
L E  G E N R E  R I C H T E R E L L A  AVRAM ( A M M O N I T I N A ,  P I ~ R I S P H I N C T I D I ~ S )  

D A N S  L E  T I T H O N I Q U E  I N F I ~ R I E U R  D E  L A  B O R D U R E  A R D I ~ C H O I S E  

( S U D - E S T  D E  L A  F R A N C E )  • D I M O R P H I S M E  E T  V A R I A B I L I T I ~  

par 

FABRIZIO CECCA * 

RI~SUM]~ ABSTRACT 

Le dimorphisme au sein du genre Richterella 
AVRA M est confirm6 sur la base d 'un  mat6riel r6colt6 
en Ard6che (Le Pouzin, Broyon), principalement 
dans ies niveaux de la zone ~t Fallauxi. Le microcon- 
que, R. richteri (OPPEL), est d6pourvu d'oreiUettes 
lat6rales mais un rostre ventral, dfi ~t la forte inflexion 
vers l 'avant des c6tes secondaires, est pr6sent. Le 
macroconque correspond ~t ~ Lemencia ~ praerichteri 
DONZE & ENAY. Ces deux formes sont donc r6unies 
dans la m~me esp6ce, R. richteri et afortiori, dans le 
mSme genre, Richterella. Le microconque, g6n6rale- 
ment mieux conserv6 que le macroconque dans le 
mat6riel 6tudi6, montre une variabilit6 de l 'ornemen- 
tation plus importante que celle admise jusqu'ici. Les 
formes ard6choises montrent plus d'affinit6s avec cel- 
les d'Espagne qu'avec celles de Roumanie. Le cadre 
stratigraphique et le contexte faunique de Richterella 
en Ard~che, sont discut6s. 

Dimorphism in the genus Richterella AVRAM is con- 
firmed on the basis of  material collected in Ardeche 
(South east France) principally in the beds of the Fal- 
lauxi zone, f rom the localities of  Le Pouzin and 
Broyon. The microconch, R. richteri (OPPEL), lacks 
lateral lappets but a ventral horn, formed by the 
strongly projected forward secondary ribs, is present. 
The macroconch is (~ Lemencia >> praerichteri DONZE 
& ENAY. These two forms are united in the same spe- 
cies, R. richteri, and then in the same genus, Richte- 
rella. The microconch, which is generally better pre- 
served than macroconch in the studied material, 
shows a greater variability of  ribbing than previously 
thought, due to the poor  illustrations of  the lectotype 
of  richteri (reproduced here) which showed only 
dichotomous ribs. The genus Richterella loses its ori- 
ginal dimorphic sense and since its origins and its pos- 
sible derivations are unknown, it became a taxon defi- 
ned on morphological bases. The forms from Arde- 
che bear a greater resemblance to the Spanish ones 
than they do to the Roumanian forms. The stratigra- 
phical and faunal contexts of  Richterella in Ardeche 
are discussed in this work. 
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I - -  INTRODUCTION 

Ammonites richteri OPPEL, 1865 figur6e pour la 
premi6re fois par K.A. Zittel en 1868 (pl. 20, fig. 9-12) 
est une esp6ce fr6quemment cit6e dans la litt6rature 
concernant les faunes du Tithonique inf6rieur, en rai- 
son aussi de sa vaste r6partition g6ographique au sein 
de la T6thys. 

R6cemment elle est devenue l'esp6ce-type du genre 
Richterella AVRAM qui, depuis sa cr6ation en 1974, a 
fait l 'objet de diverses publications sur sa position 
taxinomique (Sapunov, 1977 ; Oloriz, 1978a,b). 

Cette esp6ce a 6t6 cit6e en Ard6che par A. Toucas 
(1890) et par G. Mazenot (1939) mais sur la base de 
d6terminations erron6es (Le H6garat, 1973), sauf 
pour l 'un des deux exemplaires figur6s par Toucas 
(ibid.) celui de la pl. 14, fig. 2, provenant du Pouzin. 
De cette m~me localit6 provient l 'holotype de Lemen- 
cia praerichteri DONZE & ENAY, forme qui a jou6 un 
r61e important pour les discussions et les interpr6ta- 
tions du taxon Richterella. 

