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Résumé
Iæ but de ce travail est de proposer une nouvelle classification à fondement
phylogénétique pour les ammonites classées habituellement dans le sous-
ordre des ANcyr.ocnnernqe WmnMANN, 1966.
Dans ce travail, trois sous-ordres sont utilisés, les PnornNcyt-ocERATINA
Venrvæur-ex,2005,les ANcyr.ocrzu.rnrl WreoruexN, 1966 emend. et les
Tunnnrrnqe Bearozov & MrcHeu.ove, 1983.
Dans les PnoreNcyLocERATINA Vnnurut-er.i, 2005 sont classées les
familles des PnoraNcyr,ocsRnrnAE BnpIsrnorrnR, 1947, des
BocgreNrroAE SpArs, 1922, des [rr-rocenerolDlDAE Tnreuloy, 1966
nom. transl. Vnrurmut BN, 2005 et des AFT,ocRTocERATIDAE fam. nov..
Dans les ANcyLoceRATINA WmuaNN, 1966 emend. sont classées trois
super-familles :
- les ANcyr.ocnnerAcEAE Gn L, 1871 qui comprennent les

HUaNTocERATIDAE Dnrnnove, 19'10, les CnrocERATrrrDAE GLL,
I87l nom. correct. WRIGHT, 1952,les ErænrcrcERATIDAE VgRWuIÆN,
2404, les AcTocERATIDAE Venr"cur-en, 2004, les ANcyr,ocERATrDAE
Gn.r., l87I et les HrunropurnerSpArs, 1924;

- les DnsnevesITAcEAE StoyeNow, 1949 qui comprennent les
HnrenocenarrDAE Sp.lrH, 1922, les DesHAyEsrrrDAE StoylNow,
1949 et les PenaHopurn^rs SpATH, 1922:

- les Douvu,rscERATAcAE Penon^r & BoNÆeLLr,1897 qui comprennent
les DouvnLercERATIDAE PeRoNe &. BoNnnsLLr. 1897 et les
TRocnrrcERATrDAE Bnrrsrnorrpn, I 95 I .

Dans le sous-ordre des TunnnnNA BezNozov & Mtcrnnove, 1983 sont
classées trois super-familles :
- la super-famille des LvrocRrocERATAcEAE VrRræut-nx, 2000 comprend
les familles des H.qMULI.IIDAE GILL, 1871, des MlcnoscApHITIDAE HyATr,
1900, des PtycHocERATIDAE Gn I., l87l et des MececRrocERATrDer fam.
nov.;
- les Super-familles Tunnn-rrecsrqs Çnr, l87l et Scepnru,cEAE GILL,
l87l ne sont pas révisées et leurs familles, sous-familles et genres, sont
ceux donnés pa Wright et al. (1996).
I-e contenu gÉnérique de chaque famille est précisé. Le statut et la
comprCmm de certains spécimens-types et de nombreux taxa sont
pr6cisé$ cL lcsque cela est nécessaire, les différentes possibilités de
clæificrim dc certains taxa sont discutées. [æ statut de taxon périphérique
(Vctmlcq, ?04) est élargi aux taxa de rang supra-spécifique.
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Abstract
The aim of this work is to propose a new phylogenetical classification of

ammonites usually classified in the suborder ANCyI-OCnRATINA WEotvtl,NN,
1966.
In this work are used three suborders, PROIINCyLOCERATINR VeRltgULeN,
2005, ANcvI-ocenernqe 

'WrepluexN, 
1966 emend. and TunRnrrNe

Bnzuozov & MtcsenovA, 1983.
In PnOTaNCYLOCERATwI VenUEULEN, 2005 are classified the families
PRoTaNcvLocERATIDAE BREIsTRoFFER, 1947, BocHnNtrpee SPATH,
1922, LnptocERAToIDID,cE THFuLov, 1966 nom. ftansl. Vgnupul-nN, 2005
and AscocRIocERATIDAs fam. nov..
In ANCyI-OCnnernte WmoUeNN, 1966 emend. are classified three
superfamilies :
- ANcvt ocERATACEAE Gtr-L, l87l wich contains the families
HuaNTocERATIDAE Dnarrnovn, L970, CRrocenaurplB GnL, l87t nom.
correct. WRtcHT, 1952, EuBRIctcrterIDAE VgRtr'tBULgN, 2004,

AcnrocnRq,TIDAE VsRMEuI-eN, 2004, AncvlocnnerlDAE Gtr L, 1871 and
HeuuropIITIDAE SPATH, 1924 ;
- DgsHeyESITACEAE SroyeNow, 1949 wich contains the families
HnrrnoceRerlDAE SPAIH, 1922, DgsuAYESITIDAE Srova,Now, 1949 and
PenasoplITIDAE SPATH, 1922 :
- DOuVmSICERATACAE PenONe & BoN.tnslll, 1897 which contains the
families DownTBIcERATIDAE PanoNe & BoNeRrLlI, 1897 and
TRocHI-TTcERATIDAE BnBsrnon'rpn, 195 I .
In the suborder TunnnrrntA BEZNOZov & I\{rcnelt-ovA, 1983 are classified
three superfamilies :
- LyIOCRIOCERATACgIn VnnvEULEN, 2000 which contains the families
Hanrulwnlg G[L, 187I, MACROSCRPHITIDAE HYATT, I9OO,
PrycsocnRATIDAE Gtr-L, l87l and MncecRtocERATIDAE fam. nov..
- The superfamilies TURRU-ITACEAE Gn-L, 1871 et ScnpsrrecEAE GILL,
1871 are not revised herein and their families, subfamilies and genera are
those published in Wright et al. (1996).
The genera of each family are specified. The status and the understanding of

some type-specimens and of numerous taxa ale spécified and, when it is

necessary, the alternative possibilities of classification of some taxa are

debated. The concept of peripheral status (Vermeulen, 2004) is enlarged in

order to be used for supraspecific taxa.

Key words : Classification, Phylogenesis,
PRoreNcvLocERATtNA, ANCYLocERATIIIA, TuRRn-nNe.
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INTRODUCTION

La classification du sous-ordre des ANcvt ocnnarNa wrenlaarw, 1966
repose actuellement sur des bases strato-phénétiques qui ne Iaissent qu'une
place occasionnelle aux relation phylétiques éventuelles des différents taxa,
quels que soient leurs rangs. Cette méthode taxinomique est illustrée par la
classification proposée par wright et aL (1996) où, dans une même famille,
se côtoient parfois des genres, contemporains ou non, n'ayant aucun lien
phylétiqrre. cette situation peut s'expliquer par le fait que les populations
spécifio-ues de ces ammonites, dont la coquille est souvent déroulée, donc
fragile, ne sont le plus souvent représentées dans un même banc que par un
ou quelques spécimens, souvent incomplets ou sous forme de petits
fragments, et que toute appréhension de la variabilité intraspécifique et des
liens phylétiques n'est que très partielle, voire impossible.
une bonne compréhension des lignées génériques phylogénétiques ne peut
se faire qu'à partir d'une conception biologique des espèces. La variabilité de
nombreuses espèces monotypiques ou basês sur des populations restreintes
est difficile à définir et elle ne peut être interprétée que par rapport à celle
d'espèces constituées d'individus plus nombreux, apparentées ou proches
phylogfuétiquement.
Mes récoltes dans le crétacé inférieur, effectuées banc par banc pendant
environ trente-sept ans, entre 1969 et maintenant, me pennettent de proposer
une classification à partir de données phylogénétiques, établies ou
supposées, et par là-même de modifier le fondement et d'amener des
modifications importantes de la classification antérieure, en particulier dans
la conception des différents taxa et de leurs relations phylétiques.
Il serait possible dans un nouveau système de classification de créer de
nouveaux noms pour tous les nouveaux taxa non fondés antérieurement sur
la phylogenèse. cette méthode n'aurait pour but que de séparer
définitivement les deux méthodes taxinomiques, sans possibilité, hormis de
rares cas, d'établir des correspondances. Bien que les compréhensions des
taxa définis dans ce travail soient complètement différentes de celles de la
classification strato-phénétique, par respect pour le travail de mes
prédécesseurs, et dans un souci de compréhension réciproque avec les
utilisateurs de I'ancienne classification, la loi fondamentale de priorité du
code ICZ{, sera absolument respectée et, chaque fois que cela sera possible,
les nominations antérieures seront utilisées et les critères permettant une
compréhension phylogénétique seront précisés.

Remarque : avant d'aller plus loin dans mes propos je tiens à préciser que
la classification proposée par Wright et al. (1996), largement modifiée dans
ce travail, constitue une base de données importante et incontournable, très
appréciable en oe qui concerne I'inventaire des taxa d'ammonites du
Crétasé.
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1 - EMENDATION DES ANcvLocERArrNa WrBnuaNN, 1966

Le sous-ordre des ANcyI-ocnRATINA WmoueNN, 1966 a été récemment
émendé (Vermeulen,2005, p. 147, 162) par la création du sous-ordre des
PtroraNcyLocERATrNe VBnunur.BN, 2005. Cette séparation se justifie par
le fait que ces deux sous-ordres n'ont pas de lien phylogénétique direct. En
effet, les taxa du Crétacé inférieur classés dans les PRoraNcyLocERATrNA
ont pour ancêtres des PnoTRNCYLoCERATIDAE du Jurassique terminal alors
que les ANcyt-ocBRATINA sont issus d'espèces du Valanginien supérieur
(Thieuloy, 1977 ; Reboulet, 1996) de la famille des NsocounpRe
Serrnlp, 1921.
L'origine de la super-famille des LyrocRrocERATAcres VeRueur-eN, 2000
reste encore difficile à préciser, soit à partir des ANcyr.ocERATrNA soit à
partir des LyTocERATINA. Quelle que soit son origine, cette super-famille
regroupe des ammonites hétéromorphes qui s'isolent du sous-ordre des
ANcyI-ocnRATINA WnnlaaNu, 1966 par une ligne de suture dont le lobe
latéral L est le plus souvent bifide. Cette particularité rapproche les
LyrocnrocERATACEAE des LyrocERATrNA HyATT, 1889. Il me semble
donc utile d'exclure les représentants de cette super-famille des
ANcyI-oceRATINA WmoueNN, 1966, qui ont un lobe latéral L toujours
trifide, et de les classer dans le sous-ordre des TuRnTITTNA BezNosov &
Mtcuenove, 1983. C'est dans ce sous-ordre que doivent aussi être classées
les super-familles des TunnurACEAE GtrL, 1871 et des ScRpurrACEAE
GLL, I87l nom. transl. WRrcnr & V/zucHr, 1951.

2 - SOUS-ORDRE PnouNcyr,ocERArrNl VnrurBur,rn, 2fi)5

[,es travaux de Thieuloy (1977) et Reboulet (1996) montrent que la famille
des BocnraNrrner SpATs, 1922, classée habituellement dans les
ANcyI-ocSRATINA WmoueNN, 1966, est sans lien phylétique avec les
autres familles classées dans ce sous-ordre. L.e sous-ordre des
PnoreNcyLocERATINe VnRueur-sN, 2005 a été créé pour exclure des
At{cyLocnRATINA Wmouanw, 1966 trois familles liées phylétiquemenr et
sans lien phylétique avec ce sous-ordre, les Pnorer,;cytocERATIDAE
BRrrsrRormn, 1947., les BocsnNrrroee SperH. 1922 et les
LeprocsRRTorDIDAE TunuLoy, 1966 nom. transl. VeRuEur-EN, 2005. Les
AgcocRtocERATIDAE fam. nov. sont classés dans ce sous-ordre.

2.1. Les PnorexcylocERATrDln Bnnrsrnorrnn, 1947

Dans cette famille, comme le proposent Wright et al. (1996. p. 208), sonr
classés les genres Protancyloceras SpAtH, 1924. Juddiceras Spath. 1924,
Vinalesites THmuLoy, 1966 (- Pseudoanalumulina Junor-py &
FuRRezola-Bnnuuonz, 1968), Cochlocrioceras Spath. 1950 et
Parapedioceras Corl,IcNoN, 1962. Les genres ltproceras Uut-tc, 1883 et
Pseudomoutoniceras AutRAN, DpI-eNor'& THortrl. 1986, classés dans les
PRorexcvLocERATIDep BnrnrRoFTLR. I 9{7 r= PRot.lxcyLocERATrNAE
irz Wright et aI.,  1996) sont exclus de cette tamil le; i ls sont classés
respectivement dans les LnprocHRATolt)DAF- THtLt'ul'. 1966 nom. transl.
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VBRrvæuI-eN, 2005 et dans les HTTSRocERATIDAE SpATH, 1922 nom. transl.
Spers, 1924.

2.2.Les Bocrulr.trTmAE SpATH, 1922 nom. transl \ilrenuaxNr1962

Dans cette famille sont classés les genres Baculina OnntcNv, 1850,
Bochianites LoRy, 1898 et Euptychoceras BRstsrRoFI'ER, 1952. Kabylites
DuneNo DnLGA, \954 et Janenschites DuRaNo DeLGA, 1954 sont des
genres périphériques.
Remarque : le statut d'espèce périphérique a étê défini par Vermeulen
(2004, p. 71, 7D. n peut être également attribué à des taxa de rangs
supérieurs, sous-genres à sous-ordres, présentant des conditions de
classification similaires à celles des espèces périphériques. Toutefois, la
dénomination de ces taxa restera inchangée en cas de transfert dans d'autres
taxa de rang supérieur, conffairement aux espèces qui, dans ce cas, changent
de nom générique.

Genre Baculina OnnIcNY, 1.850
Générotype z Baculina rouyarur OnsIcNv, 1850
V/right et aI. (1996) considèrent le genre Baculinn OnstcNv, 1850 comme
nomen nudum. La conservation de I'holotype de Baculina rouyana
OruIcNy, 1850, figuré par Cottreau (1934), semble médiocre mais Turner
(1962) a observé des spécimens du laboratoire de géologie de Grenoble et a
confirmé la description succinte, mais précise, de d'Orbigny.

