée par : (deux points) ; les indices des 
éléments imparfaitement individualisés sont donnés entre des parenthèses droites ( ), tandis 
que les indices établis approximativement sont donnés entre grandes paranthèses [ ].

Dans l’étude offert, a été faite une tentative 
d’élaboration d’un schéma se basant surtout à la 
suture (la structure du lobe U (en position laté­
rale) et son développement compte tenu de son 
caractère d’indice à valeur d’adaptation et d’organisa­
tion. 11 est à regreter que les données de la litté­
rature relatives aux lignes de structure des Ammo­
nites déroulés du Crétacé inférieur sont souvent 
très incomplètes et imprécises, ce qui rend très dif­
ficile le travail avec celles-ci. La qualité précieuse 
de la suture de conserver son type dans le déve­
loppement ontogénétique, indépendamment des mo­
difications individuelles y intervenues pendant ce 
temps, a permis, sans qu’il y ait des renseignements 
sur le développement génétique complet, la coordi- 

des Ammonites déroulées connues de la littérature.nation des représentants
Il s’ensuivit un système qui se distingue essentiellement de ceux déjà exis­
tants:

Ordre Ammonitida 
Sub-ordre Ammonitina 

Super-famille Ancylocerataceae Meek, 1876 
Famille Himantoceratidae n. fam.
Famille Ancyloceratidae Meek, 1876 
Famille Protocrioceratidae n. fam.

Super-famille Profancylocerataceae Breistroffer, 1947 
Famille Protancyloceratidae Breistroffer, 1947 
Famille Leptoceratidae M a n о l о v, 1962

Super-famille Berriasellaceae Spath., 1922 
Famille Heteroceratidae Hyatt. 1900 

Super-famille Scaphitaceae M e e к, 1876 
Famille Scaphitidae Meek, 1876

Sub-ordre Lytoceratina 
Super-famile Turrilitaceae Meek, 1876 

Famille Bochianitidae Spath. 1922 
Sub-famille Bochianitinae 
Sub-famille Ptychoceratinae
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Le nombre des genres est sensiblement réduit (49) en comparaison de celui 
que connaît la littérature (environ 75), vu que plusieurs noms se sont avérés des 
synonymes, alors que d’autres (environ 8) n’ont pas été compris dans le schéma 
en raison d’absence de données sur leur suture (voir la liste en fine).

La suture de toutes les Ammonites déroulées est assujettie en ligne 
générale à la formule VUID. Les différents contours et forme de ses 
éléments ne pouvant pas être exprimés par la formule sont décrits à pro­
pos des unités taxonomiques correspondantes (fig. 3).

11. SYSTÉMATIQUE DE LA SUPER-FAMILLE ANCYLOCERATACEAE MEEK, 1876

Supe r-ordre AMMONOIDEA

Ordre AMM0NIT1DA

La coquille possède une forme et sculpture des plus variées. Le siphon 
à l’état adulte est toujours ventral. D’une manière générale, la suture est 
fortement développée, à contours complexes. La seconde suture est désignée 
par la formule VULPJD (VjVJ UUHID. La complication a suivi la voie 
de l’apparition de Uj Ij et D ou bien au moyen de lobes complémentaires 
apparus aux sommets des selles (caractéristique d’après Руженцев, 1960).

Sous-ordre AMMON1TINA

La coquille a un mode d’enroulement des plus variés, mais le mode 
normal y prédomine. L’ornementation est de même très variée — soit nette­
ment exprimée, soit à peine visible. La suture se développe suivant le type 
VU. Les lobes sont à séparation triple, certains groupe accusant un aspect de bi­
furcation secondaire, sans jamais avoir une bifidité aussi nettement exprimée 
que chez Lytoceratina. Dans la plupart des cas, les selles sont bifides et 
n’accusent pas des terminaisons foliacées comme chez Phylloceratina 
(caractéristique d’après Луппов, Друщиц, Эристави et etc., 1958).

Super-famille Ancylocerataceae Meek, 1876

[Nom. transi. W r i g h t, 1957 (ex Ancyloceratidae Meek, 1876)] Coquille 
hétéromorphes. Ils apparaissent dans tous les modes d’enroulement connus — 
normal, subcriocératique, toxocératique, aspinocératique, ancylocératique, héli- 
cocératique, ainsi que pliés et redressés. L’ornementation y est d’intensité 
variée et diffère généralement aux différents stades de développement de 
la coquille. La coupe transversale est elliptique ou ronde. La loge, l’habita­
tion est à longueur différente. En traits généraux la suture correspond à 
la formule VjVj U : [ID] — VjVj UI : [ID]. Il est caractérisé par le lobe U 
trifide bien exprimé (ayant occupé une position morphologique latérale), chez 
lequel la partie médiane est plus longue que les deux parties voisines (dans 
les trois familles relevant de la super-famille il est de longueur différente). 
Les selles sont profondément découpées, leurs bases et lobes sont de lar­
geur presque égale, tandis que les éléments — sont en hauteur presque égaux. 
11 apparaît souvent dans des coquilles à développement gigantesque.
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Distribution. Parties au sommet du Valanginien supérieur — Aptien 
supérieur. La caractéristique de le super-famille est élaborée selon les indices 
des familles y englobées actuellement: Himantoceratidae n. fam.; Ancylo- 
ceratidae Meek, 1876; Protacrioceratidae n. fam.

BARREMIAN

UPPER APTIAN

LOWER APTIAN

Fig. 4. Tableau de l’évolution supposée de quelques Ancyloceratidae d’après Casey, 1960 
/ — Litancylus ; 2 — A cyloceras ; 3 — Australiceras fgr. A. gigas J. d e C. S о w.) ; 4 — Australiceras 

(gr. of A. Tuberculatum Sinzow s p.) ; 5 — Australiceras (gr. of A. jacki Etheridge s pj ; 6 — Tro- 
paeum (gr. of T. hillsi J. de C. Sowerby s p.) ; 7 — Tropaeum (gr, of 7. bowerbanki J. de Sowerby); 
8 — Tropaeum (gr. of T. subarcticum sp. n о v.) ; 9— Epancylus ; 10 — Ammo itoceras (gr. of A. ucetie 

D i m.) ; 11 — Ammonitoceras (gr. of A. torilense Crick)

Notes. Concernant l’appartenance de sous-ordre de cette super-famille 
je partage l’avis de Sarkar (1955) et Друщиц, Луппов, Эристави 
et etc. (1958) en l’attribuant au sous-ordre Ammonitina, et non pas comme 
tous les autres auteurs —au Lytoceratina (Basse, 1952, Wright, 1952 et 
1957; Casey, 1960; Wiedmann, 1962; T home 1, 1964). Le développe­
ment de la suture avec le lobe U trifide bien exprimé autorise une inter­
prétation des liens de parenté de la super-famille par cette voie. Partant de 
la même base, il nous faut exclure la famille Bochianitidae resp. la sous-fa­
mille Bochianitinae attribuée jusqu’à présent à cette super-famille. Le lobe 
U bifide nettement individualisé, quoique imparfaitement symétrique, chez 
les représentants de ce groupe, ne peut pas trouver une place dans la 
chaîne phylogénétique des Ancyloceratacea. Son affinité avec la super-fa­
mille Turrilitaceae est plus naturelle, dont il va être question plus loin. La 
famille Protancyloceratidae n’y trouve pas de place aussi, indépendamment 
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de son lobe ombilical trifide. Les contours de sa suture, le caractère de ses 
éléments l’individualisent en tant qu’unité autonome.

Le volume de la super-famille diminue également par l’exclusion de la 
famille Heteroceratidae qui est liée génétiquement à la super-famille Berria-

Fig. 5. Schéma phylogénétique des Ammonites hétcromorphes du Crétacé inférieur

sellaceae et à la famille Hemihoplitidae, lequel demeure, d’après la distribu­
tion proposée, sans représentants infracrétacés. Ainsi, les genres Pseudot- 
hurmannia et Balearites sont classés dans la nouvelle famille Himantocera- 
tidae (fig. 8), tandis que le genre Matheronites trouve sa place dans la fa­
mille Heteroceratidae (fig. 13). En ce qui concerne le genre Hemihoplites, 
Spath (1924), étant donné qu’il a pour type l’espèce Amm. feraudianus, 
d’Orb. d’enroulement normal du Crétacé supérieur, ne fait pas l’objet de 
nos études. En 1966, Wiedmann classe la super-fam. Ancylocerataceae, 
ensemble avec trois autres super-familles Douwilleicerataceae, Deshayesitaceae 
et Scaphitaceae, dans le sous-ordre nouveau, Ancyloceratina, créé par lui. 
Le lien Ancylocerataceae avec Lytocerataceae jurassiques est donné 
sous réserve.

Famille Himantoceratidae n. fam.

Les genres classés dans cette famille apparaissent avec des coquilles 
normalement enroulés, redressés, pliés, toxocératiques et ancylocératiques. 
Généralement, l’ornementation consiste en une alternance de côtes lisses 
principales tuberculées et intercalaires. La coupe transversale en est ellipti­
que, plus haute que large. La suture est assujettie à la formule Vx Vx U:[ID]

79



ViVj (UaUjUg) I:[ID]. Cette famille se distingue des autres dans 
la super-famille par la configuration de sa suture. Dans lobe U trifide, 
la branche médiane bien formée est disposée de façon légèrement excentri­
que et accuse une longueur presque égale à celle des branches voisines.

Fig. 6. Suture chez : 
a — g. Thurmanniceras; b — g. Himan­

toceras ; c — g. Crioceratites; d — 
g. Protacrioceras

Fig. 7. Suture chez la super-fam. 
Ancylocerataceae

a — fam. Hima^toct.ratidae (g. Acrioceras)’,
b — fam. An yloceratidae (g. Toxocera- 

toides) ; c — fam. Protacrioceratidae
(g. Protacrioceras)

Les bases, tout comme la hauteur des différents lobes et selles, sont égales.
Les coquilles sont, généralement, de dimensions moyennes ou petites.