1 - A M M O N I T E S  R I C H T E R I  OPPEL ET L E M E N C I A  P R A E -  

R I C H T E R I  DONZE & ENAY. 

G. Mazenot (1939) a d6sign6 le lectotype de l'esp6ce 
d'Oppel en choisissant l 'exemplaire figur6 par K.A. 
Zittel (1868) ~t la pl. 20, fig. 9, et provenant de Willa- 
mowitz (Carpates) (un moulage est reproduit ici - pl. 
1, fig. 1). 

L'esp6ce se caract6rise par la section du tour ovale, 
fortement comprim6e, la r6gion ventrale 16g6rement 
pinc6e et d6pourvue de siUon, la hauteur du tour qui, 
chez le lectotype, est ~t peine plus grande que le diam~- 
tre ombilical et par sa costulation essentiellement 
dichotome fortement projet6e en avant. Mais le trait 
le plus caract6ristique est le chevron que les c6tes 
secondaires dessinent sur la r6gion ventrale en raison 
de leur forte inflexion. 

I1 faut signaler que la figuration originale du type 
(Zittel, 1868, pl. 20, fig. 9), puis les refigurations ult6- 
rieures (Mazenot, pl. 21, fig. 4 ; Le H6garat, 1973, pl. 
6, fig. 3), ne montrent pas la pr6sence de c6tes simples 
et d 'une c6te polygyrate, dont j 'ai  pu constater la pr6- 
sence sur un moulage conserv6 dans les collections de 
la Facult6 des Sciences de Lyon, figur6 ici pl. 1, fig. 1. 
Ceci a amen6 tousles auteurs ~ consid6rer cette esp~ce 
comme pourvue de c6tes uniquement dichotomes. 

Le p6ristome n'est pas connu, ni chez les lectotype 
et paralectotypes, ni chez les exemplaires figur6s apr6s 
K.A. Zittel. 

L. praerichteri (holotype in DONZE & ENAY, 1961, 
pl. 21, fig. 1 ; refigur6 ici Fig. 4), provenant du Pou- 
zin, montre tousles  caract~res ornementaux typiques 
des P6risphinctid6s m a c r o c o n q u e s :  cos tula t ion 
dichotome qui devient plus compliqu6e vers le stade 
adulte avec l 'acTuisition de c6tes polygyrates et inter- 
calaires, puis espacement et augmentation de la costu- 
lation secondaire. L 'enroulement est plus rapide que 
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chez richteri. Sur la r6gion ventrale un chevron est 
pr6sent. Ce caract~re, ainsi que la r6gion ventrale 
d6pourvue de sillon siphonal (Donze & Enay, 1961, p. 
158) s6parent praerichteri de toutes les autres formes 
de Lemencia. 

Si l 'on met & part l 'ornementation adulte de cette 
derni~re forme, la forte ressemblance entre les deux 
esp~ces fait penser ~t une relation de dimorphisme, 
d6j/l envisag6e par E. Avram (1974). Cependant, la 
m6connaissance du p6ristome de richteri ne rend pas 
6vidente son d.ventuelle attribution ~t une forme micro- 
conque et, bien que de nombreuses exceptions exis- 
tent, chez les P6risphinctid6s il est toujours difficile de 
reconnaitre le microconque si les oreillettes ne sont 
pas conserv6es. Ammonites richteri pourrait  donc 
faire partie de ces exceptions ou, A la limite, Otre une 
forme qui, par rapport  ~ L. praerichteri, n 'a  pas 
atteint le stade adulte. 

2 - LE TAXON RICHTERELLA AVRAM 

En 1974, sur la base d 'un  mat6riel collect~ dans des 
olistolithes englob6s dans un flysch de l 'Hauterivien 
sup6rieur-Barr6mien des Carpates orientales de Rou- 
manie, E. Avram propose le nora de Richterella pour 
le groupe de A. richteri OPPEL autrefois attribu~ aux 
genres Berriasella UHLIG OU Kossmatia UHLIG. Le 
nouveau taxon est congu par son auteur comme un 
sous-genre dimorphique regroupant des formes pro- 
bablement microconques h c0tes dichotomes et plus 
rarement simples, dont les macroconques correspon- 
dants seraient les formes du genre Lemencia DONZE ¢~5 
ENAY restreint aux seules esp~ces L. pseudorichteri 
DONZE & ENAY et L. praerichteri DONZE & ENAY. 