Genres Bochianites Lony, 1898, Kabyliles Duu,lro Drr.cl, 1954 et
Janenschites Duru,xo Dplcl, 1954
Wiedmann (1962, p. 85) a mis en synonymie les genres Bochi.anites [-oRY,
1898, Kabylites Duru,uo DelcA, 1954 et Janenschites Dunexo DSLGA,
1954 ; Company (1987, p. 93, 94) n'accepte pas cette synonymie, qualifiée
d'excessivement artificielle, en invoquant entre Bochianites bRY, 1898 et
les deux autres genres, les différences suturales et les positions
stratigraphiques très éloignées. Wright et al. (1996, p. 210) considèrent les
genres Bochianites LoRY, 1898, Kabylites Dunamo DeLGl, 1954 et
Janenschites DURRNn DEIÆA, 1954 comme distincts et les classent tous les
trois dans la famille des BocUTINITIDAE Spern, 1922.
I-es arguments de Company (1987) permettent de supposer que les genres
Kabylites DuneNo DntÆ.l, 1954 et Janenschites DuneNo DsLGe, 1954
pourraient appartenir à la famille des PTvcgocERATIDAE Gtr-L, 1871 dont de
nombreuses espèces montrent, comme celles des genres créés par Durand
Delga (1954), un lobe latéral L sub-trifide très dissymétrique.
Dans l'attente de données paléontologiques et stratigraphiques nouvelles,
Kabylites DuneNo DnLc^l,'1954 et Janenschites DuneNo Dmce, 1954
peuvent se classer, soit dans la famille des BocHrexrrroAE SPATH, 1922,
soit dans celle des P-tvcHocsRerIDAE GLL, 1871 avec un statut de genres

ffriphériques.
I-e genre @tvhocaras BREISTRoFFER, 1952 était classé antérieurement
dans hs PrycgocenerlDAE GLL, 1871 ; il s'intègre naturellement, par sa
ligr & sûrc à lobe latéral L trifide et par la position stratigraphique de ses
pænicrs rcprésentants valanginiens, dans la famille des BocSIANnIDAE
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SPATH, 1922, à proximité de Bochianire,ç LOt<y, 1898. son genre ancestral
probable.

2.3. Les LnprocBruToIDIDAE Tmeulov,1966 nom. transl. Venuoulen,
2005

Cette famille regroupe un ensemble de genres dont les relations phylétiques

évidentes restent toutefois à affiner. Wiedmann (1969, p. 581, text-fig. l6)
propose la filiation Leptocères Berriasiens - Leptocères Hauteriviens-
Barrémiens ; cette hypothèse est ici acceptée car mes recherches dans tout
I'Hauterivien supérieur montrent I'existence de rares LBprocenaToIDIDAE
en dehors de la principale phase de développement des différents
représentants de la famille qui s'étend de I'Hauterivien terminal à la partie

inférieure du Barrémien supérieur. Il est fort probable que I'absence
apparente des LepIOCERATOIDIDAc pendant le Valanginien et l'Hauterivien
inférieur ne tient son origine que dans I'extrême rareté de ces derniers et le
petit nombre de chercheurs intéressés par ce problème.
Vasicek et Wiedmann (1994), à I'exclusion du genre Heteroceras, proposent
un schéma phylogénétique des LeprocnReroIDIDAE TunuLov, 1966 qui

peut servir de base aux interprétations futures'
L'ornementation générale des LTpToCERATOIDIDAE THEULoY, 1966 se

caractérise par des côtes simples, fines à très fines. La tuberculation n'est
présente que dans les genres Karsteniceras Rovo Y GoMEZ, 1945 et

Sabaudiella VasIcx & HOsnnuAEKER, 2003 ; dans ce dernier genre les
côtes peuvent converger par deux ou trois vers un tubercule latéro-ventral.
Dans cette famille sont classés les genres Leptoceras UHLIG, 1883 (=

Protoleptoceras NIt<oLov, 1966), Leptoceratoides THrEULov, 1966,
Hamulinites P.qQumR, 1900 (= Eoleptoceras MRNot ov, 1962 ; = Wrightites
Ma.NoLov, 1962 : = Tzankoviceras Me,NoLov, 1962), Karstenicercs Rovo
y G9MEZ, 1945, Orbignycera.s Rovo v Goupz, 1945 (=Veleziceras

WRrcsr, 1957), Sabaudiella Vesrcer &" HoEoEtuArxsR, 2003,
Veveysiceras Vastcnr &" WmnueNN, 1994, Vevq'siella BusNanoo,
Crmnolles. V/EIDMANN & CLAvnL, 2003, Manolovicercs Va'stcEK &
WmoueNN, 1994, Josticeras Veslcex & KraruoN, 1998 et Eoheteroceras
VISICBT & V/moueNN, 1994. Ce dernier genre doit sa dénomination à

I'hypothèse d'une parenté Eoheteroceras - Heteroceras envisagée par

Vasicek et Wiedmann (1994, p.230, text-f ig. 1).Cette hypothèse est
maintenant abandonnée.

2.4. Les ABcocnrocERATIDAE fam. nov.

Certains geffes, d'origine boréale, dont la répartition statigraphique s'étend
de I'Hauterivien inférieur au Barrémien supérieur. sont constitués d'espèces,
à enroulement criocératique ou ancl'locératique, qui possèdent une

ornementation particulière constituée de côtes de même vigueur, fines,

élevées et souvent très espacées, imitant en quelque sorte la costulation de

certaines espéces de la famille des LrptOCttr-TTOIDIDAE THTBUI-Ov, 1966.

du sous-ordre des PRotRNcvL(rcL,R.\TI\.rr Vrttrr,t u:x, 2005. Ces genres,

classées antérieurement dans la famille des À\CILOCtRATIDAII Gu, I 871 .
sous-fàmille des CRlocsRarIIliAF Gtt-t-. l87l ttÀ'right et al., 1996) se
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distinguent nettement des genres constitués d'espèces méditénanéennes,
dont la costulation s'exprime généralement sous forme de côtes principales
séparéees par des côtes intercalaires, classés maintenant dans la famille des
CIIocBRATIIDAE GrLL, 1871 (Vermeulen, 2004). Cette grande différence
ornementale est ici considérée comme une preuve de non-parenté directe
entre les genres boréaux et méditerranéens. Dans une classification à
fondement phylogénétique, ces gemes sans parenté directe ne peuvent donc
pas être classés dans la même famille. [,es genre boréaux sont donc classés
dans la famille des AscocRIocERATIDAE nov. qui est probablement issue
des PRoTINCyLocERATTDAE Bnersrnorrnn. 1947 .
Dans la famille des AecocRIocERATIDAE nov. sont classés les genres
Parancyloceras Spntg, 1924, Aegocrioceras Spatt, 1924, Paracrioceras
StAttt, 1924, Hemicrioceras SeATtt, L924, Parancyloceras SpAt:g, 1924,
Simnncyloceras KguptR, 1973, Annuloceras MuRpttv, RoppA & EÀagRBu,
1995 et Peltocrioceras Spath, 1924.

Genre Aegocrioceras Snnrn, 1924
Générotype : Aegocrioceras capricornu (RomreR, 1841) = Hamites
capricornu, in Roemer, 1841.
Ce genre boréal, qui possède une ornementation régulière constituée de
côtes simples et espacées se répartit (Wright et al., 1996) de I'Hauterivien
inférieur à I'Hauterivien supérieur. Son origine est à rechercher dans les
PRoTINcyLocERATIDAE, dans les genres Protancyloceras SP.A,ttt, 1924 oa
Juddiceras Spath, 1924 du Valanginien.

Genre Annalnceras Munrnv, Roooe & Bn,mnm, 1995
Générotype: Annuloceras sumrnersi MunpHY, RoDDA & EMsREg, 1.995,
l* générotype possède des côtes fines et aiguës faiblement surélevées sur la
région latéro-ventrale et un enroulement hélicoïdal au stade juvénile. C'est
ce dernier caractère ontogénique qui a probablement impliqué le classement
original de ce genre dans la famille des HeTIRocERATIDAE SpATn, 1922.Un
enroulement juvénile helicoïdal n'est plus un caractère exclusif des espèces
de la famille des HeTeRocSRATIDAE SIATTI, 1922, puisqu'il se manifeste à
des moments différents, dans plusieurs familles d'ammonites
hétéromorphes. De plus, I'ornementation de Annuloceras summersi
MuRptry, Ronon & Etunnse, 1995 rapproche cette espèce de celles de
même âge des genres Parancyloceras SPATTI, 1924 et Simancyloceras
KEMTER, 1973 et une parenté entre ces trois genres est possible. En
conséquence, le geffe Annuloceras MuRpHv, RoDoA & Eunnne, 1995 est
exclu de la famille des HTTSRoceRATIDAE Spntr. 1922 et est classé dans la
famille des ArcoczuocERATIDAE nov.

3 - SOUS-ORDRE AncvlocBRArINA Wrrou.llN, 1966

Ce sonsordre a été ræ,emment émendé (Vermeulen, 2005, p. I47) par la
création du sous-ordre PRoteNCyLocERArNn VeRtvGuLEN, 2005 et par la
réhabiliurion du sous-ordre TUnnntrNA BEZNozov & Mrcseu-ovA, 1983.
Læs sryer-femilles classées dans les ANcvLocERATINA WmnuexN, 1966
erurd Vang-r-el (ce travail) sont les ANCYLocERATAcEAF. Gu-t, 1871
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nom. transi. Wtttcst, 1957, les DgsuavesrrAcEAE SroyeNow, 1949 nom.
transl. WmouRNN, 1966 et les DouvuercERATACAE PenoNa &
BoNRRer-Lt, 1897 .
[æs familles classées dans les ANcyl-ctcpRATACEAE GILL, I871 sont les

HuraaNrocERATII)AE DnaruRovl, 1970, avec un statut de famille
périphérique, les CRIocnRaTITIDAE GII-I-. 1871 nom. correct. WntcHt,
1952, les EvrRrcrcnRATrDAE VsrursuLpN, 2004, les AcRTocERATTDAE
VBRveuLnN, 2004, les ANcyI-ocsRATrDAE GrLL, l81l et les
HpunoplrrrDAg Speru, I 924.
Les familles classées dans les DtisHaynstrACEAE SroynNow, 1949 sont les
HBTBRocBRaTIDAE SpATH, 1922 nom. transl. SPATH, 1924, les
DnsuavesrrlDAE SroyeNow, 1949 nom. transl. Wzucsr, 1955 et les
PRResopLrrrDAE Sp xrle., 1922.
La super-famille des DouvurtcERATACAE PARoNA & BoNnneru, t897
comprend la famille des DoUvILLEICERATnan PeRoNa & BoNrRsLLr,
1897. La famille des TnocSLEICERATIDae BRrtsrRoFFER, 1951 a un statut
périphérique.

3.1. La famille des HrulNTocERATIDap DrrrnnovA, 1970

Dimitrova (1970, p. 19, fig. 5) fait dériver la famille qu'elle crée des
NBocourrIDAE SALFEIu,1921, puis, dans le même travail (1910, p. 81, fig.
8), cet auteur propose la filiation Thurmanniceras - Himantoceras.
Cette famille est originalement constituée des genres Himantoceras
TumuLoy, 1965, Menuthiocrioceras CoLLIcNoN, I 949, Pseudothurmannia
Sl.L:rH, 1923, Balearites SARKAR, 1954, Acrioceras HyAT-r, 1900,
Euptycho c eras BRBISIRoFFER, 1952, J anens chite s DunaNo-DELGA. 1954 et
Kabylites DunaN>DELGA, 1954. A I'exception du genre Himantoceras
TunuLoY, 1965, la nouvelle compréhension phylogénétique de cette
famille entraine I'exclusion de celle-ci de tous les genres cités par
Dimitrova.
Wright et aI. (1996, p.210) considèrent cette famille comme un synonyme
mineur des CRtoceRaTITINAE GILL, 1871. Cette position n'est pas
acceptable dans une classification phylogénétique car ces deux familles sont
considérées dans ce travail avec des origines génériques distinctes.
Dans cette famille sont classés les genres Umganaziceras KlrNcnR &
KruNnoY, 1979, Himantoceras TgtguLcty, 1965 et Criohimantoceras
Tgmulov & BuLot, 1992. Eocrioceratites WreoÀaalrN, 1973 a un statut
périphérique.
Le genre UmganaTiceras Kr-ncsR & KeNNEoy. 1979 présente des
convergences morphologiques remarquables avec Criohimantoceras
Tumulov & BuLor, 1992 :
- côtes bituberculées :
- tubercules latéro-dorsaux allongés dans le sens des côtes ;
- gros tubercules latéro-ventraux ;
- dichotomisation irrégulière des côtes sur le ventre, entre les tubercules
latéro-ventraux.
De plus. ces deux genres coexistent dans le Valanginien supérieur.
Une synonymie entre ces deux taxa est dcrnc envisageable et, dans I'attente
d'une confirmation de cette dernière. le gcnrc L'mqana:icercs KLINcER &
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KnxNEnY, 1979 est classé avec les genres Criohimantoceras Tureuloy &
Bulor. 1992 et Himnntoceras THnuLov, 1965 dans la famille des
HnaeNrocERATrDAE DnarrRove, 197 O.
Si le contenu de cette famille ne pose pas de problème particulier, la
détermination de son origine et donc son classement dans une super- famille
est plus problématique.
Wiedmann (1969, p. 581, text-fîg. 16) propose une filiation Protancyloceras
- Himantoceras - Crioceratites qui actuellement (Thieuloy, 1977, Reboulet,
1996) n'est plus envisageable, pas plus que la synonymie majeure de
Crioceratites sar Himantoceras proposée par rWright et al. (1996, p. 2ll).
L'hypotlrèse la plus probable est que le genre Himantoceras THEULoy,
1965, gui apparaît indépendament et à peu près en même temps que le genre
Crioceratites Leven-Ls, 1837, est issu, soit des Neocourrnqen Salfeld,
1921, soit des ENpeUocERATTDAE ScnnvoBwolF, 1966 à ornementation
trituberculée. Il devrait donc être classé dans I'une de ces deux familles.
Dans I'attente de la découverte de I'origine spécifique de ce genre, la famille
des HTUINTocERATIDAE Dnarrnovn, 1970 est classée comme taxon
périphérique dans les ANcyr-ocERATACnqE Gnt-, 1871.

3.2.Læ Cnrocnru,TrrlDAn Gu.l, 1.87l nom. correct.lVnrcnr, 1952

Iæs premiers représentants de cette famille, classés dans le genre
Crioceratites LBvenLs, 1837, apparaissent au Valanginien terminal
(Reboulet, 1996) dans la 7-nne à Criosarasinella furcillata i ses derniers
représentants, classés dans le geme Prieuriceras VnrumulrN, zO04.,
disparaissent au sommet de I'Hauterivien terminal, dans la partie inférieure
de laZnne à Prieuriceras picteti.
Dans cette famille sont classés les genres Crioceratites Lnvr;rLE, 1837,
Diamanticeras VgRtvtEULEN, 200É., Balearites SAKAR, 1954, Binelliceras
SARrAn, 197 7, P s e u"dothurmannia SIATH, 1923, Sp athicrio c e ras SARKAn,
1955, Prieuriceras VenrvcuLsN, 2004, Somayites WrenMAI.{N, 1962,
Parathurmannla BusNARDo, CHenollers, WEIDMANN & CI-nvel 2003,
Subaspinoceras TnoueL, DsLANoy & Aurru,N,l9\7. Menuthiocrioceras
ColltcNoN,1949 a un statut périphérique.