Distribution. Valangien supérieur au sommet — Aptien inférieur.
Les genres suivants y sont compris:
1) Himantoceras Thieuloy, 1964 (H. trinodosum Thieuloy, 1964J;
2) Menuthiocrioceras Collignon, 1948 [Cr. (Menuthiocrioceras) Le- 

noblei Coll., 1948];
3) Preudothiirmannia Spath, 1923 (Amm. angulicostatus d’Orb., 1840);
4) Balearites Sarkar, 1954 (Cr. balearense Nolan, 1894);
5) Acrioceras Hyatt, 1900 (Ancyl. tabarelli A st, 1851);
6) Euptychoceras Breistroffer, 1952 (Ptych. meyrati О о s t e r, 1860) ;

Fig. 8. Schéma phylogénétique de la fam. Himantoceratidae, super-fam. Ancylocerataceae 
Suture de : 1 — Himantoceras acuticostatum Thieul о y d’après Thieuloy, 1964 ; 2 — Acrioceras pic- 
teti (Oosteri d’après S a r. et S c h 6 n d., 1902 ; 3— Cr. woeckeneri К о e n d’après v. К о e n e n, 1932 
proche de la suture chez Men. lonoblei (Coll.); 4 — Pseudothurmannia angulicostata (d’O r b.) d’après 
Д p y m и ц, 1960 ; chez g. Balearites suture comme chez g. Pseudothurmannia ; 5 — Euptychoceras tesche- 
nense (H 6 h.) d’après U h 1 i g, 1932 ; 6 — Janenschites janenschi (Zwlerz) d’après Zwerzycki, 
1914 ; 7 — Kabilvtes superstes (Per v.) d’après Wright, 1957 ; 8 — Thurmannites thurmanni (P. e t. C) 

d’après Roman, 1938 ____ ►
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7) JanenschitesDurand Delga, V&A(Boch.janenschiZwierz., 1914);
8) Kabylites Durand Delga, 1954 (Boch. superstes Perv., 1910).
Notes. La famille porte le nom de son représentant le plus ancien — 

le genre Himantoceras, décrit par Thieulov en 1964 à partir du Valan-

Fig. 9. Tableau de développement de Crioceratites d’après T h i e u 1 о y, 1964 
1 Protancyloceras kurdistanense (Spath); 2 — Himantoceras trinodosum T h i e u - 
1 о y; 3 — С. (C r.) nolani (Kilian) ; 4 — C. (C r.) duvali L é v. ; 5 — C. (C r.) viller- 
sianus (d'O r b.) ; 6 — C. (C r.) majoricensis (Nolan) : 7 — C. (Pseudoth.) angulicostatus 

(d’O r b.) ; 8 — C. (Emer.) emeriei L é v.

ginien-Hauterivien de Drôme. La séparation de cette famille s’impose tout 
naturellement pour que la nouvelle forme indispensable au nouveau groupe 
génétiquement individualisé soit nouvelle de par son contenu, constituée par 
des genres classés jusqu’à présent par des auteurs différents dans des fa­
milles et sous-familles différentes. Le noyau principal auquel sont rattachées 
les nouveaux genres est constitué par les genres Himantoceras, Acrioceras 
et Balearites, classés jusqu’à présent dans les ancyloceras ou bien dans les 
crioceratites. Les genres qui complètent le contenu de cette famille sont 
Janenschites et Kabylites, classées jusqu’à présent dans les bochianites, 
Euptychoceras, classées dans les ptychoceras et Balearites et en partie 
Pseudothurmannia, classées jusqu’à présent par certains auteurs dans les 
hemihoplites. Lors de ce bref examen il devient tout à fait clair que l’indice

Fig. 10. Schéma phylogénétique de la fatn. Ancyloceratidae, super-fam. Ancylocerataceae 
Suture de : 1 — Himantoceras acusticostatum T h. d’après T h i e u 1 о y, 1964 ; 2 — Crioceratites pictet1 
(Nolan) d’après d’O r b i g n y, 1840 ; 3 — Toxoceratoides royerianus (d’O r b.) d’après d’O r b i g n y 
1840 ; 4 — Hoplocrioceras fissicostatum (R о e m.) d’après v. К о e n e n, 1902 ; suture chez g. Shasticrioceras, 
comme chez g. Hoploceras; 5 — suture chez g. Dirrymoceras comme chez g. Ancyloceras ;6 — Paracrioceras 
elegans (v. Koen'en» d’après v. К о e n e n, 1902 ; 7— Ancyloceras mitheronianum (d’O r b.) d’après 

d’Orbigny, 1840 ; g. Audouliceras — suture comme chez g. Ancyloceras ------ ►

82



£8

Fig. 
10



fondamental dans la systématisation de ces genres a été le mode de leur 
enroulement, et, en aucun cas, la structure de leur suture. Ce n’est que de 
cette façon que l’on pourrait expliquer le classement des formes redressées 
et pliées à lobes trifides dans les bochianites et les ptychoceras se caracté­
risant par un lobe U bifide.

Famille Aucyloceratidae Meek, 1876 Emend.

La coquille est surtout du type d’enroulement criocératique et ancylo- 
cératique. L’ornementation consiste en côtes lisses ou tuberculées. La coupe 
transversale en est elliptique, plus haute que large. La suture y est aussi 
assujettie à la formule U: [ID] — VtVi (U2UiUa) [I : ID]. Ce qui la 
fait distinguer des autres familles est la base rétrécie du lobe U et la base 
presque deux fois plus large de la selle voisine profondément striée. La 
branche médiane du lobe U est sensiblement plus allongée en comparaison 
avec celle chez la famille Himantoceratidae et bien plus courte de celle 
chez Protacrioceratidae. La hauteur des éléments est presque égale. En pré­
sence d’une conservation médiocre, cette suture peut être confondue avec 
celle des représentants plus anciens de la fam. Protancyloceratidae, chez 
lesquelles cependant les bases des lobes sont larges au lieu d’être rétrécie 
comme dans notre cas.

Bon nombre des représentants de cette famille atteignent des dimen­
sions gigantesques.

Distribution. Hauterivien inférieur — Aptien inférieur.
Les ordres suivants y sont classés par nous:
1) Crioceratites Lé veillé, 1837 (Cr. duvali Lév., 1837);
2) Paracrioceras Spath, 1924 (Cr. occulatum See lay, 1865);
3) Ancyloceras d’Orbigny, 1842 (A. mathetonianum d’Orb., 1842);
4) Hoplocrioceras Spath, 1924 (H. phillipsi Bean in Phill., 1828): 
5) Shasticrioceras Anderson, 1938 (S. poniente And., 1938);
6) Dirrymoceras Hyatt, 1900 (Д. simplex d’Orb., 1872).
Notes. Cette famille excessivement riche en genres et en espèces, 

garde son nom dans le schéma systématique proposé, modifiant cependant 
qualitativement son contenu en comparaison avec celui qui lui est attribué 
par Wright, 1957, jusqu’à présent, qui modifie son rang donné par Meek, 
1876, et le place dans une sous-famille. N’y entrent pas les genres Aspino- 
ceras, Uhligia, Hamiticeras, possédant un lobe U nettement bifide, indépen­
damment du mode ancylocératique d’enroulement ; le genre Acrioceras, 
comme il a été déjà mentionné, a trouvé sa place dans la famille Himanto­
ceratidae, le genre Leptoceras — dans Protancyloceratidae (il en sera ques­
tion plus tard), les genres Aastraliceras, Ammonitoceras, Tropaeam et 
Epancylus qui accusent un développement intensément marqué de la bran­
che médiane du lobe U sont mis de côté afin d’être rattachés au genre 
Protacrioceras et forment un groupe génétique autonome.

Il convient de faire les remarques suivantes au sujet du sort de la fa­
mille Crioceratidae, créée en 1952 par Wright dans les limites suivantes — 
Aegocrioceras, Crioceratites, Balearites, Paracrioceras, Menuthiocrioceras, 
Hoplocrioceras, Schasticrioceras, Pedioceras, Parancyloceras, Karsteniceras 
et Veleziceras. De l’analyse faite de ce contenu générique en nous confor­
mant surtout à la structure de la ligne de suture ou plus précisément du lobe
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U, il s’est avéré indispensable de classer les genres Crioceratites, Hoplo- 
crioceras, Schasticrioceras dans la famille Ancyloceratidae, existant depuis 
longtemps; aux genres Balearites et Menuthiocrioceras— dans la famille 
Himantoceratidae, tandis que le genre Aegocrioceras, comme nous allons le 
voir plus loin —dans la famille Heteroceratidae. Les genres Parancyloceras, 
Karsteniceras et Veleziceras (y compris les Protoleptoceras Nikolov) 
sont individualisés dans un groupe étranger à la super-famille dont l’appar­
tenance, si l’on juge d’après la structure de la ligne de suture et le monde 
d’enroulement de la coquille, aurait dû, peut-être, être déterminée dans le 
groupe de Worthoceras platydorsatus (Scott) de l’Albien à partir de 
Scaphitacea en tant que ses représentants les plus anciens.

Famille Protacrioceratidae n. fam.

La coquille est à enroulement ancylocératique.
L’ornementation consiste en côtes principales tuberculées et en côtes 

secondaires lisses alternant généralement entre elles. La coupe transversale 
en est ronde, elliptique — plus large que haute et rarement plus haute que lar­
ge. La suture est exprimée en traits généraux dans la formule VjVj (UaUjL^) 
[I : D], les contours en étant caractéristiques pour ce groupe. La branche 
médiane du lobe U se développe fortement et s’avance en pointe à l’inté­
rieur, tandis que la base du lobe U est sensiblement plus étroite que la 
base des selles.

Distribution. Hauterivien inférieur — Aptien supérieur.
Elle comprend les genres suivants:
1) Protacrioceras Sarkar, 1955 (Ancyl. ornatum d’Orb., 1840);
2) Lithancylus Casey, 1960 {H. grandis Sow., 1825);
3) Epancyloceras Spath, 1930 (£. hythense Spath, 1930);
4) Ammonitoceras Dumas, 1876 (A. ucetiae Dumas, 1876);
5) Tropaeum J. de C. Sowerby, 1837 (T. bawerbanki Sow., 1837);
6) Australiceras W h i t e h о u s e, 1926 (Gr. jacki Ether, 1880).
Notes. Nous donnons à cette famille le nom de son représentant le 

plus ancien — genre Protacrioceras, décrit par Sarkar en 1955.
Les genres classés par nous ici ont été attribués jusqu’à présent ou bien 

aux ancylocéras, ou bien aux criocéras. Le genre Protacrioceras qui a été 
créé par Sarkar en tant que sous-genre du genre Acrioceras H y a 11, 1900, 
acquiert une individualité en tant que genre. Cela fut imposé par les diffé­
rences dans la structure de la suture existante entre Protacrioceras et 
Acrioceras rendant inadmissible leur rattachement antérieur.