La cr6ation de ce taxon est aussi fonction de l'inter- 
pr6tation que E. Avram donne du genre Lemencia. 
L'esp6ce-type L. pseudorichteri, microconque, a 6t6 
mal comprise par l 'auteur roumain : les cbtes secon- 
daires d6crivent sur la r6gion ventrale un sinus et non 
pas un v6ritable chevron. D'ailleurs E. Avram a d6crit 
et figur6 avec ce nom des formes macroconques tr~s 
proches de praerichteri (L. pseudorichteri doftanensis 
in Avram, 1974, p. 15, pl. 1, fig. 2 ; pl. 2, fig. 1-2). 

Ce m~me auteur, en 1976, repr6sente le mOme mat6- 
riel plus d'autres exemplaires qu'il n'avait pas figur6s 
auparavant,  avec le reste de la faune tithonique prove- 
nant des olistolithes. 

En 1977, I.G. Sapunov 61~ve Richterella au rang de 
genre en excluant toutes relations avec Lemencia, 
darts lequel praerichteri trouverait sa place, et propose 
la sous-famille des RichtereUinae. Mais ses arguments 
s 'appuient sur un mat6riel insuffisant (trois exemplai- 
res, comme il appara~t dans sa monographie sur les 
ammonites du Jurassique sup6rieur de Bulgarie, 
parue en 1979) et sur des relations phyl6tiques tout ~t 
fait hypoth&iques. Le genre Ammerfeldia ZEISS, que 
Sapunov consid~re ~tre l'anc~tre de Richterella en rai- 
son de ses c6tes fortement infl6chies en avant, n'est 
d'ailleurs connu que par un seul individu (Zeiss, 1968, 
p. 97). L'utilisation de cette sous-famille ne s'impose 
pas. 

F. Oloriz (1978a), sur la base d 'un  mat6riel prove- 
nant d'Espagne m6ridionale, propose le genre Richte- 
ria ayant encore comme esp~ce-type A. richteri 
OPPEL. En accord avec les r6gles de nomenclature 
zoologique, seul le nom propos6 par E. Avram en 
1974 doit etre retenu valide. Toutefois la conception 
du taxon n'est pas la m~me que celle de Avram : bien 
que praerichteri soit plac6 dans le m~me genre que 
richteri, Oloriz refuse toute hypoth~se sur les possi- 
bles relations de dimorphisme entre les deux esp6ces 
qui en plus repr6senteraient deux tendances 6volutives 
distinctes (Oloriz, 1978a,b). Les relations dimorphi- 
ques avec Lemencia sont d'ailleurs rejet6es (Oloriz, 
1978b) car ses formes typiques (<~ vraies Lemencia >> 
in Enay & Geyssant, 1975) apparaissent dans des 
niveaux plus r6cents. 

En conclusion, il me semble que la d6finition cor- 
recte du dimorphisme dans ce groupe ainsi que la 
position g6n6rique de praerichteri soient ~t la base du 
d6saccord entre les auteurs. 

Le mat6riel que j 'ai  pu collecter en Ard~che, off 
richteri et praerichteri se retrouvent associ6s dans la 
m~me couche, permet maintenant d 'apporter  des pr6- 
cisions. 

II - -  CADRE STRATIGRAPHIQUE ET FAUNIQUE 

Les formes 6tudi6es proviennent essentieUement de 
deux localit6s de l 'Ard~che : Le Pouzin et Broyon 
(Fig. 1). La premiere est bien connue en litt6rature 

6tant la localit6-type de l'Ardescien, terme crY6 par A. 
Toucas (1890) pour d6signer la partie sup6rieure du 
Tithonique, la deuxi~me est connue depuis les travaux 
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Fig. 1 -  Localisation des profils examin6s : 1) ~< Le Pouzin 1 >> ; 
2) << Le Pouzin 2 >~ (Maison Chautard) ; 3) Broyon. Les 
points ~t cot6 des num6ros marquent les affleurements 
principaux. 