Genre Crioceratites LBvrnr.E, 1837
Générotype z Crioceratites duvali Lnvenln, 1837.
L'holotype de Crioceratites duvali I IiVEtrLE, 1837 semble perdu et seul un
moulage conservé au Muséum d'Histoire naturelle de Paris pourrait
représenter ce spécimen (Busnardo et al., 2003, p. 63). Ces constatations,
ajoutées à une critique défavorable de la description et de la figuration
originales, ont amené ces auteurs à proposer un néotype qui se différencie
du spécimen t)?e par I'absence de tubercules latéro-ventmux. [æ spécimen
désigné comme néotype (Busnardo et al., 2003, p. 63) ne peut être valide
car il ne correspond pas à la description et à la figuration originales, tout à
fait accegables. et il ne respecte donc pas I'esprit de I'inventeur. Deux
solutiqrs sont alors possibles :

- soit le plastotype du Muséum d'Histoire Naturelle de Paris est
rtrilisabh et dans ce cas les caractères du néotype doivent être les
mfurs qæ ceux du plastotype ;
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- soit le plastotype est inutilisable et un nouveau néotype qui possède
les caractères morphologiques de I'holotype, bien décrits et bien
figurés par Léveillé, doit être désigné.

L'origine du genre, qui pourrait ôtre issu des NgocovnIDAE, est encore
incertaine (Thieuloy ; 1971 ; Reboulet 1996). Vermeulen (2004, p. 71,72) a
donné une définition phylogénétique du genre.

Genre Diamanticeras VtRMeur,nN, 2004
Générotype : Diamanticeras diamantensis Gnnrg, 1 926
Ce genre caractérise une lignée australe et est probablement issu du genre
Crioceratites LrvenLB, 1837 . Il comprend trois espèces atuberculées qui
montrent, au cours du temps, une involution progressive des coquilles.
L'espèce ultime, Diamanticeras diamantensis GeRtH, 1926 a des tours
juvéniles presque tangents, puis, au stade adulte, des tours en contact.

Genre Pseudothurmannia Splrn. 1923
Générotype : Pseudothurmannia angulicostata (ORntcNv, l84l) =
Ammonites angulicostaras, d'Orbigny in d'Orbigny (1841, p. 146).
La compréhension de ce geffe a été très fluctuante par le passé. Une
définition phylogénétique et une diagnose ont été données récemment
(Vermeulen, 2004, p. 7 3).

Genre Spathicrioceras SlnKAR, 1955
Générotype z Spathicrioceras sornayi Snnxan, 1955
L'holotype de Spathicrioceras sornayi SRRt<lR, 1955 est, d'après Sarkar
(1955, p. 61) assez mal conservé et les tours les plus jeunes sont absents.
Cependant I'ornementation de la partie la plus jeune de ce spécimen, et celle
de quelques autres espèces affines, laissent penser qu'il existe des côtes
trituberculées au stade juvénile. Si la parenté directe envisagée
antérieurement (Vermeulen, 2OO4), Spathicrioceras - Pseudothurmannia,
était confirmée, cela entrainerait une synonymie majeure du genre
Pseudothurmannia SpAtu, 1923 par rapport au genre Spathicrioceras
Senren, 1955.

Genre Prieuriceras VBmtBur,eN, 2004
Générotype : Prieuriceras picteti (Sanran, 1955) = Pseudothurmannia
picteti nom. nov. in Sarkar (1955, p. 156) = Ammonites angulicostatus,
forme à tours emboités inPictet (1863, p. 13). La définition de ce genre est
récente mais la révision paléontologique de ses espèces reste à faire.

Genre Sornayites WrcnmauN, 1962
Générotype: Sornayites paronai (Senran. 1955) = Emericiceras paronai
n. sp. ln Sarkar (1955, p. 97) = Crioceras enterici Luv. (?) in Parona (1898,
p. ru\.
Busnardo et al. (2003, p.72) constatent que I'holotype du générotype est
perdu et proposent de choisir comme nouveau générotype
Pseudothurmannia simione,scui S..rnrrn. 1955. Cette "cuisine

paléontologique" entraîne les objections suirantes :
- le code ICZN précise que (article 73-lv l la désignation de I'illustration d'un
spécimen unique comme holoty'pe doit eue considérée comme la
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désignation du spécimen illustré ; le fait que ce spécimen ne peut pas être
retrouvé n'invalide pas en lui-même la désignation ;
-à I'exception du générotype, les espèces nommées originalement par
Wiedmann (1962) ne peuvent être classées dans le genre Sornayites
WmoMeNN, 1962 car elle n'appartiennent pas à la même lignée que ce
générotype ;
-Pseudothurmannia simionescui Se,RraR, 1955 n'appartient ni à la lignée de
Sornayites paronai (Sanren, 1955), ni à celle des autres espèces nommées
par Wiedmann qui sont actuellement classées dans le genre Prieuriceras
VsRr{Eur.rN,2004.
Vermeulen (2004) a donné une caractérisation phylogénétique du geffe
Sornayites Wnpu.ttw,1962 et a précisé son contenu spécifique.

Genre Subaspinoceras Tttorvrer,, Dnllxoy & AurRANr1987
Générotype z Subaspinoceras mulsanti (AsrmR, 1851) = Ancyloceras
Mulsanti, Astier in Astier (1851, p. 18).
Wright et al. (1996) mettent en synonymie les genres Hoplocrioceras
SrAtu, 1924 et Subaspinoceras Tttotvmt-. Du-eNoy & eurneN, 1987. Les
affinités de ces deux genres et leurs distributions géographiques sont très
différentes. Hoplocrioceras SlAtH, 1924 est un genre boréal qui est classé
dans ce travail dans les EMeRtctceRATIDAE, avec un statut périphérique. La
répartition stratigraphique de Subaspinoceras THolunL, Dg-eNoy &
AUTRAN, 1987, genre méditerranéen affine et sub-contemporain du genre
Crioceratites Lsvnu-Lg, 1837 , est mal connue ; elle semble limitée à
I'Hauterivien inférieur et à la moitié inférieure de I'Hauterivien supérieur.

Genres Menathiocrioceras Cor,r,rcxoN, 1949
Générotype z Menuthiocrioceras lenoblei (Collignon, 1949) = Crioceras
(Menuthiocrioceras) Ienoblei nov. sp. in Collignon (1949, p. 75).
Ce genre malgache pourrait être lié aux criocères primitifs méditerranéens à

ornementation trituberculée dont la phylogenèse est encore peu connue. Il a
un statut périphérique dans la famille des CnroceRATmIDAE GLL, 1871.

Genres Balearites Slx,ln, 1954'm Binelliceras Slnxln, 1977 et
Pamthurmannta BusnlRDo, CHARoLLATS, Wemulxx & CLlvsL 2003
Dans le cadre de l'étude de ammonites de I'Hauterivien terminal et du
Barrémien basal de nombreux spécimens sont en cours d'étude. [æs
nouvelles données relatives à ces trois genres seront publiées ultérieurement.

33. t es EunnrcrcnRATrDAE VBnmulnN, 2004

Cene famille est issue des CRToceRATITIDAE Gtr L, 1871 ; elle est à I'origine
des ANcvr,ocERATrDAE Gn-L, 1871 et des Hsùrtr{opLITIDAE SeArH, 1.924.
I-es premiers spécimens rapportables aux ENaeRIcIcnRATIDAE VgnwulgN,
2004 ont été ræoltés dans Zone à Plesiospitidiscus ligatus. [æs espèces les
plus anciennes ont une coquille plan-spiralée puis plus tard, dans
I'Fiauterivien terminal, apparaissent des coquilles tripartites. I-es derniers
représentants de la famille appartiennent au genre Paraspiticeras KTlian,
1910 ; ils disparaissent dans la Tnne à Kotetishvilia compressissima, Sous-
Tnne à Kotetishvilia compressissima. L'ornementation fondamentale des
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genres de cette famille, qui s'exprime Sur la spire et très souvent sur la

hu-p" et la crosse, lorsqu'elles existent, est constituée de fortes côtes

prinôipales trituberculées séparées par des côtes intercalaires plus fines,

tuberculées ou non.
Dans la famille des EunRICICERATIDAE VsRusUleN, 2004 sont classés les

genres Davouxiceras VeRUEULEN, 2004, Emericiceras SRRfaR, 1976'

Honnoratia BUSNAROO, CHAROLLAIS, WETNUENN & CLAVSL, 2003,

Paracrioceras Spath, 1924, Pedioceras GgRURRpr, l89l et Paraspiticeras

Kilian, 1910. tæs genres Protacrioceras Sarkat, 1955 et Hoplocrioceras

Sp.a,TH, 1924 ont un statut périphérique.

Genre Davouxiceras VnnUBULEN' 2004
Générotype z Davouxiceras nolani (Kn-nN, l90l)

Remarque : la dénomination de ce genre n'a pas été précisée lors de sa

création ; il est dédié à Jean et Annie Davoux de Nice, France'

Les espèces à coquilles trituberculées et classées antérieurement dans le

genre Crioceratites LgvBnLB, 1837 se répartissent du Valanginien terminal

à I'Hauterivien supérieur. Dans l'attente d'une révision paléontologique et

stratigraphique de ces espèces, seules les espèces de I'Hauterivien supérieur,

de la Tnne à Subsaynella sayni au sommet de la 7'one à Balearites balearis,

sont classées dans le genre Davouxiceras VBRtrtgULEN, 2004.

Genre Emericiceras Sarkar' 1954
Générotype t Emericiceras emerici (Lnveu-lr, 1837) = Crioceratites

emerici inl-éveillé (1837, P. 3la)
La description et la figuration originales de Léveillé (1837) ne

correspondent pas au spécimen supposé holotypique. En particulier, sur ce

spécimen, la section transversale des tours près de I'ouverture est sub-

arrondie et beaucoup moins anguleuse que celle décrite et figurée, la région

dorsale est sub-aplatie et non concave comme sur la figuration, le ventre est

plus large et non concave comme sur la figuration, des tubercules péri-

àmbilicaux et latéraux supplémentaires sont fréquents alors qu'ils ne sont ni

décrits ni figurés par Léveillé.
Si on ajoute à ces différences qu'il existe dans I'Hauterivien supérieur des

spécimèns attribuables à Emericiceras emerici (Leveu-Le, 1837) et

cànformes à la description et à la figuration de Léveillé (Thomel, 1964)' que

I'identification du supposé holotype est seulement établie à partir d'une

étiquette et que les figurations des autres espèces faites par Léveillé (1837)

sont conforïnes aux descriptions, le plus grand doute est permis sur

I'identité de I'holotype supposé.

Genre HonnoratiaBusnardo, charollais, lveidmann & clavel, 2003

Générotype z Honnoratia honnoratiana (ORntCNv, 1842) = Toxoceras

honnoratiarzas d'Orbigny, in d'Orbigny (1842, p' a83)'

L'origine du genre reste à préciser. [æs formes primitives sont à rechercher

dans les Emericicera.s de la Zone à Balearites balearis. Honnoratia

honnoratiana (ORslcNY, 1842) et Honnoratia thiollierei (AsrmR, l85l)

définissent une lignée dont I'extension stratigraphique connue s'étend de la

Tnne à Balearites mortilleti à la base de la Zone à Nicklesia pulchella.
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Genre Paracriaceras Spath, 192
Générotype :, Paracrioceras occultum (Smmv, 1865) = Arnmonites
(Crioceras) occultus in Seeley (1865, p.2ag.
I,e, générotype diffère des espèces méditerranéennes du genre Emericiceras
SARKAR, 1954 par une section transversale des tours plus haute, non sub-
circulaire, par un enroulement plus accentué des tours juvéniles, par un plus
grand nombre de côtes principales trituberculées par tour, par des côtes
intercalaires moins fines et par la perte de la tuberculation latérale aux
stades éphébétique et adulte. Sarkar (1977) note également des différences
suturales mais ces différences ne peuvent pas être prises en compte car le
spécimen figuré par Arkell et al. (1957) n'appartient probablement pas au
geme Paracrio ceras Sp ltrr., 1924.
[æs caractères morphologiques du groupe méditerranéen de "Emericiceras"

l<oechlini (AsrmR, 1851), dont la phase acméique dans le Barrémien
inférieur s'étend de la partie supérieure de laZnne à Avramidiscus kiliani à
la base delaZ-one à Kotetishvilia nicklesi, permettent son classement dans le
genre Paracrioceras SPATH, 1924.

Genre Pedioc eras GSRHARDT, 1897
Générotype : ce genre a une histoire peu commune car Gerhardt (1897) n'a
pas désigné de générotype et, successivement, Hyatt (1903), Roman (1938)
et Royo y Gomez (1945) ont proposé comme générotype trois espèces
différentes, respectivement, Pedioceras cundinamnrcae GgpttenoT, 1897,
Pedioceras caquesensis (KensrnN, 1858) et Pedioceras ubaquensis
(KnnsrrN, 1858). Kakabadzé et Hoedemaeker (1997, p. 63) ont choisi
Pedioceras caquesensis (Kensrnn, 1858) en considérant que les trois
espèces désignées antérieurement n'étaient que des variétés d'une même
espèce, la plus ancienne. Si les deux espèces créées par Karsten (1858) sont
très proche morphologiquement et peuvent éventuellement être mises en
synonymie, il n'est pas possible de leur associer Pedioceras cundinamarcae
GSRHARDT, 189'l qui s'en distingue par une costulation juvénile alternante,
côte principale - deux côtes secondaires - côte principale, absente chez les
deux autres espèces.
Conformément à la règle de priorié c'est, de toute manière, Pedioceras
cundinamarcae GBRsmtT, 1897, première espèce désignée (Hyatt, 1903),
qui reste le générotype du genre Pedioceras GeRHARDT, 1897 .
Des données biostratigraphiques précises manquent pour évaluer les
variations intraspécifiques et temporelles des différentes espèces classées
dans ce genre. [æs caractères ornementaux et l'âge barrémien du générotype
induisent le classement du genre Pedioceras GeRHARDT, 1897 dans la
famille des EwTcICERATTDAE VnnrvrBur.BN. 2004.

Genre Paraspiticeras Kilian, 1910
Générotype : Paraspiticeras percevali (Unlrc, 1883)
percevali n. sp. rn Uhlig (1883, p.238)
l-a classification et I'origine du genre Paraspiticeras
proposées par les auteurs sont très variables.