En 1960, Casey tout en réduisant les limites de la sous-famille Ancy- 
loceratinae lui attribue à peu près le contenu que nous proposons pour la 
famille Protancyloceratidae, à cette différence près, qu’il y rattache le genre 
Ancylocéras sans y inclure le genre Protacrioceras. Il propose aussi un 
diagramme dans lequel sont exprimés les liens génériques entre les genres 
et la famille. Il y souligne nettement la conception relative à la tendance 
qui existe au sujet de l’enroulement du test et de façon plus concrète dans 
notre cas, la tendance d’un roulement ancylocératique vers un enroulement 
criocératique (fig. 4).
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III. PHYLOGÉNIE DE LA SOUS-FAMILLE ANCYLOCERATACEAE MEEK. 1876

Les possibilités qui s’offrent pour une détermination sur l’origine de ce 
groupe se trouvent limitées par une série de circonstances dont la plus 
importante est l’absence d’études ontogénétiques quelles qu’elles soient de 
ses représentants, tout comme des groupes dans lesquels il faudrait, éven­
tuellement, chercher sa genèse.

Les liens que nous déterminons dans le schéma proposé sont basés sur 
la structure de la suture ne répondant qu’à un stade du développement d’une 
espèce donnée.

Compte tenu de l’époque où se développe cette super-famille — Valan- 
ginien supérieur — Aptien, ont peut aisément admettre qu’elle vient se sub­
stituer à la famille Neocomitidae se trouvant déjà en déclin et qui cesse 
d’exister dans le Hauterivien inférieur. Vers la fin du Valanginien supérieur, 
de la famille Neocomitidae, stable encore quoique d’une composition généri­
que réduite, se détache la branche des ancyloceras (fig. 5). Au début (vers 
la fin du Valanginien supérieur) ce groupe, représenté uniquement par le 
genre Himantoceras, s’accroît lentement, pour connaître plus tard un accrois­
sement rapide et sûr. Au cours de l’Hauterivien inférieur, les genres passent 
d’un à trois — Himantoceras, Crioceratites, Protacrioceras', pendant l’Hau­
terivien supérieur ils sont déjà au nombre de 9 — Menuthiocrioceras, Balea- 
rites, Pseudothurmannia, Euptychoceras, Acrioceras, Hoplocrioceras, Crio­
ceratites, Paracrioceras, Protacrioceras ; au Barrémien inférieur, 11 — Balea- 
rites, Pseudothurmannia, Euptychoceras, Acrioceras, Janenchites, Kabylites, 
Protacrioceras, Paracrioceras, Crioceratites, Hoplocrioceras, Shasticrioceras 
et 12 pendant le Barrémien supérieur — Janenchites, Kabylites, Euptycho­
ceras, Acrioceras, Dirrymoceras. Audouliceras, Ancyloceras, Paracrioceras, 
Crioceratites, Toxoceratoides, Hoplocrioceras, Shasticrioceras. Durant l’Ap- 
tien inférieur ils sont réduits à 11 — les genres Kabylites, Acrioceras, Dir­
rymoceras, Audouliceras, Ancyloceras, Toxoceratoides, Epancyloceras, 
Australiceras, Lithancylus, Ammonitoceras, Tropaeum, pour être nettement 
réduits pendant l’époque de l’Aptien supérieur à 4 genres: Epancyloceras, 
Australiceras, Ammonitoceras et Tropaeum de la famille Protacrioceratidae. 
Cette riche variété générique groupée presque de façon régulière en trois 
famille ayant un ancêtre commun, le genre Himantoceras, survit presque 
trois siècles géologiques — Hauterivien, Barrémien et Aptien en se déplaçant 
rapidement pour occuper les latitudes géographiques de leurs auteurs. 
L’activité vitale en l’occurrence de la super-famille nouvelle quant au temps 
est indubitable. Ce fait milite en faveur d’un progrès biologique évident 
dans le développement de ce groupe d’Ammonites.

L’engendrement de ce groupe hétéromorphe est à déceler dans les co­
quilles à faible involution, mais à gros ombilic des représentants du genre 
Valanginien Thurmanniceras. Sa suture (fig. 6) se caractérise par un lobe 
U trifide nettement exprimé, ayant occupé une position latérale, cloisonnée

Fig. 11. Schéma phylogénétique de la tara. Protacrioceratidae, super-fam. Ancylocerataceae 
Suture de : 1 — Protacrioceras zotteli (Uhlig) d’après Uhlig, 1883 ; 2 — Lithancylus grandis (Sow.) 
d’après Casey, 1960; 3 — Tropaeum hillsi (Sow.) d’après К о e n e n, 1902 ; 4 - Australiceras gigas 
(S о w.) d’après Casey, 1964 ; 5— Epancyloceras fractum Casey d’après Casey, 1960 ; 6 — Ammoni­

toceras transcaspium (Si n z о w) d’après Casey, 1960 ____
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par des selles bifides relativement profondes. Les lobes et les selles sont 
allongés par des bases d’une largeur presque égale. Ceux qui sont disposés 
du côté de l’ombilic (ID) sont sensiblement plus bas que les autres, ce qui 
est probablement conditionné par l’involute de la coquille. Le genre Himan- 
toceras possède, en lignes générales, la même structure (fig. 6). Cet indice 
apparaît avec une grande constance et s’impose dans le groupe nouvelle­
ment engendré Ancylocerataceae. Son perfectionnement au sens morpholo­
gique s’exprime dans un développement plus intense de la branche médiane 
du lobe U trifide. Cet indice, imperceptible presque dans la famille Himan- 
toceratidae se manifeste progressivement dans la famille Ancyloceratidae 
pour s’exprimer avec la plénitude de sa force et se consolider dans Prota- 
crioceratidae de l’Aptien (fig. 7).

A la différence de la suture, le mode d’enroulement de la coquille en 
tant qu’indicé nouveau se manifeste aussitôt et s’impose dans toutes les fa­
milles par sa variété. L’enroulement normal de la coquille en tant qu’indicé 
hérité des ancêtres ne se manifeste qu’au cours du bref stade primaire dans 
les coquilles déroulées chez le type ancylocératique (s. 1.) fait parfois dé­
faut — chez les formes redressées et persiste encore comme chez Pseudo- 
thurmannia, Balearites et autres. Le changement dans les indices chez les 
représentants de cette super-famille ayant vécu au cours de trois siècles 
géologiques — Hauterivien, Barrémien et Aptien militent en faveur d’un dé­
veloppement à caractère idioadaptif. Cette adaptation étroite aux conditions 
de vie que propose un bassin épicontinental, ne contribue pas au relèvement 
de l’activité vitale du groupe créé, en raison de quoi apparaît un équilibre 
général et une quiétude dans son développement (sans toutefois admettre 
un arrêt du processus d’évolution). Cette longue période dans lequel s’effec­
tuent des accumulations quantitatives d’indices au sein du groupe vient de 
façon toute naturelle après la brève période d’aromorphose pendant lequel a 
été effectué le passage de l’ancienne famille Neocomitidae en la famille Hi- 
mantoceratidae (super-famille Ancylocerataceae).

Le groupe le plus ancien du Ancylocerataceae, du point de vue époque 
apparaît la fàmille Himantoceratidae (fig. 8). Son genre Himantoceras com­
mence son existence dans les secteurs au sommet du Valanginien supérieur, 
provenant du genre Thurmanniceras (famille Neocomitidae). Ainsi, par l’inter­
médiaire de ces deux genres, est réalisé le lien entre les super-familles Ancylo- 
ceratacea et Berriasellaceae. Le développement de la famille Himantocerati­
dae suit la route d’une divergence manifeste des caractéristiques morpholo­
giques, en raison de quoi se dessinent trois rangées génétiques englobant des 
formes à enroulement différent de la coquille tout en conservant le caractère 
général concernant la structure de la suture. La branche Himantoceras — 
Acrioceras, la première et la plus démunie de contenu, n’englobe qu’un 
genre à enroulement ancylocératique et à ornementation à côtes tuberculée 
et côtes lisses. La seconde branche est composée des genres Euptychoceras — 
Janenschites — Kabylites est caractérisée par une coquille droite ou recour­
bée à basse sculpture de côtes lisses. La troisième branche qui tire, aussi 
bien que les deux autres, son origine du genre Himantoceras suit la voie 
d’enroulement de la coquille et englobe les genres Menuthiocrioceras, Pseu- 
dothurmannia et Balearites.

Cette famille qui a pris sa naissance au Valanginien supérieur, acquiert 
son épanouissement au cours du Barrémien inférieur et survit jusqu’à l’Ap- 
tien inférieur avec les genres Acrioceras et Kabylites, où elle dépérit.
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En 1964, Thieuloy, tout en créant le genre Himantoceras, tait res­
sortir sa grande portée au sujet de l’hypothèse relative à la genèse des 
criocératites. Il voit, d’une part, un lien étroit entre les genres Protancylo- 
ctras et Himantoceras, surtout si l’on tient compte du mode d’enroulement 
de la coquille et, d’autre part, sa sculpture l’autorise à rapprocher le genre 
Himantoceras aux criocératites, où il voit son développement. Enfin Thieuloy 
fait remarquer que la suture du genre Himantoceras n’apporte aucune con­
tribution à l’appui d’une telle solution quant à la genèse des criocératites et pro­
pose une possibilité de leur origine à partir de Lytoceratidae ou Neocomitidae. 
C’est précisément cette possibilité que nous avons mise en valeur pour recher­
cher le lien du genre Himantoceras avec le genre Thurtnanniceras de la fa­
mille Neocomitidae. Ses raisonnements au sujet du développement et du lien 
du nouveau genre avec les autres représentants des Ammonites déroulées 
J. Thieuloy exprime dans un schéma (fig. 9) dans lequel il fait la démon­
stration de l’idée d’enroulement réitéré de la coquille dans le groupe des 
Ammonites déroulées, idée déjà lancée par S a г к a r, C a s e y et W i e d m a n n.