= Aspi.doceras

Ktr IAN, 1910
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Pour Kil ian ( l9l0a, p.7 ;1910b, p. 255), le genre qu' i l  vient de créer est un
descendant du genre Spiticeras Usr-tc, 1903.
Wiedmann (1969, p. 580, text-fig 15) propose une filiation Leptoceras -

Paraspiticeras -.Cheloniceras, puis (1969,p.581, text-fig. l6), les filiations
Leptoceras gr. pumilum - Paraspiticeras - Douvilleiceres, Paraspiticeras -

Trochleiceras et Paraspiticeras - Acanthohoplites. Ces hypothèses sont
maintenant abandonnées.
Arkell et al. (1968) classent le genre Paraspiticera,ç Ku-tRN, l9l0 dans la
famille des DoUvILLEICERATIDAE PARoNe & BoNARELLI. 1897. sous-
famille des CHBLoNIcSRATINAE SpAttt, 1923, avec les genres
Procheloniceras SPATH, 1923, Roloboceras CASEY, 1954, Megatyloceras
HuupHRnv, 1949, Cheloniceras HyATT, 1903 et Diadochoceras HYATI,
1900.
Aguirre-Urreta in Aguirre-Urreta et Rawson (1993) adopte la classification
de Arkell et al. (1968).
Wright et aI. (1996) classent le genre Paraspiticeras Kt-tAN, 1910 dans les
Douvu-r-BtcERATIDAE PaRoNe &. BoNnRrI-I-t. 1897. sous-famille des
RoLogocTRATINAE CAsry, 1961, avec les genres Roloboceras Cesev, | 954
et Megatyloceras HuupuRBv, 1949.
Busnardo et al. (2003, p. 53, 54) classent avec doute le genre Paraspiticeras
KrLrAN, 1910 dans la famille des PoI-vprycHITIDAE Weoernil, l9l8 et
proposent une origine boréale, dans I'Hauterivien terminal, à partir du genre
Simbirskites PRvr-ow, 1892. Ces auteurs limitent également I'extension
stratigraphique du genre Paraspiticeras Knm,N, 1910 de I'Hauterivien
terminal au Barrémien basal. Ces hypothèses erronées sont induites par un
manque de connaissance de I'extension stratigraphique réelle des espèces de
ce geffe et par I'absence de considération de I'enroulement du premier tour
déroulé des coquilles qui génère un vide ombilical.
Vermeulen (2004) donne une caractérisation phylogénétique du geme
Paraspiticeras KnnN, l9l0 et précise son extension stratigraphique, plus
grande que celle affirmée par les auteurs précités. L'espèce la plus ancienne
connue, Paraspiticeras tuberosas (Busnardo et aL, 2003), se situe dans
I'Hauterivien supérieur, Zone à Plesiospitidiscus ligatus (- Zone à
Subsaynella sayni pro-parte in Busnardo et aI., 2003). I'espèce la plus
récente, Paraspiticeras percevali Uuuq 1883, disparaît au Barrémien
inférieur, dans la strate-horizon d'apparition (SHA) de Holcodiscus
caillaudianus, située (Vermeulen, 2002) dans la Tnne à Kotetihvilia
c omp re s s issûza, Sous -Zone à Kot e tis hv ilia c o mp r e s s i s s ima.

Genre Protacrioceras Sarkar, 1955
Générotype : Protacrioceras ornatum (ORucxv, 1850) = Anc)'loceras
ornatus, d'Orb., 1847 in d'Orbigny (1850. p. l0l ).
Sarkar (1955) crée ce genre sans diagnose générique pour regrouper six
espèces de petites tailles à port acriocératique et à costulation constituée de
côtes principales trituberculées et d'intercalaires plus fines. Seules trois des
six espèces classées originales appaniennent au geffe Protacrioceras
SARt<lR, 1955 (Vermeulen, 2004) ; ce sont Protacrioceras ornatum
(OnntcNY, 1850), Protacrioceras .fronngeti Senxen, 1955 et
Protacrioceras oosteri Senru,R, 1955. La ph1'logénèse de ces trois espèces
n'est pas connue. Le générotype est présent de la Tnne à Lyticoceras
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nodosoplicatum (Ropolo & Salomon, 1992) à la partie inférieure de la Znne
à Balearite s balearis (récoltes personnelles).

3.4. Le.s AcnrocnurrDAr Vnnunur,rN, 2004

En fonction de son origine, une possibilité de classement de cette famille
(Vermenlen, 2004) au rang de sous-famille, dans les CTocTRATmIDAE
Gtr-L, l87l ou dans les EÀaenrcICERATrDAE VgnwuleN, 20|0/.- a été
envisagée ; elle est ici abandonnée. [,es genres constituant la famille des
AcRTocF,RATIDAE VsRrvGurBN, 2004, qui dérive probablement des
Cnroce['ATITDAn GnL, L871, sont en effet bien distincts, par leurs
morphologies et leurs extensions stratigraphiques, de ceux de ces deux
autres familles.

Genre Acrioceras HyatÇ 1900
Générotype z Acrioceras tabarelli (Asrmn, 1351) = Ancyloceras Tabarelli,
Astier in Astier (1851).
Ce genre est un synonyme majeur de Mesocrioceras BnBnrnorruR, 1951,
de Paraspinoceras BnnlsrnonreR, 1952 etde Epacrioceras EcoIAN, 1974.
Les espèces de ce genre ont été considérées par de nombreux auteurs
comme des microconches d'espèces du genre Emericiceras SARKAR, 1954.
Cette interprétation qui se réfère aux similitudes ornementales mais qui
occulte les différences ornementales ne peut être acceptée. L'origine
spécifique de la lignée des Acrioceras, qui apparaît probablement dans la
Znne ù Lyticoceras nodosoplicatum, est encore inconnue. La première
espèce bien connue est Acrioceras pulchercimaz (Onntcrw, 1842) ; elle
apparaît dans la Znne à Subsaynella sayni (Vermeulen,2004). Au cours du
temps, liévolution se caractérise par un réenroulement partiel qui entraîne
une augmentation du diamètre de la spire et une régression de la longueur de
la hampe. Sur le plan ornemental, la trituberculation des côtes principales
progresse des tours juvéniles de la spire jusqu'au sommet de la hampe. Sur
la crosse, les constrictions bordées par des bourrelets disparaissent et une
tuberculation péri-dorsale apparaît au cours de I'Hauterivien terminal. Vers
I'avant, la progression de la trituberculation se manifeste, en particulier sur
la hampe, soit par une zone à côtes bituberculfus, soit par une zone où la
distribution des tubercules est désordonnée. Dans ce processus évolutif,
Acrioceras ramkrishnai Smx,qR, 1955 développe essentiellement des côtes
bituberculées. L'espèce la plus récente du genre est Acrioceras terveri
(Asrren, 1851) qui disparaît dans la ZnneàNicklesia pulchella.

Genre Dissimilites S.lnxl,n, 1955
Générotype z Dissimilites dissimflis (OnrtcNr,1842) = Hamites dissimilis,
d'Orbigny rn d'Orbigny G8aD.
[æ genre Dissimilites SARxAR, 1955 est issu du genre Acrioceras HyATT,
I 900 ; il apparaît dans la partie inférieure de la Tnne à Nicklesia pulchella.
I-es données actuelles ne permettent pas de séparer taxinomiquement deux
processus évolutifs mis récemment en évidence (Vermeulen, 2004).
Ce genre est à l'origine des genres Argvethites Roucnlrnzn, 1933 et
ToxoceratolZes Spnrn, 1924.
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Genre Toxoceratordes SPlrH, 1924
Générotype z Toxoceratoides royerianum (OnnICNv, 1842) = Toxoceras
Royerianus, d'Orbigny in d'Orbigny (84D.
L'origine spécifique du genre Toxoceratoides SpArH, 1924 reste à préciser.
Dissimilites trinodosus (OnStCNy, 1852), du Barrémien supérieur, sommet
de la Zone à Holcodiscus uhligi (Vermeulen, 2002), est certainement une
espèce ancestrale.

Genre Tonohamites Spath, 1924
Générotype z Tonohamites decurrens SPATH, 1924

Le genre Tonohamites SPATTI, 1924 est, soit issu, en tant que lignée, du
genre Toxoceratoides SpA.TH, 1924, soit correspond à une expression
évoluée des espèces du genre Toxoceratoides SpArU, 1924. Dans le premier
cas il conserve son statut générique ; dans le deuxième cas, il devient un
synonyme mineur de Toxoceratoides Sparg, 1924.

Genre Argv ethites Roucu.lozu, 1933
Générotyp e'. Ar gv ethite s lashensis Roucneoze, | 933
Ce genre, originalement positionné dans I'Aptien, a longtemps été classé
dans la famille des HBTeROCERATIDAE SPATTI, 1922 à cause de ses espèces
dont la spire a un enroulement hélicoïdal. Ce mode d'enroulement se réalise,

au cours du Barrémien supérieur, dans plusieurs genres appartenant à des
familles différentes. L'espèce la plus ancienne connue du genre Argvethites
Roucsenzs,1933, à spire plane, est Argvethites furcatum (OnntcNv, 1842)
dont un représentant a été récolté dans la 7,one à Toxancyloceras
vandenheckii (décision du groupe Kilian, Neuchâtel, 2005) qui correspond à
laZnneàHeinzia sayni in Vermeulen (2002). Les derniers représentants de
ce geffe ont été récoltés (Delanoy, 1997 , p. 167) dans la Znne à Martelites
sarasini.

3.5. Les AncvloceRATrDAE GILI,, 1871

Les différentes lignées de cette famille ne sont pas encore toutes connues et
les spécimens récoltés dans le Barrémien supérieur sont souvent uniques ou
très peu nombreux et la plupart du temps fragmentaires. Une classification
phylogénétique est donc difficile à établir.
Dans cette famille sont classés les genres Toxancyloceras DeLANOv, 2003,

Sarkariceras gen. nov., Audouliceras TgougL, 1964, Kutatissites
KeresADzE, 1970 (= Simionescites AvnRu, 1916), Tonoceras Hvarr.
1900 (= Pseudocrioceras SpATtt, 1924). Ancyllçrros ORuCNv, 1842,
Shastoceras ANOnRSON, 1938, Epanisoceras COt-ltCNON, 1962 et les genres

aptiens, Australiceras 
'WglreHOUSE, 

1926, Pseudoaustraliceras
KeresRozE, 1981, Tropaeum SowrRgv, 1837, Epitropaeum Kexeennzn.
1977, Ancylotropaeum CASEv, 1980, Helicancyloceras KrncBR &

KnnNsov, 1917, Ammonitoceras Dultes, 1876. Caspianites Cessv, 1961.

Epancvloceras SplTH, 1930, ? Antarcticoceras TnotvtsoN, 1914 et

Huastecot:eras C.tNtu-CHlpR, 1976. non étudiés dans ce travail.

Jaubertites SARr-tR, 1955 et Lithancylus CASEY, 1960 sont nomen dubium.
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Genre Toxancyloceras Dnu,nov, 2fi)3
Générotype z Tomncyloceras vandenhecÈii (Asrmn, 1851) = Ancyloceras
Vanden-heclcii, Astier in Astier (1851).
[æ genre Tomncyloceras DrLANoy, 2003 caractérise une lignée dont
I'espèce la plus ancienne connue est Tomncyloceras vandenheclrii (Asrmn,
1851). L'évolution temporelle et la variabilité morphologique des espèces de
ce genre sont mal connues car les spécimens collectés au dessus de l'épibole
de Toxancyloceras vandenheckii (Asrmn, 1851) sont souvent très
fragmentaires ou non localisés avec précision. Ancyloceras bailense
VBruæulBN, L996, classé antérieurement dans le genre Barrancyloceras
VenwuLnN & BeRt, 1998 est une espèce dont les caractéristiques
ornementales impliquent maintenant le classement dans le genre
Tomncyloceras DgLlNoy, 2003.
Ce genre est à I'origine des geffes Audauliceras Tgorunl, 1964 emend
Vermeulen, ce travail, et Sarl<nriceras gen. nov.

Genre Audouliceras Tttolrel, 1964 emend.
Générotype : Audouliceras audouli (AsrrnR, 1851) = Ancyloceras Audouli
Astier in Astier (1851).
[æ genre Audouliceras TItounL, 1964 apparaît dans le Barrémien supérieur,
dans la Tnne à Gerhardtia sartousiana, Sous-Zone à Gerlnrdtia
provincialis. L'âge du générotype est plus récent mais non connu avec
précision. Mes récoltes personnelles m'amènent à exclure du genre toutes les
espèces, hormis le générotype, qui y ont été classées et de n'utiliser ce genre
que pour les espèces possédant, sur la partie supérieure de la hampe et sur la
crosse, des tubercules latéraux claviformes, très larges, que je qualifie
d'auriculifonnes.
Remarque : en créant le genre Audouliceras, Thomel (196/., p. 55-57, Pl.
D(, fig. 2) a mal interprété le générotype en lui attribuant un spécimen
récolté près d'Angles, Alpes de Haute-Provence, qui ne possède pas les
tubercules auriculiformes caractéristiques du genre et qui doit donc en être
exclu.

Genre Sarkariceras gen. nov.
Générotype l Sarkartceras thomeli sp. nov. = Ancyloceras (Audouliceras)
audouli AsrmR in Thomel (19U, p. 56).
Dénomination : ce geme est dédié au paléontologue Satya Sarkar.
Diagnose ! geme constitué d'espèces à coquilles tripartites, à croissance en
hauteur des tours rapide et à enroulement juvénile plan-spiralé ; le diamètre
maximum de la spire est petit par rapport à la hauteur totale des coquilles.
Sur la spire, les tubercules, péri-ombilical, latéral et latéro-ventral sont à
cheval sur deux ou trois côtes qui sont semblables à celles qui ne sont pas
tuberculées . Chez les espèces évoluées, la tuberculation régresse à partir de
la fin de la spire, ou avant, et elle peut même disparaître sur la plus grande
partie de la hampe. Dans la partie terminale de la hampe et sur le coude, les
tubercules se renforcent et ils occupent une surface large correspondant à
plusieurs côtes atuberculées. I-e tubercule latéral est souvent le plus
vigoureux et il est allongé dans le sens .spiral. [æ rétroversum est
généralement orné de très fortes côtes trituberculées et de rares côtes
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intercalaires également très fortes. La ligne de suture est de type

ancylocératique.
Contenu spécifÏque : dans I'attente d'une meilleure connaissance des

différentes lignées des ANCyLOCERATIDRB du Barrémien supérieur, je

propose de classer dans le geffe Sarkaricera.s gen. nov. les espèces sans

tubercules auriculiformes antérieurement classées par les auteurs dans le

genre Audouliceras Tuourl, 1964.
AfTïnités et différences : les espèces du genre Sarkariceras gen. nov. sont

proches de celles des autres geffes de la famille par leurs coquilles

tripartites. Elles diffèrent de celles du genre Audouliceras THouel, 1964

par I'absence de tubercules auriculiformes sur le sommet de la hampe et le

coude. Elles diffèrent de celles des genres Toxancyloceras Dnt-tNOY, 2003

et Ancyloceras ORBIGNY, 1842 par une taille moindre en hauteur des

coquilles, une croissance en hauteur des tours plus forte et I'absence de

vraies côtes principales. Elles diffèrent de celles du genre Kutatissites

KAr.q,sADzE, I97 0 par leur spire plan-spiralée.
Répartition stratigraphique : Barrémien supérieur, Znne à Gerhardtia

sartousiana à Aptien inférieur.