La famille Arcyloçeratidae (fig. 5) tire son origine de la famille Himan- 
toceratidae et plus précisément du genre Himantoceras. Son développement 
a suivi des chemins variés et divergents sans qu’une branche centrale se 
soit formée. Le genre le plus ancien de la famille Ancyloceratidae (fig. 10) — 
Criocératites: génétiquement lié avec le genre Himantoceras (suivant l’opi­
nion de Thieuloy), formé une ramification avec le genre Toxoceratoides. 
Ses représentants héritent le mode d’involution des criocératites et le type 
d’ornementation, alors que la suture, égale chez tous les représentants de la 
famille, apparaît avec une dentelure bien plus complexe, une concavité forte 
de la deuxième selle extérieure à base plus large en comparaison avec celle 
chez le genre Himantoceras. La deuxième branche de la famille, après son 
détachement du genre Criocératites au cours de l’Hauterivien supérieur est 
représentée par la rangée Paracrioceras — Ancyloceras et Audouliceras. 
Leur adaptation suit la voie du type ancylocératique d’enroulement au stade 
initial, du qui est manifesté l’enroulement chez les ancêtres. C’est un groupe 
à ornementation fruste soulignée, surtout au crochet.

La troisième branche se détache du genre Criocératites au cours de 
l’Hauterivien supérieur. La continuité et le lien génétique entre ses repré­
sentants, compte tenu également de leur distribution stratigraphique, s’expri­
ment ainsi : Hoplocrioceras — Schasticrioceras — Dirrymoceras. C’est un 
groupe qui se caractérise par une sculpture relativement simple et une co­
quille dont l’étape de développement final tout comme chez les deux autres 
branches, apparaît le type d’involution ancylocératique. Cette famille aussi 
connaît son épanouissement au cours du Barrémien pour dépérir pendant 
l’Aptien inférieur.

La troisième famille de la super-famille Ancylocerataceae — famille Pro- 
tacrioceratidae, provient de la famille Ancyloceratidae (fig. 5). Le lien géné­
tique entre ces deux familles est réalisé au moyen du plus ancien représen­
tant de la famille Protacrioceratidae — genre Protacrioceras, s’étant détaché 
au cours de l’Hauterivien inférieur du genre Criocératites (famille Ancyloce- 
ratieae). Il possède presque la même suture, mais accuse un nouveau type 
d’involution — ancylocératique. Le développement de la famille Protacrioce­
ratidae s’oriente surtout dans trois lignes ayant trait aux indices ornementa­
tion, coupe et involution (fig. 11). Ainsi, la plus ancienne branche Protacrio- 
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ceras — Lithancylus se caractérise par une coupe presque ronde, une invo- 
lution ancylocératique (s. 1.) et une ornementation consistant en une alter­
nance de côtes principales, tuberculées et secondaires, simples, lisses. Son 
descendant, détaché au cours de l’Aptien du genre Lithancylus, s’avère la 
branche du genre Tropaeutn et du genre Australiceras. Les deux genres 
possèdent un enroulement ancylocératique (s. I.) à coupe ovale allongée.

La troisième branche se détache aussi au cours de l’Aptien inférieur, 
mais du genre Protacrioceras. Elle n’est composée que de deux genres — 
Eoancyloceras et Ammonitoceras à coupe transversale plus large que haute 
et accuse tout comme les deux autres branches une haute organisation 
morphologique de la suture.

En 1960, Casey a proposé un schéma (fig. 4) concernant l’évolution 
supposée de quelques Ancyloceratidae dans laquelle apparaît nettement l’idée 
d’un enroulement réitéré de la coquille chez les Ammonites déroulées. Notre 
schéma phylogénétique du groupe ammonitique presque le même réuni dans 
la famille Protacrioceratidae se distingue de celui de Casey 1960 avant tout 
par le fait que nous admettons pour son ancêtre le genre Protacrioceras et 
non pas le genre Ancyloceras, rattaché par nous à une autre famille.

IV. SYSTÉMATIQUE ET DÉVELOPPEMENT DE LA SUPER-FAMILLE 
PROTANCYLOCERATACEAE BREISTROFFER, 1947

SOUS-ORDRE AMMON1TINA

Super-famille Protancylocerataceae Breistoffer, 1947
[Nom. transi, herein (ex Protancyloceratidae Breistroffer, 1947)]
Les représentants de cette super-famille (fig. 12) possèdent des tests à 

dimensions relativement petites. Celles du Crétacé inférieur accusent une in­
volution toxocératique, ancylocératique et criocératique ; on en rencontre et 
recourbées et droites, alors que les jurassiques montrent même une involu­
tion hélicocératique (genre Cochlocrioceras Spath). L’ornemantation con­
siste, en traits généraux, en côtes simples, généralement lisses qui passent 
dans la plupart des cas dans la région siphonale sans interruption. La coupe 
transversale en est elliptique, plus haute que large. La suture, développée 
selon le type VU, est assez découpée et peut, en traits généraux, être expri­
mée par la formule V1V1(U2U1U2) [ :ID] La suture est caractérisée par 
un lobe ventral assez étroit, un lobe U trifide à base presque deux fois, 
plus étroite que la base des selles qui sont dentelées à des degrés différents. 
Ces dernières sont souvent profondément entaillées et ont une configuration 
quadrangulaire. Tous les éléments de la suture sont presque d’égale hauteur

Fig. 12. Schéma phylogénétique de la fam. Protancyloceratidae et de la fam. Leptoceratidae 
super-fam. Protancylocerataceae

Suture de : 1 — „Bochianites*  M a z. d’après Ma zen о t, 1939 ; 2 — Protancyloceras — la suture est sché­
matique, composée d’après description ; 3— Juddiceras curvicostatus (К о e n.) d’après К о e n e n, 1902 ; 4 — 
Moutoniceras annularis (d’Orb.) d’après d’O r b i g n y, 1840 ; 5 — Paraspinoceras furcatum. (d’O r b.) 
d’après d’Orb i g n y, 1840 ; 6 — Shastoceras californicum Anderson d’après Anderson, 1938: 7 — 
Tonohamites decurrens (R о e m.) d’après К о e n e n, 1902 ; 8 — Tzankoviceras assimilas (Uhlig) d’après 
U h 1 i g, 1883 ; 9 — Eoleptoceras parvum (Uhlig) d’après Uhlig, 1883; 10 — Hamulinites munieri 
N i с к 1 è s d’après N 1 с к 1 è s, 1894 ; 11 — Leptoceras subtile Uhlig d’après Uhlig, 1885 ------ ►
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et sont disposés en ligne droite. Cette suture rappelle de prime abord la su­
ture chez la famille Bochianitidae qui est cependant à lobe U bifide 
asymétrique.

Distribution. Titonique inférieur — Aptien inférieur.
Il y entre les deux familles:
1 ) Protancyloceratidae Breistroffer, 1947;
2) Leptoceratidae M a n о 1 о v, 1962.

Famille Protancyloceratidae Breistroffer, 1947

La coquille est droite ou à involution toxocératique, ancylocératique et 
hélicocératique (fig. 12).

L’ornementation consiste généralement en côtes lisses isolées ou dicho­
tomisées. La coupe transversale est presque toujours elliptique, plus haute 
que large. La suture est exprimée d’une manière très générale par la formule 
V1V1(U2UiV2) [ : ID], est à dentelure complexe à base largement ouverte 
du lobe U et à seconde selle profondément entaillée.

Distribution. Titonique — Aptien inférieur.
Comprend les genres:
1) „Bochianites*  Maze not, 1939 {„Bochianites*  sp. Maze not, pl. 

XL fig. 9);
2) Protancyloceras Spath, 1924 (A. gymbeli Opp. in. Li11, 1868);
3) Juddiceras Spath, 1924 (Cr. curvicosta К о en en, 1902);
4) Moutoniceras Sarkar, 1954 (T. Moutonianum d’Orb., 1840);
5) Paraspinoc  eras Breistroffer, 1952 (Ancyl. furcatus d’O r b., 1842) ;
6) Shastoceras Anderson, 1938 (Sh. californicum And., 1938);
7) Tonohamites Spath, 1924 (T. decurrens Spath, 1924).
Notes. Au schéma proposé la composition de cette famille, créée par 

Breistroffer se modifie considérablement par le détachement de celle-ci. 
d’une part, du genre Bochianites (dès Липпов, Д p y щи ц, Эристави 
et etc., 1958) et, d’autre part, par l’adjonction du genre Moutoniceras (rattaché 
jusqu’à présent par son créateur Sarkar, aux hémihoplites), du genre Pa- 
raspinoceras, du genre Shaetoceras, „Bochianites*  Maz. du genre Tonoha­
mites. En 1957 Wright classe la sous-famille Protancyloceratidae aux bochianites 
en partant, de toute évidence, d’indices morphologiques extérieurs, sans tenir 
compte de la grande différence existant dans la structure de leur suture, 
différence qui, d’après nous, exclue même les rapports les plus éloignés 
entre elles.

Famille Leptoceratidae Manolov, 1962

La coquille est à dimensions petites, recourbée ou à involution criocé- 
ratique. L’ornementantion consiste en côtes fines, lisses radiales, avec la 
coupe elliptique. La suture accuse une simplification VU [:ID] évidente.

Fig. 13. Schéma phylogénétique de la fam. Heteroceratidae, super-fam. Berriasellacea 
Suture de : 1 — Distoloceras hystrix (Phill.) d’après Neumayer et Uhlig, 1881 ; 2 — Aegocrioceras 
capricornum (R о e m.) d’après К о e n e n, 1902 ; 3— Matheronites soulieri (Mat h.) d’après Rentgar- 
ten, 1926 ; 4 — Heteroceras emerici d’O r b. d’après d’O r b i g n y ; 5 — Imerites favrei R о u c h. d’après 
Rouchadzé, 1933 ; 6 — Colchidites tzôtnei R о u ch. d’après Rouchadz é, 1933 ; 7 — Argvetites com­

munis R о u c h. d’après Rouchadzé, 1933 ____>.
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Distribution. Barrémien’’inférieur.
Y sont inclus les genres :
1) Hamulinites Paq., 1900 (H. munieri Nie к lès, 1894);

s. g. Hamulinites Paq.;
s. g. Eoleptoceras M a n о 1 о v, 1962 (Cr. (L.) parvulum Uhlig 1883) ;
s. g. Tzankoviceras M a n о 1 о v, 1962 (Cr. (L.) assimie Uhlig 1883) ;

2) Leptoceras Uhlig, 1883 (Ane. bruneri Oost.).
Notes. Cette famille peu nombreuse (fig. 12) est individualisée fort 

bien par ses dimensions réduites, sa fine sculpture et sa suture simplifiée 
en comparaison avec celle chez la famille Protaocyloceratidae. Les genres 
qui la composent à présent avaient été rattachés à ce jour à la famille 
Ptychoceratidae (genre Hamulinites) soit à la famille Ancyloceratidae (genre 
Leptoceras).

L’ancêtre de la super-famille Protancyloceratacea doit être recherché 
quelque part dans le Titonique inférieur, en tenant compte que son représen­
tant le plus ancien selon notre schéma, le genre „Bochianites*  Maze not, 
1939, est connu du Titonique inférieur en France. Le développement de ce 
groupe évolue suivant un mode assez original en deux sens. La première 
branche fondamentale est structurée par les genres nBochianitesu Maze- 
n о t, 1939, Protancyloceras — Juddiceras — Moutoniceras — Paraspinoce- 
ras — Shastoceras et Tonohamites et correspond à la famille Protancyloce- 
ratidae. On n’y observe pas dans la suture presque aucune complication, 
tandis que l’on voit dans l’involution une transition du tybe droite vers le 
type toxocératique et ancylocératique. La seconde branche qui se détache 
du genre Moutoniceras à l’époque du Barrémien inférieur s’engage manifes­
tement sur la voie de la dégénérescence. La suture est simplifiée, les dimen­
sions de la coquille diminuent fortement, le genre ne vit qu’au cours du 
Barrémien.

V. SYSTÉMATIQUE ET DÉVELOPPEMENT DES REPRÉSENTANTS HÉTÉROMORPHES 
DE LA SUPER-FAMILLE BERRIASELLACEAE SPATH 1922

sous-ordre AMMONITINA

Super-famille Berriasellaceae Spath, 1922
[Nom. transi. Louppov, Drouchitz, Eristavi, 1958 (ex Berriasellidae Spath, 1922)

Famille Heteroceratidae Spath, 1922 emend.

Chez les représentants plus anciens de cette famille la coquille accuse 
une involution subcriocératique, tandis que chez les plus récents — hélicocé- 
ratique (fig. 13). L’ornementation en consiste en côtes lisses ou tuberculées 
ou dichotmisées. La coupe transversale en est ronde ou elliptique, plus haute

Fig. 14. Schéma phylogénétique de la fam. Bochianitidae (avec sous-fam. Bochianitinae et 
sous-fam. Ptychoceratinae de la super-fam. Turrilitaceae

Suture de : 1 — Bochianites neocomiensis d’O r b. d’après d’O r b i g n y, 1840 ; 2 — Uhligia minutas (N. u n d 
U h 1.) d’après К о e n e n, 1902 ; chez le g. Aspinoceras la suture proche de celle chez Uhligia ; 3 — Hami- 
ticeras pilsbyi And. d’après Anderson, 1938 ; 4 — Ptychoceras emericianum d’O r b. d’après d’O r- 
b i g n y, 1840 ; 5 — Anahamulina subcyncta (Uhlig) d’après Uhlig, 1883 ; 6 — Hamulina astieriana 

d’O r b. d’après Roman, 1938 --------»
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que large. D'une manière très générale la suture peut être représentée par 
la formule V1V1(U2U1U2) [:I (I1) D]. La branche médiane chez le lobe 
U est un peu plus longue que les deux autres; la base en est ouverte, élar­
gie; la seconde selle est profondément entaillée, tandis que la hauteur des 
éléments de la suture diminue en direction de l’ombilic. Les dimensions de 
la coquille varient beaucoup.

Distribution. Hauterivien inférieur — Aptien inférieur.
Les genres suivants y sont rattachés:
1) Aegocrioceras Spath, 1924 (Cr. capricornum Roem, 1841);
2) Matheronltes Rengarten, 1926 {Am. soulieri Matheron, 1879); 
3) Heteroceras d’Orbigny, 1850 (H. emeriti d’Orb., 1951);
s. g. Argvetites Rouchadzé, 1933 (Д. minor Rouchadzé, 1932): 
4) Coldchidites D j a n e 1 i d z é, 1924 (C. colchicus D j a n., 1924) ;
s. g. Imerites Rouchadzé, 1933 {Im. giraudi K i 1., 1888);
Notes. Dans les cadres de cette famille n’avaient été jusqu’à présent, 

inclus que des représentants possédant une involution hélicocératique. Au 
schéma proposé par nous (fig. 13) y sont rattachés également les genres 
qui possèdent une involution normale et criocératique: Aegocrioceras et 
Matheronites qui, dans les schémas antérieurs, avaient été classés aux crioceras 
ou les hemihoplites. Cependant leur suture impose leur rattachement aux 
formes hélicocératiques et dans ce cas ils comblent les lacunes dans l’ordre 
phylogénétique de ce groupe. La suture des genres de cette famille, bien 
représentée dans la littérature, ainsi que l’étude ontogénétique de certains 
genres Colchidites Товбина, 1965 (fig. 16) nous donnent amplement le 
droit d’admettre pour ancêtre de la famille Heteroceratidae le genre Disto- 
loceras de la famille Neocomitidae, super-famille Berriasellaceae (Л y п п о в 
et coll., 1958). L’ornementation fruste, la suture à lobe U trifide et à base 
largement ouverte, la position stratigraphique du genre Distoloceras (zone 
de radiatus, selon К о e n e n) militent indubitablement en faveur de cette 
assertion. Le descendant direct de ce genre ayant apparu au cours de l’Hau- 
terivien inférieur (la zone capricornum, selon Koene n, 1902, disposée au- 
dessus de la zone radiatus) s’avère le genre Aegocrioceras. En celui-ci se 
manifeste le déroulement du test, comme il a été manifesté déjà chez cer­
taines espèces du genre Distoloceras. Le développement ultérieur de ce 
groupe persiste en deux directions. Dans l’une se forme la branche Distolo­
ceras — Aegocrioceras — Matheronites, chez lesquells est hérité presque le 
même mode d’involution, tandis que dans le second le développement suit 
la voie de l’involution hélicocératique : Aegocrioceras — Heteroceras, Imeri­
tes — Colchidites, Argvetites.

Le rattachement de cette famille aux Berrisellaceae se base, d’une part, 
aux affinités soulignées plus haut avec le genre Distoloceras et, de l’autre, — 
sur le lien du genre Colchidites et du genre Deschayesites (super-famille 
Berriasellaceae, d’après Луппов, Друщиц, 1958) établi par Тов­
бина (1965).

Fig. 15. Développement des représentants infracrétacés de la super-fam. Scaphitaceae 
Suture de : 1 — Protoleptoceras jelevi mazenoti N I k. d'après M a z e n о t, 1939 ; 2 — Karsteniceras bey- 

richi (K a r s t.) d’après Royo & Gômez, 1945 ; 3 — Parancyloceras bidentatum (К о e n e n) d'après 
К о e n e n, 1902 ; 4 — Worthoceras platydorsatus (Scott) d’après Roman, 1938 ------- »
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VI. REPRÉSENTANTS VALAN0INIEN-APT1ENS DE LA SUPER-FAMILLE 
SCAPHITACEAE MEEK, 1876

Sous-ordre AMMONITINA

Super-famille Scaphitaceae Meek, 1876

Un petit groupe d’Ammonites déroulées (fig. 15) représente les genres 
du crétacé inférieur Protoleptoceras Nik., Karsteniceras Roy о y Gomez 
et Parancyloceras Spath. Ils ont une involution normale et criocératique, 
une ornementation à côtes droites lisses, parfois munies de tubercules sipho­
nales et une elliptique. La suture des genres du Valanginien inférieur et du 
Barrémien de ce groupe accuse une structure extrêmement simple. Les lobes 
en sont à contour triangulaire, lisses ou faiblement brisés tandis que les selles 
sont à peine striées à forme presque réctangulaire. Le plus récent représentant 
du groupe, le genre Parancyloceras, accuse une suture dans laquelle la 
complication ne consiste qu’en une dentelure fine de ses éléments (fig. 15).

Concernant la genèse de ce groupe criptogénétique, nous ne saurions 
pour le moment avancer aucune hypothèse. Sur son développement aussi on 
ne peut avancer que peu de choses. Quant à l’affinité génétique entre les 
genres Karstaniceras et Protoleptoceras, on peut en juger tant par sa su­
ture que par le mode d’involution de leur coquille, quoiqu’il n’a pas été 
établi un lien direct entre eux. En ce qui concerne leur développement plus 
tardif, celui-ci pourrait être recherché dans l’Albien supérieur et l’involution 
ancylocératique (s. 1.) du genre Worthoceras Adkins 1928), classé par 
Wright, 1957 à la sous-famille Otoscaphitinae Wright, 1953, famille 
Scaphitidae Meek, 1876, super-famille Scaphitaceae Meek, 1876, et par 
Wiedman, 1965, dans la sous-famille Ptychoceratidae. Compte tenu de la 
structure du lobe U dans la suture chez le groupe des Wortoceras, je con­
sidère que celui-ci aurait dû être rattaché aux Labeceratidae, resp. au genre 
Labeceras (Schindewolf a exprimé d’ailleurs en 1960 la même opinion). 
En ce qui concerne l’appartenance de ce groupe à la super-famille Scaphi­
taceae, je dois exprimer à ce sujet une grande réserve.