Caractérisation brève de Sarkariceras thomeli sp. nov
Holotype : le spécimen décrit et fîguré par Thomel (1964, p. 56-57, Pl. |)(,

fie.2).
Dénomination : espèce dédiée à G. Thomel, paléontologue, Maître de

conférences (retraité) à I'Université de Nice.
Localité type : Aptien inférieur de la Combe-Lambert près Angles, Alpes

de Haute-Provence.
Position stratigraphique : I'holotype a été récolté dans I'Aptien inférieur
(Bédoulien).
Diagnose : espèces à coquille tripartite, à croissance en hauteur des tours

rapide et à petite spire à enroulement plan-spiralé. Les tubercules, péri-

ombilical. latéral et latéro-ventral sont à cheval sur deux ou trois côtes qui

sont semblables à celles qui ne sont pas tuberculées. La plus grande partie

de la spire est trituberculée et le nombre de côtes intercalaires atuberculées

est de six à huit. Sur la fin de la spire et la partie inférieure de la hampe le

tubercule latéro-ventral est absent. Sur le reste de la hampe il ne reste qu'un

tubercule latéral situé vers le tiers externe des flancs. Sur le coude les

tubercules deviennent très vigoureux et le tubercule latéral, le plus

volumineux est allongé dans le sens spiral. Le rétroversum est orné de

fortes côtes, portant trois petits tubercules, et de rares côtes intercalaires

également très fortes. La ligne de suture est de type ancylocératique.

Genres Tonoceras HYltt, 1900 et Pseudocrioceras Spltyg,1924

Générotype : respectivement Tonoceras dutalianus (ORntCNv, 1842) =

Ancyloceras duvalianus d'Orbigny ln d'Orbigny (1842) et Pseudocrioceras

abichii SruoNovtcH & BATSEVICH. 1873 = Scaphites abichii n. sp. in

Simonovich & Batsevich (1873).

L'Ancyloceras duvalianus de d'Orbigny (1842) est habituellement classé par

les auteurs récents dans le genre Pseudocrioceras SPATH, 1924. Cette

compréhension implique que le genre Tonoceras HYRtt, 1900 est un

synonyme majeur de Pseudocrioceras SperH, | 924.
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Genres Jaubert'ttes SAnxln, 1955 et Lilhancylu,s Cmnv, 1960
Générotypes : repectivement, Jaubertites dubius SARKAR, 1955 et
Lithancylus grandis SowenBy, 1828 = Hamites grandis in Sowerby (1828).
Les holotypes des générotypes de ces deux genres sont des fragments qui ne
permettent pas avec certitude de préciser les caractéristiques génériques ;
ces générotypes sont considérés comme non valides.

3.6. Les HnnnrHopr,rrrDAn Smrn, 192

Spath (1924, p. 84, 86) a originellement classé les genres Pseudothurmannia
SpATrt, 1923, Metahoplites SpAtH, 1923, Hoplocrioceras Se.ltH, 1924 et
Hemihopliles SpATH, 1924 dans la nouvelle famille des HSMTHoILITIDAE.
[,e genre Pseudothurm.annia SrATH, 1923 est maintenant classé dans la
famille des CTocERATmIDAE Gtr L, l87l nom. comect Wrucut, 1952. [-e
genre Metahoplites SpATH, 1923 est classé (Arkell et al., 1957 ; 1968 ;
Wright et aI., 1996 ; Vermeulen et Thieuloy, 1999 ; Vermeulen 2000 ;
2001) dans les Hotroorscn,tr SpArn, 1923. I-a famille des
HervrmoplrrnAE SeATH, 1924, dans sa conception actuelle, est issue de la
famille des EwnrcrcERATrDAE VSRI GULSN, 2004.
Kakabadzé et Hoedemaeker (2004, p. 82) considèrent la famille des
HÈuuroplrrroAE SIATH, 1924 comme un synonyme mineur de la famille
des ANcvLocERATIDAE GLL, 1871. Cette position ne peut être suivie car
ces deux familles, au cours du barrémien supérieur et de I'Aptien inférieur,
évoluent indépendamment et de façon très différente.
De la Tnne à Holcodiscus uhligi à la Tnne à Imerites giraudi, les
ANcvr,ocsnq.TIDAE GnL, 1871 réalisent des coquilles qui possèdent une
spire bien déroulée et relativement réduite par rapport au reste de la
coquille, hampe et crosse. Pendant ce même intervalle stratigraphique, les
HsÀ,Itr{opI-[DAE SpATH, 1924 rêalisent des coquilles qui possèdent une
spire qui d'abord déroulée devient ensuite enroulée et dont la taille, au cours
du temps, devient de plus en plus importante par une régression simultanée
de la longueur de la hampe. Le spécimen enroulé le plus ancien de la
famille, un fragment, a été récolté au Clos de Barral près La Bastide, Var,
dans I'inter-banc marneux et glauconieux du banc no 152. Ce banc est
corrélable avec les bancs n" 15 1- I , 2 et 3 de la coupe stratotypique d'Angles,
Alpes de Haute-Provence, de la Tnne à Tomncyloceras vand.enheckii. A
partir delaTnne à Gerhardtia sartousiana,la disparition totale de la hampe
et de la crosse chez les HsÀ,Itr{opLrtDAE Spatg, 1924 constitue un caractère
distinctif majeur par rapport aux ANcyLocERATIDAE GILL, 1871 qui
conservent des coquilles tripartites jusqu'à la fin du Banémien. Dans la
Tnne à Imerites giraudi, les derniers représentants de la famille des
HsÀltr{opl-rrnAE SeATH, 1924 sont ceux du genre Imerites RoucHerzn,
1933 ; ils sont associés à des DowILLEIcERATIDAE primitifs proches de
Spinocrioceras amadei UHLtc, 1883. I-es AltcyLoceRATrDAE GILL, 1871
vont, au delà de la Znne à Imerites giraudi, construire des coquilles chez
lesquelles les rapports des tailles entre la spire, la hampe et la crosse sont
très variables ; les espèces des genres Kutatissites KAKABADZE, 1970,
Tropaeum SownRny, 1837 et Ammonitoceras Dutvtl,s, 1876 illustrent bien
cette forte variabilité morphologique.
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Læs HeuIHoILITIDAE SpRttt, 1924 sont à I'origine de la Super-famille des
DowmSICERATACAE PERONN & BONARELLI, 1897 .
Dans la famille des HSUmoPLITIDAE SpATtt, 1924 sont classés les genres
Barrancyloceras Venueul-Btt &. BnRT, 1998, Leroyceras gen. nov.,
Ezeiceras VBruæulBN & BgRt, 1998, synonyme majeur (Vermeulen, 2003,
p.74,75) de Janusites Bnnr & DnLANoY,200I, Ancylezeiceras gen. nov.,
Camereiceras DELANoY, 1990, Pseudoshasticrioceras DnLANov, 1999,
Hemihoplites StAtu, 1924 (- Matheronites RsNNcARteN, 1926),
Pachyhemihoplites DELANoY, 1992, Imerites Roucrmozn, 1933 (-

Escragnollelres SeRren, 1955 i = Eristavra KereeADTB, l97l). Le genre
Pascoeites SeAut, 1933 classé dans cette famille par Wright et al. (1996) a
un statut périphérique.

Genre Banancylaceras VBmæULEN & Bonr' 1998
Générotype z Barrancyloceras barremense (KrmN, 1896) = Crioceras
barremense Kilian in Kilian & Leenhardt (1896) = Crioceras sp. ind. aff.
Rômeri Neum. Uhl. in Uhlig (1887).
Iæ genre Barrancyloceras VenrvrsuI,eN & BERT 1998 a été créé pour
regrouper les espèces primitives à coquille déroulée de la famille des
HBrrtnrOplrrnen SPATu, 1924. Les caractéristiques ornementales de
Ancyloceras steimani SnaoNOvtcn & BATsEVITCH 1873 in Rouchadzé
(1933) impliquent son classement dans le genre Barrancyloceras
VBnrvreuLBN & BeRt, 1998. Ce genre est ici émendé par la création du genre
Leroyceras gen. nov.

Genre Leroyceras gen. nov.
Générotype : I-eroyceras mascarellii (VrnrunuLrN, 2006) =

Barrancyloceras rnascarellii sp. nov. in Vermeulen (2006)
Dénomination : ce geffe est dédié au paléontologue Lucien Leroy de
Taloire près Castellane, Alpes de Haute-Provence.
Diagnose : geffe constitué d'espèces à coquilles probablement tripartites.
La taille relative de la spire est petite à moyenne. [æs tours de spire sont très
peu déroulés à sub-tangents et à croissance des tours en hauteur rapide. La
section transversale des tours de spire est sub-polygonale, plus haute que
large, notamment sur le dernier tour. L'ornementation est constituée de côtes
la plupart du temps simples et qui traversent le ventre, plat à concave. Les
côtes principales sont trituberculées, avec un tubercule lateral proche du
tubercule latéro-ventral. Les côtes intercalaires, plus fines que les côtes
principales, peuvent posséder des tubercules latéro-ventraux. Sur le dernier
tour de spire, les tubercules latéraux s'atténuent et tendent à disparaître. La
hampe, lorsqu'elle existe, est de longueur moyenne, à section transversale
plus haute que large. Iæs côtes sont droites et la tuberculation y est atténuée.
Sur la crosse apparaissent des côtes très vigoureuse et la tuberculation est un
peu plus forte. La ligne de suture est de type ancylocératique.
Contenu spécifique : dans le genre Leroyceras gen. nov. sont classées les
espèces lzroyceras mascarellii (VrRvnur-nN, 2006) et Leroyceras
hoheneggeri UuLIc, 1883 (Lectotype in Uhlig, 1883, Pl. XXXD. Leroyceras
dolloi SARxaR, 1955 est une espèce périphérique.
Aflinités et différences : la création du genre ltroyceras gen. nov. permet

de séparer les espèces à coquilles probablement tripartites, à spire dont la
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taille relative est petite à moyenne et à tuberculation latéraleatténuée sur la
fin de la spire et sur la hampe, des espèces du genre Barrancyloceras
VsRunt-tnN & BBRI, 1998, à coquilles peut-être simplement spiralées et à
trituberculation vigoureuse jusqu'à un diamètre élevé. Ces deux genres ont
probablement une origine commune.
Répartition stratigraphique : Le genre Leroyceras gen nov. n'est
actuellement connu que dans la Znne à Tomncyloceras vandenhe ckii.

Genre Ezeiceras Vnnunur,nn & Bnnr, 1998
Générotype z Ezeiceras heberti (Far-lor, 1884) = Crioceras Hebeni, E.
Fall. in Fallot (1884).
Ce gen:e est un synonyme majeur de Janusites BnRr & DneNoy,200I
(Vermeulen, 2003, p. 74,75). Iæs espèces de ce geme sont fréquentes au
sommet de laznne à Toxancyloceras vandenheckii et an peu moins dans la
znne à Gerhardtia sartousiana. Le fragment à tours jointifs, trouvé au clos
de Barral, Var, permet de supposer une apparition du genre dans la Znne à
Toxancltloceras vandenh"eckii vers la limite des Sous-Zones à Heinzia sayni
et à Barrancyloceras barremense.

Genre Azcy lezeiceras gen. noy.
Générotype z Ancylezeiceras breistroffert (Senren, 1955) = Acrioceras
breistrofferi n. sp. ln Sarkar (1955).
Dénomination : espèces affines à celles du genre Ezeiceras VeRMsuLsN &
BEnr, 1998 mais qui réalisent de petites coquilles tripartites rappelant par
leur ornementation celles du genre Ancyloceras OnsrcNy,1842.
Diagnose : genre constitué d'espèces à coquilles tripartites, à tours de spire
en contact. Selon les espèces, la hampe est plus ou moins longue et
faiblemcnt incurvée. Le rétroversum, lorsqu'il est complet, tend à rejoindre
la spire. L'ornementation est constituée de côtes principales et de côtes
intercalaires. Les côtes principales sont droites, vigoureuses et
trituberculées. Les côtes intercalaires sont rares, droites et assez fines ; elles
apparaissent le plus souvent vers la fin de la spire. Sur le coude et le
rétroversum la tuberculation s'atténue. La ligne de suture n'a pas été
observée.
Contenu spécifique : actuellement, seul le générotype, Ancylezeiceras
breistrofferi (Senren, 1955) a êté dêcit.
Affinités et différences : I'ornementation des espèces du genre
Ancylezeiceras gen. nov. est de type hémihoplitidien et celle des tours
juvéniles est similaire à celle des espèces du genre Ezeiceras venrvmursN &
BERI, 1998. Elles diffèrent de ce dernier par leurs coquilles tripartites.
[æs espèces du genre Ancylezeiceras gen. nov. diffèrent de celles du genre
Acrioceras HyATr, 1900, dans lequel le générotype était classé
originalement (Sarkar, 1955), par leurs tours de spire en contact, par leur
ornementation juvénile constituée quasi-uniquement de côtes simples
trituberculées et par leurs côtes très vigoureuses sur le coude et sur le
rétroversum.
Répartition stratigraphique : lrs espèces du genre Ancylezeiceras gen.
nov. sont présentes dans la Tone àToxancyloceras vandenheckii.
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Genres Camereiceras DBuNoY, L990
Générotype z Camereiceras limentinus (THIrur-ov, 1919) = Matheronites
Iimentinus n. sp. irz Thieuloy (1979).
[æ genre Camereiceras DELANoY, 1990 est issu du geffe Ezeiceras
VenvsuleN & BERT, 1998 et il est à I'origine du genre Hemihoplites
SpATH, 1924. Hemihoplites intermedius VnRunuLEN, 2003 est I'espèce-
mère de Hemihoplites feraudianus (ORnrcltv, 1841). La position
stratigraphique de I'holotype de Hemihoplites intermedius YBSMEULEN,
2003, située initialement (Vermeulen, 2003) dans la Zone à Gerhardtia
sartousiana, Sous-Zone à Gerhardtia provincialis, est précisée ici par la
corrélation du banc n" î64X1041 avec le banc n' 164-2/041 du stratotype du
Barrémien, au sommet de la Sous-Zone à Gerhardtia provincialis.

Genre Pseudoshasticrioceras DBr,lNov. 1999
Générotype : Pseudoshasticrioceras magninl DnLeNov, 1992 =
Emericiceras magnini sp. nov. in Delanoy (1992).
L'origine de ce genre a été située, avec doute (Vermeulen, 2000 ; 2001) dans
le genre Camereiceras DeLeNov, 1990. Actuellement, deux hypothèses
peuvent être avancées :
- soit le genre Pseudoshasticrioceras DBI-lNov, 1999 est issu du genre
Barrancyloceras YnwtEULEN & BsRt, 1998 constitué d'espèces à grandes
coquilles déroulées ;
- soit il est issu du genre Camereiceras DBLI.NoY, 1990, cette séparation
étant marquée par un déroulement des coquilles.
Remarque : ces hypothèses ne prennent en considération que les
caractéristiques du générotype, Pseudoshasticrioceras magnini DnLANov,
1992.