VII. SYSTÉMATIQUE ET DÉVELOPPEMENT DES REPRÉSENTANTS DU TITON1QUE- 
APTIENS DE LA SUPER-FAMILLE TURRILITACEAE MEEK, 1876

SOUS-ORDRE LYTOCERATINA
Coquilles à involution variée. La suture à lobes et à selles bifides.

Super-famille Turrilitaceae Meek, 1876 emend.
[Nom. transi. Wright, 1957 (ex Turrilitldae Meek, 1876)]

Le volume de cette super-famille qui ne comprend, selon Л y п п о в, 
Друщиц, Эристави et etc. 1958, et Wright, 1957, que les genres 
du Barrémien-Maastrichtien, est amplement élargi dans notre schéma. Nous 
y rattachons encore six genres groupés dans la famille Bochianitidae, ayant 
vécu du Titonique supérieur à l’Aptien inférieur inclusivement. Ceci étant, 
la famille Bochianitidae apparaît comme le plus ancien représentant de la 
super-famille Turrilitaceae dont l’origine devrait être recherchée quelque part 
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dans le Jurassique et non pas, comme on le supposait jusqu’à présent — dans 
le Barrémien.

La suture de cette super-famille se développe selon la formule VUD. Le 
trait caractéristique dans sa structure consiste dans le lobe U bifide au ni­
veau le plus extérieur, les lobes restant trifides, les selles bifides et la hau­
teur égale des éléments.

Dis t г ib u t i on. Titonique supérieur — Maastrichtien1 (fig. 14)

1 Les représentants de cette super-famille de l’Albien n’y sont pas examinés. Ils feront 
l’objet d’une autre étude.

Famille Bochianitidae Spath, 1922

[Nom. transi. Breistroffer 1947 (ex Bochianitinae Spath, 1922)]

Cette famille y est rattachée pour la première fois à la super-famille 
Turrilitaceae. Son classement à la super-famille Ancylocerataceae par les 
auteurs précédents est considéré par nous comme non fondé, ayant en vue 
la structure du lobe U chez les représentants des deux super-familles. Il 
s’agit là de différences qualitatives fondamentales entre ceux-ci et sa place 
toute naturelle dans la super-famille s’avère indubitable. La famille Bochia­
nitidae renferme deux groupes génétiquement et morphologiquement bien 
individualisés du rang des sous-familles: Bochianitinae et Ptychocerati- 
nae (fig. 14).

Sous-famille Bochianitinae Spath, 1922

La coquille est droite, recourbée ou bien à involution ancylocératique. 
L’ornementation consiste en côtes lisses, simples. La coupe en est elliptique. 
La suture est à fine dentelure d’une asymétrie fortement accusée dans le 
lobe bifide U.

Distribution. Titonique supérieur — Aptien inférieur.
Les genres suivants y sont rattachés :
1) Bochianites Lory, 1890 {Baculites neocomiensis d’Orb., 1842);
2) Aspinoceras Anderson, 1938 (Æ hamulini And., 1938);
3) Uhligia Koenen, 1902 {Hamites minutas N. und Uhl., 1881);
4) Hamiticeras Anderson, 1938 {H. pilsbryi Anderson, 1938).
L’aspect de la sous-famille est considérablement modifié. Dans notre 

schéma ne reste au fond que le genre Bochianites (Луппов et coll., 1958, 
le rattachent à la famille Protancyloceratidae). Nous y rattachons et y lions 
génétiquement les genres Aspinoceras, Uhligia et Hamiticeras dont la su­
ture porte le caractère de celle chez le genre Bochianites et qui avaient 
été inclus par Wright, 1957, dans la famille Ancyloceratidae. Nous écar­
tons de cette sous-famille les genres Jenenshites et Kabylites que 
Wright, 1957, rattache, d’autre part, au genre Bochianites d’une manière 
très nette rien que par le mode d’involution, étant donné que le lobe trifide 
U dans leur suture rend impossible leur groupement ensemble avec le genre 
Bochianites.
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Sous-famille Ptychoceratinae Meek 1876

[Nom. transi, hereit (ex Ptychoceratidae Meek, 1876)]

La coquille est recourbée ornementée par des côtes lisses obliques ou 
tuberculées. La suture, à la différence de celle chez Bochianitinae, est plus 
profondément striée et à lobe U bifide nettement symétrique.

Distribution. Hauterivien inférieur — Aptien inférieur.
Les genres suivants y sont inclus:
1) Ptychoceras d’Orbigny, 1942 (P. emericianum d’Orb., 1842);
2) Anahamulina Hyatt, 1900 (H. subcylindrica d’Orb., 1858);
3) Hamulina d’O r b i g n y, 1890 (H. astieriana d’O r b., 1850).
Le volume de cette sous-famille est réduit en comparaison de celui que 

Wright lui a attribué en 1957, mettant hors de ses limites les genres Ha- 
mulinites et Euptychoceras. Le genre Hamaltnites accuse des liens géné­
tiques manifestes avec les représentants de la famille Leptoceratidae (fig. 12), 
tandis que le genre Euptychoceras — avec ceux de la famille Himantocera- 
tidae, de sorte que leur rattachement à la famille Bochianitidae aurait été 
tout à fait artificiel.

Le développement de la famille la plus ancienne d? la super-famille Tur- 
rillitaceae — la famille Bochionitidae (fig. 14) aurait suivi la voie de diver­
gence des indices à caractère d’accomodements idioadaptifs, qui se sont im­
posés par suite d’une action directe du mulieu. Dans la branche fondamen­
tale — Bochianites — Aspinoceras — Hamiticeras la caractéristique générale — 
le lobe U bifide asymétrique se manifeste par une grande constance, tandis 
que le développement de la coquille évolue de droite vers recourbée. La 
seconde branche qui se détache de la première dès l’Hauterivien inférieur, 
renferme les genres Ptychoceras — Anahamulina — Hamulina.

On y observe dans cet ordre des choses une grande constance dans 
les indices. L’asymétrie dans le lobe U bifide est consolidée, tandis que le 
mode d’involution demeure le même recourbée de façon coudée.

VIII. DÉDUCTIONS

Lors de l’édification du schéma systématique proposé concernant les 
Ammonites déroulées du Valanginien à l’Aptien, a été tenté un essai d’ap­
pliquer, autant que possible, les principes de la position systématique élaborés 
par P уже h цев. Il en est résulté un système se distinguant de ceux déjà 
existants et cela non seulement par le changement du rang des unités ta­
xonomiques. Les différences se sont en effet avérées bien plus profondes, 
plus substantielles quant à leur contenu qualificatif, leur volume, origine et 
développement.

I. En premier lieu il a été tenté, par le nouveau schéma systématique 
proposé, de faire la lumière sur la genèse de ce grand groupe hétéromor- 
phique. A notre avis, la question posée par Uhlig vers la fin du siècle 
écoulé — à savoir, si le groupe des criocératites devait être conservé comme 
un groupe autonome après avoir englobé des formes à origine différente, — 
aurait pu trouver ici sa réponse.

De la répartition et le groupement des genres à coquille hétéromorphes 
effectués, il s’est avéré que ce grand groupe renferme des formes différen­
tes par leur structure externe et interne, ainsi que par leur âge géologique 
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et par leur genèse. Cette dernière circonstance rend hors de propos toute 
pose de question quant à leur origine „poly ou monophylitique". Le carac­
tère hétérogène du groupe exige leur différenciation taxonomique et la re­
cherche, après cela, de la genèse de chaque unité nouvellement obtenue.

La désagrégation, la réduction ainsi 
que la modification du contenu d’un 
tel grand groupe taxonomique, repré­
senté par la super-famille Ancylocera- 
taceae sont une preuve des rapports 
peu solides, artificiels qui avaient grou­
pé les unités le composant. Le déta­
chement des familles Bochianitidae, 
Protancyloceratidae et Heteroceratidae 
(fig. 5), manifestement étrangères à 
cette super-famille s’est imposé par la 
structure différente de leurs sutures 
(indice intérieur complexe d’adaptation 
et d’organisation), ce qui, par ailleurs, 
détermine de son côté détermine les 
orientations à part, dans lesquelles leur 
origine doit être recherchée. Dans ces 
conditions, la super-famille Ancyloce- 
rataceae a été mise en relief et se 

Fig. 16. Développement ontogénétique de 
la suture chez g. Colchidites aff. Shaoriensis 

D j a n. d’après Товбина, 1965

dessina dans son nouvel aspect en tant qu’unité entièrement monofylitique, 
tirant son origine du genre Thurmanens, Famille Neocomitidae, super­
famille Berriasellaceae.

IL La divergence complexe, à laquelle a été soumis le développement 
des Ammonites hétéromorphes, est due aux conditions de vie différentes 
qui se sont créés dans les niches écologiques des bassins aquatiques. D’un 
autre côté cependant, les groupes se trouvant dans les conditions de vie 
analogues, tout en étant d’origine différente, s’acheminent dans leur déve­
loppement sur la voie d’une divergence manifeste et acquièrent une grande 
affinité morphologique. Un tel caractère revêt l’affinité des tests à involution 
toxocér atique chez le genre Himantoceras (de la super-famille Ancylocera­
taceae)» le genre Protancyloceras (de la super-famille Protancylocerataceae), 
des coquilles droites chez le genre Bochianites (de la super-famille 
Turrilitaceae) et le genre „Bochianites*  Mazen о t, 1938 (de la super- 
famille Protancylocerataceae); les coquilles à involution ancylocératique des 
genres au cours du Barrémien et de l’Aptien, comme par exemple Lytancy- 
lus, Australiceras, Epancylus, Acrioceras, Ancyloceras, Dirrymoceras (de 
la super-famille Ancylocerataceae), et Aspinoceras et Uhligia (de la super­
famille Turrilitaceae), Paraspinoceras, Shastoceras (de la super-famille Pro­
tancylocerataceae) et autres; les coquilles recourbées du genre Euptyhoceras 
(de la super-famille Ancylocerataceae) et les genres Anahamulina, Hamu- 
lina et Ptychoceras (de la super-famille Turrilitaceae), Hamulinites de Pro- 
tancyloceratacea et autres.

Le développement de la super-famille Ancylocerataceae suit, en particu­
lier, la voie de la divergence la plus libre. Trois branches s’individualisent 
avec une longévité de vie presque égale. Ces trois branches ayant un an­
cêtre commun, suivent la voie de développement parallèle idioadaptatif et 
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parviennent à une individualisation par groupes homéomorphiques. L’ho- 
méomorphisme chez cette super-famille est le mieux exprimé quant au 
mode dévolution de la coquille, indice qui par le passé avait été admis 
comme un indice génétique unifiant. Un exemple frappant dans ce 
sens est le rattachement antérieur des genres Epancyloceras, Australiceras 
(de la famille Protacrioceratidae) au genre Acrioceras (de la famille Himan- 
toceratidae) et aux genres Dirrymoceras et Ancyloceras (de la famille An- 
cyloceratidae), ainsi de suite.

Il est intéressant à relever qu’au processus du progrès biologique chez 
la super-famille Protancylocerataceae on observe le phénomène de Régéné­
ration. C’est par cette voie que se modifient les représentants de sa famille 
Leptoceratidae. Il est à remarquer une forte simplification de la suture, 
une forte diminution des dimensions de la coquille. En l’espace d’un seul 
siècle géologique — le Barrémien, elles naissent, se développent et péris­
sent, car la dégénération a réduit au maximum l’activité biologique de tout 
le groupe.

Les observations que nous avons faites sur l’ensemble du groupe hété- 
romorphique nous amènent à la déduction que tout en étant faiblement ma­
nifesté au cours du Valanginien (3 genres) et l’Hauterivien inférieur (8 gen­
res), il se multiplie au cours de l’Hauterivien supérieur (16 genres) et atteint 
à son plein épanouissement au cours du Barrémien inférieur (22 genres) et 
le Barrémien supérieur (28 genres). Au cours de l’Aptien inférieur il est re­
présenté déjà par un nombre relativement plus petit de genres (19), tandis 
qu’au cours de l’Aptien supérieur il dépérit presque (5 genres) ne laissant 
subsister au cours de l’Albien que les descendants de la super-famille Turri- 
litaceae. Aux rythmes ralentis du progrès biologique, réalisé sur la voie de 
l’idioadaptation, de la spécialisation et même de la dégénérescence, se sont 
créés des groupes excessivement sensibles à la modification du milieu am­
biant. C’est là que nous devons voir la cause de la période si brève (trois 
siècles géologiques) de leur existence qui s’est terminée par le dépérissement 
de presque tous les représentants du groupe des Ammonites déroulées, 
n’ayant pas pu s’adapter aux nouvelles conditions d’existence imposées par 
la situation géologique nouvelle intervenue au cours de l’Albien et du Cré­
tacé supérieur.

III. L’idée de involution réitérée de la coquille dans les différents grou­
pes d’Ammonites déroulées, exprimée dans les schémas génétiques de certains 
auteurs (Casey, Viedmann, Thieuloy) n’a pas pu trouver une confir­
mation dans nos schémas. Les cas de développement de la coquille de dé­
roulé a enroulé ne sont pas exclus. Il en est ainsi chez la famille Himanto- 
ceratidae dans la branche Himantoceras — Menuthioceras — Balearites, Pseu- 
dothurmania (fig. 9); ou bien chez la famille Ancyloceratidae, en partie 
dans la série Crioceratites— Paracriocerüs — Ancyloceras (fig. 10), où le 
genre enroulé Paracrioceras apparaît comme une étape sur la voie de l’in­
dividualisation de la coquille du type ancylocératique. Les cas de dévelop­
pement de la coquille de criocératique à recourbée et à la fin à droite — 
Himantoceras — Euptychoceras — Janenchites, Kabylites sont cependant fré­
quents (fig. 8). Sont notoires les cas de développement d’enroulement crio­
cératique à enroulement ancylocératique — Himantoceras — Acrioceras ou 
bien Crioceratites—Toxoceratoïdes\ soit d’enroulement normal à criocéra­
tique: Aegocrioceras — Matheronites, etc. On peut conclure de ces exemples
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que la transition d’un mode d’enroulement à un autre est déterminée non 
pas par quelques tendances internes ou des lois quelconques, mais bien par 
les conditions extérieurs de l’ambiance, qui de leur côté engendrent une 
modification dans le mode de vie des Ammonites déterminant à un haut 
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Fig. 17. Lignes générales dans le développement de Crioceratites d’après 
J. Wiedmann, 1962

1 — C. (C.) duvalii L é v.; 2 — С. (C.) nolani (K i 1 1.) ; 3 — C. (C.) etnericii Lé v, = „Emericiceras";
4 — С. (C.) majoricensis (N о 1.) ; 6 — C. (Pseudothurmannia) angulicostatus (d’O r b.) ; 7 — Hemi- 
hoplites feraudianus (d’O r b.) ; 8 — C. (Pseudoth.) balearis (N о 1. = „Balearites" ; 9 — C. (Pseu-

doth.) balearis ibizensis W i ed m.

degré la structure de la coquille. Avec cela, un enroulement normal ne sau­
rait d’aucune façon être admis comme l’indice d’une organisation plus élevée, 
mais bel et bien comme une manifestation d’un développement d’adap­
tation.

Concernant le degré de perfectionnement morphologique de ce groupe 
on pourrait en juger d’après la ligne de suture. Ainsi par exemple, chez la 
super-famille Ancyloceratacea, où l’évolution s’est déroulée plus rapidement 
en comparaison avec les autres super-famille, apparaît avec une structure 
des plus simples, la ligne de suture chez son représentant le plus ancien — 
le genre Himantoceras, tandis qu’avec une structure des plus compli­
quées — chez ses représentants de l’Aptien de la famille Protacrioceratidae, 
les genres Epancyloceras, Ammonitoceras, etc.

Chez les représentants de la super-famille Turrilitaceae, les genres du 
Barrémien — Aptien Hamulinites et Hamulina possèdent une suture sensi­
blement plus striée en comparaison avec celle chez le genre du Valanginien- 
Hauterivien, Bochianites, ce qui atteste déjà une organisation plus élevée 
chez les représentants plus récents.
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Chez les représentants des famille Heteroceratidae et Protancylocera- 
tidae l’évolution paraît avoir emprunté des cadences plus lentes et il serait 
difficile de déterminer aussi par la structure de la suture, les genres d’une 
organisation plus élevée.

On ne saurait établir aucune dépendance dans le développement entre 
les indices tels qu’enroulement, ornementation et coupe transversale. Bien 
entendu, ils ont été pris en considération lors de l’élaboration des différents 
embranchements génétiques (sur la base de la position stratigraphique des 
genres qui les possèdent) sans qu’ils soient décisifs quant à l’élaboration des 
schémas systématiques d’un rang plus élevé.

11 nous faut mentionner ici que l’équivalence dans la hauteur des élé­
ments de la ligne de suture est influencée par le mode d’enroulement. Plus 
dense est l’enroulement, plus grande s’avère la différence dans la hauteur 
des éléments du côte ventral et dorsal (genre Aegocrioceras, Matheronites, 
Colchidites). Plus la coquille est redressée, plus la hauteur des éléments de 
la suture s’avère équivalente (genre Bochianites, Kabilytes, Hamulina, Eu- 
ptychoceras et autres).

En guise de conclusion je dois dire que la richesse des genres chez les 
Ammonites hétéromorphes nous a permis dans la plupart des cas de déter­
miner une continuté chronostratigraphique ininterrompue dans les différentes 
branches phylogénétiques. Le groupe des protoleptoceras et une branche 
de la famille Heteroceratidae, où un lien immédiat entre les genres n’a pas 
été établi en fait une exception. Cela suppose soit une certaine cryptogéné- 
ité, soit une information insuffisante concernant la distribution stratigraphi­
que de quelques genres.

LISTE DES NOMS GÉNÉRIQES DES AMMONITES DÉROULÉES 
DU VALANGIN1EN À L’APTIEN

Acant holy toce ras Spath, 1923 Crioceratites L é v, 1837 (communiqué ici)
Acrioceras Hyatt, 1900
Aegocrioceras Spath, 1924
Ammonitoceras Dumas, 1876
Anahamulina Hyatt, 1900
Ancyloceras d’Orbigny, 1842
Argvetites Roue h adze, 1933
Aspinoceras Anderson, 1938
Atopoceras J a u b e r t in Kilian, \888^Jmerites R о r c h, 1933, d’après C. W. Wright, 

1957
Audouliceras T h о m e 1, 1964
Australiceras Whitehause, 1926
Baculina d’Orbigny, 1847*
Balearites Sarkar, 1954
Bochianites Lory, 1898
„Bochianites" M a z., 1939
Colchidites Djanelidze, 1924
Cochlocrioceras Spath, 1950
Colombiaticeras Royo y Cornez, VMS=Australiceras Whitehause, d’après C. W.