Hemihoplites Stlttt, 1924 et Matheronites RsNNcnnrEN, 1.926
Générotypes : respectivement, Hernihoplites feraudianns (OnaIcNY, 1841)
= Ammonites ferau(n)dianus d'Orb. in d'Orbigny (18a1) et Matheronites
soulieri (MATHERoN, 1878) = Ammonites Soulieri Ph. Matheron, 1878 in
Matheron (1878).
Le genre Matheronires RsttNcARTEN, 1926 a très longtemps été utilisé par
les auteurs de I'Europe de I'Est. Kakabadzé et Hoedemaeker (2004, p. 83)
translatent Matheronites ReNnc.qnt'gN, 1926 au rang de sous-genre.
L'holotype du générotype de Matheronites RSNNcIRTEN, 1926 n'a pas
encore été retrouvé; cependant, les figures de Matheron (1878, Pl. C-21,
fig. la, lB) montrent que ce générotype est très proche de Hemihoplites

feraudianus (OnnIcNv, l84l) et qu'il correspond sans doute à un spécimen
juvénile de cette espèce. Pour ces raisons, le genre Hemihopliles SpAtH,
1924 est considéré comme un synonyme majeur de Matheronites
RnNNceRmN, 1926.

Genre Pachyhemihoplite s Dnr,lxov, 1992
Générotype z Pachyhemihoplites thomeli Dnlal.lov, 1992.
Ce genre comprend des espèces à ornementation vigoureuse et son origine
est à rechercher, soit dans le genre Ezeiceras VrRueulgN & BERT, 1998,
soit dans le genre Camereiceras DnLeNoY, 1992. Le genre
Pachyhemihoplites DnL.lNoy, 1992, qrui a une extension stratigraphique
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limitée à la Sous-Znne à Gerhnrdtia provincialis, est probablement à
I'origine des genres Procheloniceras SpAt'tt, 1923 et Spinocrioceras
KeMpen, 1973.

Genre Imerites RoucHlnzE, 1933
Générotype z Imerites giraudi (KnnN, 1889) = Heteroceras Giraudi, D. sp.
in Kilian (1889).
Sarkar (1955, p. 620) a désigné Escragnolleites cristatus (OnntcNY, 1842)
comme générotype de Escragnolleites SARKAR, 1955. Iæs spécimens types
et la figure originale de d'Orbigny ne montrent pas de turricône juvénile
mais les tours plus agés, similaires de ceux des spécimens du genre Imerites
RoucHenze, 1933 impliquent, soit une synonymie de rang spécifique des
deux générotypes, Imerites giraudi et Escragnolleites cristatus, soit une
parenté étroite. Dans les deux cas, la synonymie majeure du genre Imerites
Roucrnpzn, 1933 sur le geffe Escragnolleires Senxan, 1955 est évidente.
Kakabadzé (1981) considère qae Imerites Roucntozn, L933 et Eristavia
KerasADzE, 197 | représentent deux lignées parallèles issues probablement
du sous-geffe tuberculé Argvethites Roucnepzn, 1933. Iæs grandes
différences morphologiques et ornementales entre les espèces du genre
Imerites RoucHeoza, 1933 et celles du genre Argvethites Roucttlozn,
1933 ne permettent pas d'accepter cette hypothèse. D'autre part,
I'ornementation des espèces du genre Eristavia KeresADZE, l97l se
retrouve, plus ou moins développée, chez les espèces du genre Imerites
RoucHeoze, L933 qui sont contemporaines. Ces deux genres sont donc
synonymes, Imerites RoucHenze, 1933 est un synonyme majeur de
Eristavia KeresADæ, 197 l.
Ir genre Imerites RoucHeozs, 1933 est resté longtemps classé dans la
famille des HTTSnocERATIDAE SpAttt, L922 à cause de I'enroulement
hélicoïdal de ses tours juvéniles. Ce caractère qui apparaît à des moments
divers chez les HnrenocnRATIDAE, les ANcyt-ocsRATIDAE, les
HeÀ,Itr{opLrm)AE et les AcRTocERATIDAE, ne peut plus être considéré
comme un critère de classification exclusif des HnrnnocnnarlDAE.

3.7. Les AsrrnnrcrRATrDAE BnnrsrnorFER, 1953

La famille des ASTTBRIcERATIDAE BnnmrnorreR, 1953, ne se justifie pas
phylogénétiquement ; les spécimens du genre Astiericeras PenoNe &
BoNARELLI, 1897 possèdent en effet des caractéristiques suturales et
morphologiques qui les rattachent étroitement, hormis leur déroulement, aux
DowmStcERATIDAE P.q,noN.c. & Boue,reLLr, 1897 et le genre Astiericeras
PenoNn & BoNenplll, 1897 n'a pas de descendance. La famille des
ASTmRIcSRATIDAE BnetsrRoFT€R, 1953 est donc considérée comme un
synonyme mineur des Douvu-LEICERATIDAE PARoNA & Bor.teREru, 1897 .

3.E. Les Tnocnr,prcERATrDAE BnrrsrnoFrnR, 1951

La classification des TRocglrtcERATIDAE BRusrRorrnR, 1951 est
incertaine ; pour leur ligne de suture simplifiée,'Wiedmann (1962b, p. 331)
propose de classer, comme sous-famille, les Tnocril-stcERATIDAE
BnenTRoFFER, 1951 dans les PurcHsI-LIDAE DowrLLE, 1890. Quelques

1 5 9



Ammonitgs hétéromorphes du Crétacé inférieur

années plus tard (1969, p. 581, text-fig. l6), cet auteur propose la double
filiation Paraspiticeras - Douvilleiceras et Paraspiticeras - Trochleiceras.
Ces deux hypothèses sont maintenant dépassées et le genre Paraspiticeras
KILIAN, 1910 doit être classé (Vermeulen, ?004, p.J9,80) dans la famille

dES EIT,TNRTCICERATIDAE VBRUEUIEN, 2004.
La famille des TRoCSLEICERATIDAE BREISTRoFFER, l95l n'est constituée
que des geffes Trochleiceras FeI-lor & Tst<unR, 1923 et

Pseudoleymeriella C.q,snv, 1957. Ces deux genres se rapprochent

essentiellement par leur ligne de suture simplifiée mais leurs liens
phylétiques restent à démontrer. Les espèces du geffe Trochleiceras

FallOr & TenurBn, 1923 se rapprochent plus de celles, peu ornées et à

ligne de suture peu découpée, de la famille des SnnsnIDAE HYATT, 1900 et

de celles de la sous-famille des Su-nSITOIDINAE BRBnrROrren, 1953 que

des espèces de la famille des DOUvnLEICERATIDAE PARONA & BONeRnlLt,
1897. Dans I'attente d'une clarification de la position systématique des

TRoCTneTCERATIDAE Bnsrsrnon.eR, 1951 cette famille a un statut
périphérique au sein des DOUvILLEICERATACAE PARoNA & BoNA.RrLLt,
1897.

3.9. Les Douvrlr,BICERATrDAE PaRoNA & BoN,c,RELLr, L897

La classification des DOuVnT.EICERATACAE PARONA & BONanBru, 1897

est problématique ; si la famille des TRocnLEICERATIDAE BREISTRoFFER,
l95l n'a pas de lien phylétique direct avec celle des DOUvnLEICERATIDAE
PanoNR & BounRsLLI, 1897, elle doit alors être exclue des

DOUVnmICERATACAE PARONA & BONAneLLI, 1897. Dans ce cas, la super-

famille des DouvnLEICERATACAE PARoNA & BoNeRelI-l, 1897, réduite

une seule famille, n'a plus de raison d'être et les DOUVmTCERATIDAE
PaRONe & BONARELLT, 1897 devraient alors être classés dans les

ANCyI-OCSnITACEAE GILL, 1871 à côté de leurs ancêtres directs, les

HeumoplITIDAE Spers, 1924.
Dans cette famille sont classés les genres Astiericeras PRRONa &.

BoNAngLLt, 1897, Diadochoceras Hv4tr, 1900, Cheloniceras HYATT,

1903, Procheloniceras SPATH, 1923, Megatyloceras HuupuRry, 1949,

Roloboceras CASEY, 1954, Walpenites CASsv, 1962, Vectisites C,qssv,

1962, Douvilleiceras GnossouvRE, 1894 (= Eodouvilleiceras CASEy, 1961)

et Spinocrioceras KnltPnn, 1973.

Genre Spinocriocercs KnmpER, 1973
Générotyp e : Spinoc rioc e ras poly spino sum KnupnR, I 973.
Si le générotype, Spinocrioceras polyspinosum KnlupER, 1973, présente

encore une ornementation hémihoplitiforme, les espèces qui lui succèdent

acquièrent rapidement une ornementation cheloniceratiforme avec une
quasi-disparition des tubercules latéro-ventraux et le renforcement très net

de la largeur des côtes. A ces similitudes s'ajoutent des tours juvéniles à

section transversale très basse et très large et un ombilic en forme

d'entonnoir. En fonction de ces ressemblances, et compte-tenu que les

genres SpinocriocerasKnytpER, 1973 et ChelonicerasHvtrr, 1903 ne sont

séparés stratigraphiquement que par laZone à Martelites sarasini,la parenté

Sp ino crio c e ra s - C he lonic e ras est envi sageable'
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[æ genre barrémien Spinocrioceras Y,,,Etvrpar., 1973 est donc classé dans la
famille des DowUETcERATTDAE PenoN.t & BoNensLLr, 1897.

3.10. Les HprpnocrRATrDAE Splrtn, 1922

[.e contenu générique de la famille des HrrnnocnRATIDAE SpATH, 1922 a
été réduit par le transfert du genre Imerites Roucrnozs, 1933 dans la
famille des Hnuuropt-mrDAE SpATH, 1924 et celui du genre Argvethites
Roucneoæ, 1933 dans la famille des AcRIocERATIDAB Vrnrvæur.eN,2Û0/..
Malgré ces précisions taxinomiques récentes, plusieurs questions concernant
I'origine et la phylogenèse des genres de la famille des HSTERocSRATIDAE
SIATH, 1922 restent encore sans réponse précise. La compréhension des
geffes qui restent classés dans cette famille sera certainement modifiée
lorsqu'il sera possible d'établir un schéma phylogénétique précis.
L'origine de la famille des HnTgRoceRATIDAE SIATH, 1922 n'est pas connue
avec précision ; sa classification est donc basée sur son devenir. La filiation
Martelites (HnrrnocrRATIDAE) - Deshayesires (DnSHIvESITIDAE) est un
tait établi et la famille des HSTERocERATTDAE Sp.tTn, 1922 est classée dans
la super-famille des DeSHIvESITACEAE SroyeNow, 1949.
Dans cette famille sont classés les genres Heteroceras ORgtcNY, 1849 ( =
Colchidites DrnNeI-roæ 1926, = Martelites CoNTE, 1989) , Moutoniceras
SARKAR, 1954, Pseudomoutoniceras Autn-lrN, DBI-eNoy & Tnolvml, 1986,
et Ew aldiceras Vnnusul-sN, 2W3.
[æs genres Uhligia KonNEN, 1904 et Toxoceras OnnIGNy, 1850 ont un
statut périphérique et le geme Hemibaculires Hyerr, 1900 est nomen
dubium.

Genres Heteroceras Onnrcxy, 1849 et Colchidites Dllxrr,rozn 1926
Générotypes : respectivement, Heteroceras emerici (OnntcNv, 1842) -
Turrilites Emerici, d'Orb. rn d'Orbigny ([J&aD et Colchidites colchicus
Drexsr-rDæ, 1926.
Dans son étude de la famille des HnrsnocrRATIDAE SIATTI, 1922, Delanoy
(1997) a montré que la variation morphologique des espèces des genres
Heteroceras OruIGNy, 1849 et Colchidites DlaNeI-næ 1.926 est
suffisamment grande pour que certaines d'entre-elles puissent être classées
indifféremment dans I'un ou I'autre de ces deux genres. Cet auteur a
également montré que la morphologie du générotype Colchidites colchicus
DTeNBI-nzs, 1926 permet de le classer parfaitement dans le genre
Heteroceras Orbigny, 1849. Le genre Heteroceras OnstcNv,1849 est donc
un synonyme majeur de Colchidires Dl,txnLrDzF, 1926. Dans la Zone à
Imerites giraudi, l'évolution du genre Heteroceras ORnIGNY, 1849 se
caractérise par la réalisation progressive d'un enroulement, plan-spiralé à
tours déroulés, de la base de la hampe autour du turricône.

Genre Marteliles Conrn, 19E9
Générotype z Martelites rnarteli CoNrn, 1989.
Le genre Martelites CotvIE, 1989 se caractérise par un turricône
relativement réduit à résiduel entouré par des tours jointifs plan-spiralés et
par la disparition de la hampe et de la crosse. Cette caractérisation ne
s'applique qu'aux espèces tardives comme Martelites sarasini Roucgaozn,
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1933 et Martelites marteli CONTE,, 1989. ll existe aussi (récolrcs
personnelles) des formes intermédiaires entre les espèces totalement
enroulées et celles à spire plane déroulée du genre Colchidites Dlaxr.-ltt>zt-..
1926. Ces formes intermédiaires représentées, très partiellement, par
"Colchidites" riosuarezi Kerenepzg &. HoeorruegxrR. 2004, chez
lesquelles les tours plan-spiralés sont en contact puis ultérieurement se
déroulent caractérisent un processus anagénétique d'enroulement qui suit
celui, moins avancé, des espèces du genre Heteroceras ORstcNy. 1849.
Kakabadze et Hoedemaeker (2004, p. 85) ont d'ailleurs établi la synonymie
majeure du genre Colchidites DreNsI-ttzp,, 1926 sur le genre Martelites
CoNm. l989.
Dans une classification à fondement phylogénétique, le processus
d'enroulement des coquilles, sans cladogenèse, et les propositions des
différents auteurs cités entraînent de fait une synonymie majeure du genre
Heteroceras OttglcNy, 1849 sur les geffes Colchidites DTeNBI-mzp., 1926 et
Martelites CoNre. I 989.

Genre Moutoniceras Sanxan, 1954
Générotype : Moutoniceras moutonianam (ORucNY, 1850) = Toxoceras
Moutonianzs, d'Orb. 1847 in d'Orbigny (1850).
Le genre Moutoniceras SARr-qR, 1954 apparaît brusquement dans le
Barrémien inférieur, dans la partie inférieure de la Zone à Nicklesia
pulchella. Les espèces les plus anciennes, comme Moutoniceras nodosum
(ORntcNv, 1850) sont tuberculées et I'espèce la plus récente, Moutoniceras
moutonianarn (OnnIcNv, 1850) disparaît dans le Barrémien supérieur, dans
la Tnne à Holcodiscus uhligi.
En fonction de ses caractères moqphologiques, I'origine du genre ne peut
être située que dans le genre Pseudomoutoniceras AutRAN, DeI-nNoy &
TsotvtsL, 1986 dont la position stratigraphique est lointaine, dans
I'Hauterivien supérieur, dans laZone à Balearites balearis.

A propos de la filiation Moutoniceras - Heteroceras
Le devenir du genre Moutoniceras SARKAR, 1954 est mal connu mais
quelques précisions peuvent être apportées. Moutoniceras marii
VenuBut-BN, 1997 s'isole, dans la Tnne à Coronites darsi, des espèces de
grande taille cogénériques. Il est peut-être à I'origine d'espèces de tailles
comparables à la sienne, présentes dans le Barrémien supérieur, dans la
Zone à Holcodiscus uhligi, comme Ew,aldiceras eigenheeri VBRlteuLnN.
2003.
Company (2005, communication orale) a proposé la filiation Moutoniceras
mouloniarutm - Toxancyloceras vandenheckii. Cette filiation, qui reste à
confirmer, entrainerait des modifications importantes dans la classification
et pourrait même remettre en cause I'existence de la famille des
HnTSRocBRATTDAE Spars. I 922.
Par le passé, les espèces du genre Moutoniceras SenxAn, 1955 étaient
séparées de celles du genre Heteroceras ORutcxy, 1849 par un important
intervalle stratigraphique qui, dans la zonation actuelle, s'étend de la partie
supérieure de la Zone à Coronites darsi à la base de la Zone à Imerites
giraudi. Dans une période plus récente, Delanoy (1997) a signalé la
présence de spécimens du genre Heteror:erus ORntcxv, 1849 dans la partie
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supérieure de la Tnne à Hemihoplites ferau.dianus. Mes récoltes
personnelles ont permis la découverte d'espèces affines aux Moutoniceras et
aux Heteroceras dans la Znne à Holcodiscus uhligi (Vermeulen, 2003) ainsi
que la clécouverte de spécimens appartenant au genre Hetercceras Orbigny,
1849 dans la moitié inférieure de la Sous-7nne à Gerhardtia provincialis.
Dans Ie stratotype d'Angles, j'ai également observé une empreinte,
inaccessible, d'un spécimen de morphologie hétérocératique dans la partie
inférieure dans la Sous-Zone à Gerhnrdtia sartousiana. L'intervalle
stratigraphique séparant les derniers représentants du genre Moutoniceras
Sanxee, 1955 de ceux du genre Heteroceras OnnrcNy, 1849 est donc
restreint, curieusement, à une seule zone, la Tnne à Tomncyloceras
vandenheckii, ce qui permet de défendre aussi la parenté directe
M outonic e ras - H etero c eras.
C'est donc dans la Znne à Toxancyloceras vandenhecki que se trouvent les
solutions aux problèmes, de I'origine précise du genre Heteroceras
ORntcuy, 1849 et de la parenté générique de Heteroceras astieri ORnrcNy,
l85l et Heteroceras emerici OnsrcNy, 1842.

Genre Pseudomoutoniceras Autux, Dnr,lNoy & TnournL, 1986
Générotype :, Pseudomoutoniceras annularis (OnnrcNv, 1842) = Toxoceras
annularis, d'Orbigny rn d'Orbigny Q8a\. Le générotype est un synonyme
mineur de Pseudomoutoniceras honnorati (Lnveue, 1337) = Crioceratites
Honnoratii in l-evetllé ( 1 837).
Ce genre, d'âge Hauterivien supérieur est considéré ici comme un ancêtre
potentiel du genre Moutoniceras SeRrm,1954, d'âge Barrémien inférieur.

Genre Hemibaculites H:vtrt, 1900
Générolype z Hemibaculites obliquatum (ORnrcrw, 1842) = Toxaceras
obliquatum d'Orb in d'Orbigny 08aD.
Ce genre, malheureusement défini à partir d'une espèce peu caractérisée et
dont I'holotype est perdu ne peut pas être validé.

3.11. Les DpsnlynsrrrDAn Sroylxow, 1949 et les Plru,sopr.rrmln
Srlrn,1922.

Ces familles, directement liées, ne sont pas étudiées dans ce travail.

4 - SOUS-ORDRE Tunnrr,rrrxl Bnznozov & Mrcnclt,ovA, 1983

Ce sous-ordre regroupe I'ensemble des ammonites hétéromorphes à lobe
latéral essentiellement bifide de celles à lobe latéral trifide classées dans les
ANcyt-ocnRATINA Wmnumw, 1966. Dans le sous-ordre Tunnnrrnve
Bszxozov &. Mlcnqnovl, 1983 sont classées les super-familles
LvrocRrocERATAcEAE VeRMEULnN, 2000, TunnnnecEAE GrLL, 1871 et
ScepurracEAEGrLL. l87I nom. transl. WnrcHr& \Vp;csr. 1951.
Dans la super-famille des LyrocnrocERATACEAE VsRrlGur.EN, 2000 sont
classées les familles des H.qvulrNrDAE GLL, 1871, des MacRoscApHrrrDAE
HyATr, 1900 et des FrycHocsRATrDAE Gu. 1871. Læs
MncRcRtocERATIDAE fam. nov. ont un statut périphérique.
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Les Super-familles TunnnnRCEAE GILL, 18'71 et ScapHtrACEAE Gu-1,
1871 ne sont pas révisées et leur contenu familial et sub-familial sont ceux
donnés par Wright et al. (1996).

4.1. Les Hauur-rNroap Gru,. 1871

Dans cette famille sont classés les genres Hamulina ORBIGNY, 1850,

Anahamulina HYATT, 1900, Vasicekina VBRtvtBuLeN, 2005, Amorina

VnRMsuLBN, 2005, Ptychohamulina VERltBuLsN, 2005, Duyeina
VeRUeUIBN, 2005, Terrestrina gen. nov. dont le générotype estTerrestrina
quenstedti UHLtc, 1883 et Leptohamulina gen. nov. dont le générotype est

Leptohamulina distans HosBNeccER, 1 855.

Genre Hamulina OnnrcNv' 1850
Générotype : en 1938 Roman désigne Hamulina astieri OneIcNv, 1850

comme générotype mais, la même année, Anderson (1938) désigne
Hamulina subcylindrica OReIcNY, 1850 comme générotype. La désignation
d'Anderson n'est pas valide car Hyatt (1900) a désigné Hamulina

subcylindrlca ORnICNY, 1850 comme générotype de Anahamulina Hve^rr,

1900.
Ce genre est constitué des espèces dont les coquilles sont les plus grandes de

la famille. Il apparaît dans I'Hauterivien supérieur, dans la Zone à Balearites

balearis, et il disparaît dans le Barrémien inférieur, dans la Zone à

Kot eti shv ilia nickle s i.

Genre Anahamulina Hverr, 1900
Générotype z Anahamulina subcylindrica OnstcNy, 1850 = Hamulina
subcylindrica d' Orb., 1849 in d'Orbigny, I 850.
Pendant longtemps, toutes les espèces d'Hamulines de petite taille ont été

classées dans le geffe Anahamulina HYATT, 1900. il existe cependant des

différences morphologiques importantes marquant I'existence de plusieurs

lignées dont les liens phylétiques ne sont pas encore établis.
Principaux caractères génériques : dans le genre Anahamulina HYATT,

1900 ne sont classées maintenant que les espèces de petite taille, à hampe et

rétroversum parallèles et tÈs proches et à taux d'accroissement assez élevé.

lrs côtes sont fines et proverses sur la hampe, puis vigoureuses et pincées,

de direction radiale, sur le rétroversum. Les côtes sont très vigoureuses sur

le coude où une constriction, bordée par deux varices, est très Souvent
présente.
Contenu spécifique : les espèces les plus fréquentes sont Anahamulina

subcylindrica (OruIcNY, 1850) et Anahamulina davidsoni (CoQUAND irz

MRrsrRoN, I 878) = Anahamulina lorioli (Uultc, I 883).
Répartition stratigraphique : ce geffe apparaît dans les niveaux à

ammonites pseudothurmanniformes (= Hauterivien terminal) et disparaît

dans la 7.oneà Kotetishvilia nicklesi.
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Genre Vasicekina VBnuBur,eN, 2005
Générotype: Vasicekina paxillo.sa (UHLrc, l8S3) = Hamulina paxillosa n.
sp. in Uhlig, 1883.
Principaux caractères génériques : le genre Vasicekina VeRrGuLnN, 2005
comprend des espèces à hampe et rétroversum divergents à parallèles et
éloignés et à taux de croissance très faible. Sur la hampe, les côtes sont
fines, égales, arrondies et de direction proverse. Elles deviennent plus
vigoureuses sur le coude qui est orné d'une constriction bordée par deux
varices. Au-delà de ces ornements, et sur le rétroversum, les côtes sont
égales, arrondies et de direction radiale.
Critères distinctifs : les critères distinctifs de ce genre sont, le taux de
croissance très faible, le grand éloignement de la hampe et du rétroversum,
la constriction bordée par deux varices, les côtes régulières, arrondies et
fines.
Contenu spécifique : Dans ce geme sont classées Vasicekina paxillosa
(UHr.tc, 1883) et Vasicekina subcincta (Unrtc, 1883), qui est une espèce
périphérique.
Répartition stratigraphique : les espèces connues de ce genre se
répartissent de la Znne à Avramidiscus kiliani àla7-one à Coronites darsi.

Genre Arnorina Vnnwur,nN, 2005
Générotype z Amorina cincta (Orbigny, 1850) = Hamulina cincta d'Orb.,
1849 in d'Orbigny (1850) = Hamulina cincta, d'Orb. 1849 in d'Orbigny
(1852) ;nonAncyloceras cinctus, d'Orbigny ln d'Orbigny g8a\..
Principaux caractères génériques : ce geme comprend des espèces à
hampe et rétroversum parallèles à faiblement divergents, peu éloignés et à
taux de croissance moyen. Sur la hampe, les côtes sont fines, faiblement
proverses et, à intervalles à peu près réguliers, certaines sont plus fortes. Ce
dernier caractère n'est pas gênéral. Sur le coudeo une forte constriction est
bordée par deux varices. Sur le rétroversum, des côtes vigoureuses, à peu
près régulièrement espacées, sont séparées par des côtes intercalaires plus
fines. Des constrictions peuvent être associées aux côtes principales.
Critères distinctifs : le critère distinctif majeur de ce genre est la présence
de côtes principales sur la hampe etlou sur le rétroversum. Un critère
annexe, non exprimé systématiquement, est la présence de constriction sur
la hampe etlou le rétroversum.
Contenu spécifique : dans ce genre sont classées les espèces Arnorina
cincta (OnntcNv, 1842), Amorina hoheneggeri (Uruc, 1883), Arnorina
uhligi (Vesrcer, SrupreN & SuLclN, 2004) et Amorina pindulensis
(Vesrcnr, SruprsN & Sur.ceN, 20M). Amorina furnisugium (HormrvecceR,
1855) est une espèce périphérique.
Répartition stratigraphique : les espèces connues de ce genre se
répartissent de la Tnne à Avramidiscus kiliani àlaZnne à Coronites darsi.

Genre Pty chohamulina Vrnurur.EN, 2005
Générotype z Prychohamulina ptychocerolZes (HonnNEccER in Usuc,
1883).
Principaux caractères génériques : ce genre comprend des espèces de très
petite taille, à hampe et rétroversum proches et parallèles à très faiblement
divergents et à très faible taux de croissance. Sur la hampe, les côtes sont
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fines. plus rarement robustes, plus ou moins espacées et proverses. Le coude
est orné d'une grosse côtes, très élevée et pincée. sur le rétroversum. les
côtes sont le plus souvent rétroverses et leur vigueur est variable d'une
espèce à l'autre.
Critères distinctifs : le critère distinctif majeur de ce genre est la présence
sur le coude d'une côte très élevée et pincée. La costulation très fine et la
proximité de la hampe et du rétroversum sont des critères mineurs.
Contenu spécifique : dans ce genre sont classées les espèces
Ptychohamulina ptychoceroides (HoHnNrccun in UHLtc, 1883) et
Ptychohamulina acuaria (Unuc, | 883).
Répartition stratigraphique : les spécimens de mes récoltes personnelles
se répartissent de la Zone à Toxancyloceras vandenheckii à la Zone à
G e rha rdt ia s arl ous iana.

Genre Duyeina VnnMput sN, 2005
Générotype z Duyeina glemmbachensis (Iurrael, I98l) = Anahamulina
glemmbachensis n. sp. ln Immel (1987).
Principaux caractères génériques : ce genre comprend des espèces à
hampe et rétroversum parallèles à fortement divergents. La costulation est
robuste, proverse sur la hampe et radiale sur le rétroversum. Les côtes les
plus vigoureuses sont situées sur le coude.
Critères distinctifs : les critères distinctifs de ce genre sont les côtes très
vigoureuses et I'absence de constriction et de varice sur le coude.
Contenu spécifique : dans ce genre sont classées les espèces Duyeina
glemmbachensis (Iuunl, 1987), Duyeina kleini VsnvruLnN, 2006.
Duyeina boutini (MnrHenou, 1879) est une espèce périphérique.
Répartition stratigraphique : les spécimens bien repérés
stratigraphiquement indiquent une répartition de la Zone à Gerhardtia
sartousiana (Vermeulen, 2006) au Barrémien terminal (Aguado, Company,
Sandoval & Tavera, 1997).

Genre Tenestrina gen. nov.
Générotype : Temestrina quenstedti (UHI-tc, 1883) = Hamites (Hamulina)
quenstedti n. sp. in Uhlig (1883).
Dénomination : ce geffe est dédié à la mémoire de Roger Terrestri, mon
premier maître, professeur passionné de Sciences Naturelles au Lycée Saint-
Exupéry de Saint-Raphael, Var.
Diagnose : geffe constitué d'espèces à hampe et rétroversum parallèles. Les
côtes sont fines et proverses sur la hampe puis fines et radiales sur les
rétroversum. Sur le coude, sans constriction ni varice. les côtes sont d'abord
proverses puis radiales à très faiblement rétroverses ; leur renforcement est très
faible.
Critères distinctifs : les critères distinctifs sont. une costulation fine qui persiste
sur Ie rétroversum, une hampe et un rétroversum peu éloignés et I'absence de
constriction et de côte vigoureuse sur le coude.
Contenu spécifique : ce genre ne comprend actuellement que le générotype.
Terrestrina quenstedti (UHt-tc. 1883) et une espèce, de statut périphérique,
T e rre s trina b e s rc r\den s is (VASICEK, l9l 2).
Répartition stratigraphique : Terrestrina quenstedti (UHLtc, 1883) est
présente dans le Barrémien basal. dans la Zone à Avramidiscus kiliani, et des
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fragments de spécimens affines ont été observés dans I'Hauterivien supérieur,
dans la znne à "Parathurmannia" ohmi. Tenestrina beslcydensis 1vÀsrcx,
1972) est positionnée par vasicek (1972) dans le Barrémien supérieur.

Genre Lcptohamulina gen. nov.
Générotype : Izptohamulina distans HosrrwnccgR rtt vAsrcnK, 1972 =
Anahamulina distans HonsNBccER in litt. ln Vasicek (1972).
Dénomination : pour la forme des coquilles qui rappelle celles des
LsprocnRATorDrDAE Tnmuloy, 1 966.
Diagnose : genre constitué d'espèces à hampe et rétroversum divergents et à
taux de croissance très faible. [æs côtes sont régulières. Elles sont fines au
début de la hampe et se renforcent progressivement au cours de la
croissance.
Critères distinctifs : les critères distinctifs sont, la hampe et le rétroversum
divergents, la costulation régulière qui se renforce avec l'âge et I'absence de
constriction et de varice sur le coude.
contenu spécifique : Dans ce genre sont classées les espèces lzptohamulina
distans HonsNNECcER rn vAsrcnrc, 1972 et Leptohamulina rorlzi (vesrcnr,
r972).
Répartition stratigraphique : ce genre n'est présent que dans le Barrémien
supérieur (Vasicek, I97 2).