Wright, 1957
Crioceratites L é v e i 11 é. 1837
Dirrymoceras Hyatt, 1900
Dissimilites Sarkar, 1954—Acrioceras Hyatt, 1900, d’après

C. W. Wright, 1957
Emericiceras Sarkar, №A=Crioceratites i éveillé, 1837, d’après

C. W. Wright 1957
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Eoleptoceras Ma nolov, 1962
Epancyloceras Spath, 1930
Escragnollèites Sarkar, 1954=Imerites Rouchadzé, 1933, d’après

C. W. Wright., 1957
Euptychoceras Breistroffer, 1952
Georgioceras Wilckens, 1947*
Hamiticeras Anderson, 1938
Hamulina d’O r b i g n y, 1850
Hamulinites P a q u i e r, 1900
Helicancylus G abb, 1869*
Hemibaculites Hyatt, 1900*
Hemicrioceras Spath, \924— Paracrioceras Spath, 1924, d’après

C. W. Wright, 1957
Hemihoplites — exclu en tant que genre du Crétacé inférieur
Hoteroceras d’O r b i g n y, 1850
Himantoceras T h i e u 1 о y, 1965
Hoplocrioceras Spath, 1924
Jonenschites Durand Delga, 1954
Imérités Rouchadzé, 1933
Jubertites Sarkar, 1955 = Crioceratites L é v., 1837, d’après

C. W. Wright 1957
Juddiceras Spath, 1924
Kabylites Durand Delga, 1954
Karsteniceras Royo y Gomez, 1945
Leptoceras Uhlig, 1883
Lindigia Karsten, \übü=Heteroceras d’Orbigny, 1850, d’apres

C. W. Wright, 1957
Lithancylus C a s s e y, 1960
Lytocrioceras Spath, \§24=Par aspinoceras Breistroffer, 1952

(communiqué ici)
Macroscaphites Meek, 1876*
Matheronites Ren nga rteo, 1926
Menuthiocrioceras С о 11 i g n о n, 1949
Moutoniceras Sarkar, 1954
Neohoplites G e r t h., 1921 =-Balearites Sarkar, 1954, d’après

C. W. Wri ght, 1957
Paracrioceras Spath, 1924
Parancyloceras Spath, 1924
Paraspinoceras Breistroffer, 1952
Pascoeites Spath, 1933*
Pedioceras Gerhardt, 1897*
Peltocrioceras Spath, 1924= Paracrioceras Spath, 1924, d’après

C. W. Wright, 1957
Pictetia classé dans la famille Lytoceratidae (Д py щиц, B. B., 1956)
Protacrioceras Sarkar, 1955
Protancyloceras Spath, 1924
Protoleptoceras Nikolov, 1966
Pseudocrioceras Spath, \§24=Pedioceras G e r h, 1897, d’après

C. W. Wright, 1957
Pseudothurmannia Spath, 1923
Ptychoceras d,O r b i g n y, 1842
Santandericeras Royo y Gomez, VMS=Cole hi dite s D j a n 1924, d’après

C. W. Wright, 1957
Shasticrioceras Anderson, 1938
Shastoceras Anderson, 1938
Sornayites W i e d m a n n, 1962*
Sp'athicrioceras Sarkar, Vèbb=Balearites S a r k., 1954, d’après

C. W. Wright, 1937
Tonoceras Hyatt, 1900*
Tonohamites Spath, 1924
Toxoceras d’Orb igny, \&42=Crioceratites Lév., 1837, d’après

C. W. Wright, 1957
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Toxoceratoides Spath, 1924
Tropaeum Sow., 1837
Tzankoviceras M а п о 1 о v, 1962
Uhligia К о e n e n, 1902
Veleziceras Wright*

* Les genres, non compris au schéma phylogénétique proposé faute de données sur 
leur suture, sont marqués d’un astérisque.

Worthoceras Adkins, 1928
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ФИЛОГЕНЕЗА НА ХЕТЕРОМОРФНИТЕ ДОЛНОКРЕДНИ АМОНИТИ
Н. Димитрова

(Резюме)

В предлаганата работа се прави опит да се приложат принципите на 
систематиката на Руженцев при филогенетичното изследване на палео- 
зойските амонити, при построяване филогенетична схема на хетероморф- 
ните долнокредни амонити. Използва се сутурната линия като система­
тичен белег, който представлява съчетание от няколко тясно свързани 
помежду си качества, белег както с функционално, така и с приспосо- 
бително значение. Използва се свойството на сутурната линия да запазва 
типа си в онтогенетичното си развитие независимо от големите еволю- 
ционни възможности, конто има.

Хетероморфните долнокредни амонити (без албските) са отнесени 
към два подразреда — Lytoceratina и Ammonitina; към 5 надсемейства — 
Scaphitaceae, Turrilitaceae, Ancylocerataceae, Berriasellaceae и Protancylo- 
cerataceae; към 7 семейства — Scaphitidae, Bochianitidae (с подсем. Bochi- 
anitinae и Ptychoceratinae), Protancyloceratidae, Protacrioceratidae, Ancy­
loceratidae, Himantoceratidae и Heteroceratidae и към 49 рода.

Надразред Ammonoidea
Разред AMMON IT ID А

Подразред Ammonitina

Надсемейство ANCYLOCERATACEAE Meek, 1876

[Nom. transi, Wright, 1957 (ex. Ancyloceratidae Meek, 1876)]

Характеризира се с добре изразен триразделен лоб U (заел морфо- 
ложки латерално положение), при който средният раздел е по-дълъг от 
съседните два (в трите семейства на това надсемейство той е различен 
по дължина). Седлата са дълбоко разсечени, основите на седлата и ло- 
бовете са почти еднакви по ширина. Тук са включени три семейства: 
Himantoceratidae fam. n., Ancyloceratidae Meek, 1876 и Protacrioceratidae 
fam. n.

Това надсемейство (фиг. 8, 10, И), живяло от горния валанж до апта 
включително, идва да замести семейство Neocomitidae, което прекратява 
живота си в долния хотрив (фиг. 5). Зараждането на тази хетероморфна 
трупа може да се види в слабо инволютните представители на р. Thur- 
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manniceras. Родът Himantoceras (най-стария род от сем. Himantoceratidae) 
притежава сутура в общи линии, близка до тази при р. Thurmanniceras 
(фиг. 6).

Надсемейство PROTANCYLOCERATACEAE В г е i s t г о f f е г, 1947

[Nom. transi, herein (ex. Protancyloceratidae Breistroffer, 1947)]
Сутурната линия се характеризира с тесен вентрален лоб, триразде- 

лен лоб Ù с основа почти два пъти по-тясна от основата на седлата, 
конто често имат четириъгълно очертание. На пръв поглед напомня су­
турната линия при сем. Bochianitidae, конто обаче е с асиметрично дву­
разделен лоб U. Тук са включени две семейства: Protancyloceratidae 
Breistroffer, 1947 и Leptoceratidae Manolov, 1962. Родоначалникът 
на надсемейството трябва да се търси в долния титон, като се има пред 
вид, че най-старият му представител по нашата схема — род иBochianites*  
М a z. — е познат в долния титон. Развитието му върви в две направления — 
сем. Protancyloceratidae и Leptoceratidae ('фиг. 12).

Надсемейство BER1ASELLACEAE Spath, 1922

[Norn, trans. Луппов, Другциц, Эристави, 1958 (ex. Berriasellidae 
Spath, 1922)]

Сутурната линия се характеризира с триразделен лоб U, при който 
средният раздел е малко по-дълъг от останалите два, а основата му 
е отворена, разширена. Височината на елементите намалява по посока към 
пъпа. Хетероморфният представител на това надсемейство се явява сем. 
Heteroceratidae, за пръв път разглеждано тук като пряк потомък на род 
Distoloceras от сем. Neocomitidae (фиг. 13).

Надсемейство SCAPHITACEAE Меек, 1876
Една малка трупа от родовете Protoleptoceras N i k., Karsteniceras 

R & G и Parancyloceras Spath според предлаганата схема обхваща ва- 
ланж-аптските представители на надсем. Scaphitaceae. Сутурната линия 
е с много просто устройство. Лобовете са с триъгълно очертание, гладки 
или слабо назъбени, а седлата — едва нарязани, с почти правоъгълна 
форма. За произхода на тази криптогенна трупа засега не правим никакви 
предположения, а развитието й може да се търси в горноалбския род 
Worthoceras Adkins (фиг. 15).

Подразред Litoceratina

Надсемейство TURRILITACEAE Meek, 1876

[Nom. transi. Wright, 1957 (ex. Tarrilitidae Meek, 1876)]
Характерно в устройството на сутурната линия е двуразделният й най- 

външен лоб U и триразделни останали Лобове, двуразделни седла и ед- 
наквата височина на елементите.
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Титон-аптският представител на това надсемейство, обявен за първи 
път тук, е сем. Bochianitidae (причислявано досега към надсем. Ancylo- 
cerataceae) с двете му подсемейства : Bochianitinae Spath, 1922 и Pty- 
choceratinae Meek, 1876 (фиг. 14). Произходът на надсем. Turrilitaceae 
по предлаганата филогения ще трябва да се търси някъде в юрата, а не, 
както досега се смяташе, в барема.

Като резултат от приложения филогенет н метод на Руженцев, 
при съставянето на филогенетичните схеми се получи такава класифика- 
ционна постройка, която се различава от досегашните не саж з по смяна 
на ранга на таксономичните единици. Разликите се оказаха много по-дъл- 
боки, отнасящи се до тяхното качествено съдържание, обем, произход 
и развитие.

От направеното разпределение и групиране на родовете с хетеро- 
морфни черупки се оказа, че те обхващат форми, различии по вътрешно 
и външно устройство, по геоложка възраст и произход. Разпадането, ре- 
дуцирането, както и промяната на съдържанието на надсем. Ancylocera- 
taceae говори за нездравите изкуствени връзки, които са обединявали 
съставящите го единици. Отделянето на семействата Bochianitidae, Рго- 
tancyloceratidae и Heteroceratidae (фиг. 5), явно чужди на това надсемей­
ство, се наложи от различного устройство на техните сутури, което от 
своя страна определи поотделно насоките, в които трябва да се търси 
техния произход. Така отделяйте надсемейства се очертаха като напълно 
монофилетични единици от голямата хетероморфна трупа амонити.

Развитието на тази голяма хетероморфна трупа се е подчинило на 
сложна дивергенция, дължаща се на различните условия на живот. От 
друга страна, попадналите в еднакви условия на живот групи с различен 
произход тръгват по пътя на конвергентното развитие и придобиват го- 
лямо морфоложко сходство. При бавните темпове в биологичния си про- 
грес, осъществявал се по пътя на идиоадаптацията и дори на дегенера- 
цията, са се създали групи, крайно чувствителни към изменението на сре- 
дата, което изглежда се явява причина за краткия период (три геоложки 
века) на тяхното съществуване. Обяснено по този начин, развитието на 
хетероморфните амонити изключва идеята за повторно завиване на черуп- 
ката в разните групи развити амонити, изразена в генетичните схеми на 
някои автори (Casey, фиг. 4 ; T h i е u 1 о у, фиг. 9 ; W i е d in a n n, фиг. 17). 
Преминаването от един начин на завиване към друг се определи от външ- 
ните условия на средата, а не от вътрешни тенденции.

Някаква зависимост в развитието между белезите като завиване, 
украса, напречно сечение, не се установи. Те са вземани пред вид при 
построяването на отделяйте генетични разклонения, без да бъдат реша- 
ващи в построяването на класификационни схеми от по-висок ранг.
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