4.2. Læ MacnoscApHrrrDAE Hv.lrr, 1900
La plupart des genres classés originellement par Hyatt dans les
MecnoscePHITIDAB HYAtr, 1900 ont été classés dans d'autres familles et la
classification de cette famille a fluctué (vermeulen, 2000, p. ng entre les
super-familles LyTocERATACEAB NEUMAYR, 1875, Tunnn-rracEAE GILL,
1871 et ANcvr.ocnRATACEAE GLL, 1871. cette famille est maintenant
classée (vermeulen, 2000, p. 130) dans les LyTocRTocERATACEAE
Vrruleur.sN. 2000.
Dans cette famille sont classés les genres Macroscaphites MenK, 1g76,
costidiscus UHLIG, 1882 nom. transl. uHLrc, 1883, Acantholytoceras
SPAn{, 1923, Lytocrioceras Spett, lg24 et Rugacrioceres vgruæulpN,
1990 nom. transl. Dsr-ANoy, 1992.

Genre Macroscaphites Meek, l87G
Générotype . Macroscaphites yvani (Puzos, 1832) = Scaphites yvanii, in
Puzos (1832).
ce genre ne comprend que des espèces à tours de spire jointifs, prolongés
par une hampe et une crosse.
[æs spécimens du genre Macroscaphites MEEK, 1976, bien repérés
stratigraphiquement, se répartissent du Barrémien inférieur, znne à
C o ronit e s dars i, à I'Aptien inférieur, Znne à Dufrenoya furc ata.

Genre Costi.discus Ulil,lc, 1882 nom. transl. Unr,rc, 1EE3
Générotype:
Læs espèces du genre costidiscus uuLrc, 1882 ont une costulation proche
de certaines espèces du genre Macroscaphites MEEK, 1876 et cette
ressemblance indique peut-être une origine commune pour ces deux genres.
Iæ dimorphisme sexuel Costidiscus-Macroscaphites admis par de nombreux
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auteurs pour ces ressemblances ne peut être retenu ; en effet les espèces de
morphologie semblable appartenant à ces deux genres, parfois sub-
contemporaines, montrent très souvent des extensions stratigraphiques très
différentes qui rendent caduque I'hypothèse d'un dimorphisme sexuel.
Les espèces classées par les auteurs dans le genre Costidiscus UgI-rc, 1882
sont Costidiscus recticostatus (OnntcNv, 1841), Costidiscu,s grebenianus
(T ttrzn, | 8l 2), C o s t idi s c us mic ro c o s tarus (SttvtoNovITSCH, Bacevruscu &
SoRornq, 1875), Costidiscus rakusi UuLrc, 1883, Costidiscus
olcostephanoides UULIG, 1883, Coslidiscus nodosostriatum Uurtc, I 883,
Costidiscus latus R':oucHADzr, L933, Costidiscus tardus Avnav, 1978, et
Costidiscus madyae sp. nov.
Costidiscus nodosocostarzs KARITRSCH, 1907 (Pl. XX[I, fig. 28) est peut-
être un M acro s caphite s (Avram, 1 984, p. 7 0, 7 | ).
Les espèces du genre Costidiscus UuLIc, 1882 se répartissent actuellement
du Barrémien supérieur, base de la Zone à Toxancyloceras vandenheckii à
I'Aptien inférieur, Zone à Dufrenoya furcata.
Deux spécimens représentant probablement les espèces ancestrales du genre
Costidiscus UgLtc, 1882 ont été récolté,s, I'un dans la Zone à Coronites
darsi, sur la plate-forme ennoyée sud-vocontienne, I'autre dans la Zone à
Holcodiscus uhligi du stratotype d'Angles ; cependant, la mauvaise
conservation du premier et l'état fragmentaire du second ne permettent pas
des indications plus précises. Je précise toutefois que I'un des spécimens au
moins, celui d'Angles, est une ammonite déroulée. Selon la classification de
Wright et al., 1996, Costidiscus UnLIG, 1882 est à I'origine du genre
Cicatrites ANrHule, I 899.

Genre Acantholytoceras Sruru, 1923
Générotype z Acantholytoceras longispinum (Uultc, 1883) = Pictetia
longispina n. sp. in Uhlig (1883).
Le genre Acantholytoceras SpATH, 1923 est un synonyme majeur de
Pseudocrioceratites EcoteN, 1969. Ce geffe est constitué d'espèces à
coquilles tripartites de grande taille. Il apparaît brusquement au sommet de
la Zone à Avramidiscus kiliani. Sous-Zone à Psilotissotia colombiana et
disparaît dans I'Aptien supérieur (Egoian, 1969 ; Avram, 2002)

Genre Lytocrioc eras Spatn, 1924
Générotype z Lytocrioceras jauberri (Asrrnn, 1851) = Ancyloceras jauberti
Astier in Astier (1851).
La classification du geme Lytocrioceras SpATH, 1924 a été très fluctuante et
les exemples suivants ne sont pas exhaustifs :
- Sarkar (1955, p.24) classe le genre dans la famille des AxcylocERATrDAE
Guu-t-, 1871. dans la sous-famille des ANcyI-ocTRATINAE Gu. L871. nom.
t ransL Sarkar ,1955;
- Arkell et al. (1957 ; 1968, p.L2l1) classent le genre dans la famille des
Ar,rcyLoceRATIDAE G[-L, 1871 , dans la sous-famille des
ANcvI-oceRATINAE GILL, l87l nom. transl. SRnxaR, 1955 ;
- Delanoy et Poupon (1992, p. 368) classent le genre dans la famille des
PrycuoceRATIDAE Gtr-L, l87l et considèrent que "le tronc Hamulina-
Anahamulina" est la souche probable du genre.
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- Wright et al. (1996, p. 223) classent le genre dans la famille des
ANcyLcTnRATTDAE Gtr-L, 1871, dans la sous-famille des HBr.lceNcyLINAE
HYAt'r, 1894nom. transl. Cesgy, 1961.
- Ebbo et al. (2O00, p.2) classent le genre dans la famille des HervruLnIuAE
Gtr-L, 1871 (datée de 1900 par erreur).
- Vermeulen (2000, p. 125 ; 2005, p. 163) classe le genre dans les
MecnoscepHrrrDAE Hyarr, 1900.
C'est cette dernière classification qui est retenue dans ce travail.
Des spécimens récoltés dans I'Hauterivien supérieur, dans la Znne à
Baleari.tes balearis, et classés actuellement dans le genre Megacrioceras
DBLANoy, AurnaN & Tnouel, 1987 possèdent une ornementation qui
annonce celle du genre Lytocrioceras Splt'tt, 1924. Une affirmation de
parenté entre ces deux genres serait toutefois prématurée.

Genre Rugacrioceras VnRTIEULEN, 1990 nom. transl. Dnu,xov, 1992
Dans I'ensemble des espèces de petite taille à enroulement tripartite classées
antérierrrement (Thomel et al., 1990) dans le genre Acrioceras Hylrr,
1900, Vermeulen (1990, p. 100) a distingué le groupe d'Acrioceras martinsi
(Revxes, 1876) et proposé pour ce dernier le nouveau sous-genre
Rugacrioceras. G. Delanoy (1992, p. 137) a pu observer des spécimens de
ce geffe avec leur ligne de suture et, à cause de leurs lobes latéraux bifides,
les a placés au voisinage du genre Acantholytoceras STATH, 1923.
Générotype : Rugacrioceras martinsi (Rrvurs, 1376) = Ancyloceras
martinsii inReynès (1876,p. 106).
Dénomination : I'ornementation vigoureuse des coquilles du générotype lui
donne un aspect rugueux.
Diagnose : genre constitué d'espèces à coquilles tripartites, à section
transversale des tours sub-circulaire. La spire, à tours plus ou moins
distants, est de taille moyenne ; la hampe, droite ou incurvée, est le plus
souvent courte et la crosse forme un U le plus souvent à branches
divergentes. L'ornementation est constituée de côtes, principales et
intercalaires, et de tubercules. Iæs côtes principales sont larges, plus ou
moins vigoureuses, unituberculées à trituberculées ; elles se ressèrent sur la
crosse en s'élevant fortement. Les côtes intercalaires sont très fines et
atuberculées ; entre deux côtes principales leur nombre est variable. La ligne
de suture est de type lytocératique avec un lobe latéral bifide.
Aflinités et différences : les espèces du genre Rugacrioceras VnrurnuI,EN,
1990 se rapprochent de celles du genre Acrioceras HyATT, 1900, dans
lequel elles avaient été originalement classées (Vermeulen, 1990 ; Thomel
et aI., 1990) par leurs coquilles tripartites et leur costulation constituée de
côtes principales trituberculées et d'intercalaires. Elles en diffèrent par des
côtes intercalaires souvent plus fines, par leur crosse à costulation
vigoureuse, généralement trituberculée, ainsi que par leurs lignes de suture à
lobe latéral bifide.
Contenu spécifique : dans ce genre sont classées les espèces Rugacrioceras
martinsi (ReYxes, 1876), Rugacrioceras monopujaae (S.a,nran, 1955),
Rugacrioceras piveteaui (SenreR, 1955) et Rugacrioceras dreloni
VeRll{Eur.eN,2006.
Origine et devenir: le genre Rugacrioceras VnRÀ,GuLEN, 1990 est issu du
genre Lytocrioceras SeATH, 1924. Son devenir n'est pas connu.
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L,es différentes modalités évolutives des espèces du genre Rug,acrioceras
VgRtunuLgN, 1990 ne sont pas encore parfaitement connues mais les
caractéristiques ornementales et la position stratigraphique de Lytocrioceras
verdonii Eneo & al., 1999 la désignent comme une espèce ancestrale fc:t
probable de la lignée Rugacrioceras VnRunuLEN, 1990.
Répartition stratigraphique : Dans sa conception actuelle, le geme
Rugacrioceras VgRtrtBULEN, 1990 est cantonné dans le Barrémien supérieur,
de la base de la Sous-Zone à Barrancvloceras barremense à la Zone à
Imerites giraudi.

4.3. Famille des PTvcHocERATIDAE GrLL, 1871

Dans cette famille sont classés les genres Ptychoceras ORntcNv, 1842 et
P seudoptychoceras Erevo SenNe, 1 979.

Genre Ptychoceras Onnrcxv, 1842
Générotype : Ptychoc eras emericianum OnetcNv, I 842.
Des spécimens primitifs, affines à Ptychoceras natrice ANonnsoN, 1938,
ont été récoltés dans le Barrémien supérieur, à la base de la Tnne à
G e rhar dt ia s arto us iana.
Les espèces du genre Ptychoceras ORstcNv, 1842 sont morphologiquement
très proches de celles du genre Euptychoceras BRststnoFFER, 1952 à
proximité desquelles elles ont longtemps été classées ; cependant, les
convergences morphologiques entre les espèces du genre Ptychohamulina
VgRrvreuleN, 2005 et celles du genre Ptychoceras ORnIcNv, 1842 ne
permettent pas d'exclure I'hypothèse d'une parenté Ptychohamulina-
Ptychoceras.

Genre Pseudoptychoceras Eravo SpnN.l, 1979
Générotype z Pseudoptychoceras gilberti Erevo SenNn, 1979.
Etayo Serna figure (1979, p. I2l, fig. 3T) la ligne de suture du générotype,
Pseudoprychoceras gilberti Erevo SeRNA, 1979, avec un lobe latéral L sub-
trifide, dissymétrique, large, peu profond, indenté par des lobules également
larges et peu profonds. Kakabadzé (2004, p. 19) a montÉ que le lobe latéral
des espèces du genre Ptychoceras ORsIcNv, 1842 présente des variations
importantes dans son tracé et que parfois il se rapproche d'une forme
tricuspide, mais en restant très dissymétrique. C'est le cas de
Pseudoptychoceras gilberti Erevo SERNI, 1979 et rien ne permet d'affirmer
franchement, comme le fait Etayo Serna, que le lobe L est trifide. D'autre
part, la position stratigraphique du générotype, Aptien supérieur, indiquée
par Etayo Serna éloigne le genre Pseudoptychoceras Ernvo SsnNe, 1979
des genres valangino-hauteriviens à lobe latéral nettement trifide de la
famille des BocHnNITIDAE SpLTu, 1922. Ce geme n'est pas un synonyme
mineur de Euptychoceras BRgtstnoFpgR, 1952 comme le préconisent
Wright et al. (1996, p. 231) et il est donc classé dans les PrvcuocsRATrDAE
Gnu 1871.
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4.4. Les MBcacnrocERATrDAE fam. nov.

Dans cette nouvelle famille sont classés des genres dont la ligne de suture
est mal connue, et qu'il n'est pas possible de classer, même avec un statut
périphérique, dans une autre famille et dont la position phylogénétique reste
à préciser. Ces genres se répartissent dans un intervalle allant de la Znne à
Plesiospitidiscus ligatus au sommet delaZ-one à Avramidiscus kiliani.
Dans les MscacRtocERATIDAE fam. nov. sont classés les genres,
Megacrioceras DBLANoy, AuTRAN & TgouBL, rgBT (= ? Garroiittro,
vsRMEuI-eN, 1990), Paracostidisczs BusNeRro, CHARoLLAIS, WEIDMANN
& clrevsll-, 2003, shastic rioceras AnnsRSoN, I 93 8 et Ac anthoptycho c e ras
MaNor-ov. 1962.

CONCLUSIONS

une bonne compréhension des lignées génériques phylogénétiques ne peut
se faire qu'à partir d'une conception biologique des espèces.
contrairement à une classification strato-phénétique, la répartition
stratigraphique des genres dans une classification phylogénétique nest plus
un critère déterminant ; ce n'est que la conséquence, en fonction des données
actuelles, de I'apparition puis de la disparition d'une lignée. Hormis les cas
de disparition totale ou de connaissance partielle d'une lignée, ces limites de
lignées sont déterminées par des points cladogénétiques et non par des
limites stratigraphiques.
Ce travail ne constitue pas une finalité. Il est au contraire une pone ouverre
vers un nouveau système taxinomique bien différent de celui, strato-
phénétique, employé habituellement. Il induira, je I'espère, de nouvelles
discussions scientifiques qui permettront de I'affiner pouraller, au plus près,
vers une classification correspondant aux réalités biologiques.
Remarque : certains genres d'ammonites hétéromôrphes du crétacé
inférieur ne sont pas cités dans ce travail. La plupart correspondent à des
genres peu connus, constitués d'espèces peu connues, ou mis en synonymie
tn Wright et al. (1996). Ils doivent rester pour I'instant dans les familles où
ils ont été classés, avec le statut attribué par ces auteurs.
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