Location of the studied sections : 1) << Le Pouzin 1 >> ; 
2) << Le Pouzin 2 >> (Maison Chautard) ; 3) Broyon. The 
points beside numbers indicate principal outcrops. 

de G. Le H6garat et J. Remane (1968) et de G. Le 
H6garat (1973). 

R6cemment, R. Enay & F. Cecca (1986) ont pr6- 
sent6 de nouvelles donn6es sur ces localit6s dans une 
note analysant les populations du genre Haploceras 
d'Espagne m6ridionale et d'Ard6che de laquelle s'ins- 
pire l '6tude pr6sent6e ici. Les profils 6tudi6s sont les 
m~mes mais on remarquera quelques diff6rences, ~ la 
suite de nouvelles collectes, pour ce qui concerne les 
abondances fauniques du profil ~ Le Pouzin 1 >~. Ce 
m~me profil (Fig. 2) r6unit les faunes provenant de 
trois coupes, lev6es pros du Pouzin, qui offrent la 
m~me succession de bancs. Un quatri~me profil, 
appel6 <~ Le Pouzin 2 ~ (Fig. 2) correspond aux 
niveaux visibles pros de la Maison Chautard. La cor- 
r61ation avec les pr6c6dents est r6alis6e par le banc 8 
qui correspond ~t la base du niveau 1 du profil ~ Le 
Pouzin 1 >~. Le profil de Broyon n'est pas reproduit 
ici mais les exemplaires de Richterella collect6s, pro- 
venant tous d 'un  seul niveau noduleux intercal6 dans 
une br~che (banc 9 in Enay & Cecca, 1986, fig. 6 6qui- 
valent au niveau BR 11 in Le H6garat, 1973, tabl. 19) 

corr61able avec le niveau 13 du profil ~ Le Pouzin 1 >>, 
ont 6t6 comptabilis6s sur le diagramme de r6partition 
des faunes (Fig. 2). 

1 - L A  SI~RIE TITHONIQUE DE LA BORDURE ARDI~- 

CHOISE 

Dans cette partie de la bordure ard6choise la s6rie 
tithonique comprend trois unit6s lithologiques : de 
bas en haut : 

a) calcaires massifs avec rognons et nodules de silex 
(jusqu'~ la base du niveau 1 du profil << Le Pouzin 1 >> 
et jusqu'au niveau 7, inclus, du profil << Le Pouzin 
2 >>, Fig. 2) ; 

b) calcaires noduleux et pseudonoduleux (niveaux 
de 1 ~t 13 du profil ~ Le Pouzin 1 )>, Fig. 2) ; 

c) calcaires blancs micritiques (au-dessus du niveau 
13, Fig. 2). 

Des niveaux de br6ches apport6es par des courants 
turbides sont intercal6s au toit du terme a) et au sein 
des unit6s b) et c). 

Depuis A. Toucas (1890) les Calcaires massifs sont 
attribu6s ~ la zone ~t Hybonotum du Tithonique basal 
mais il a 6t6 d6montr6 (Enay & Cecca, 1986), sur la 
base de la pr6sence de formes typiques de Haploceras 
(Volanites) verruciferum (ZITTEL) ,  que ces calcaires 
s'6tendent jusque dans la zone ~t Semiforme qui inclut 
aussi la base des Calcaires noduleux (~ Le Pouzin 1 ~), 
niveau 1) ofa H. verruciferum est encore pr6sent. 

I1 est opportun de signaler que la base de la zone ~t 
Fallauxi a 6t6 trac6e entre les bancs 2 et 3 du profil 
~< Le Pouzin 1 ~> sur la base de la pr6sence et de la fr6- 
quence de formes typiques de Richterella richteri 
( O P P E L )  dans le banc 3 [l 'abondance de ces formes ~t 
la base de la zone ~t Fallauxi a d6j~t 6t6 observ6e en 
Espagne m6ridionale par R. Enay (renseignement 
oral) et par F. Oloriz (1978a)]. En fair Semiformiceras 
fallauxi ( O P P E L )  apparaTt seulement darts le banc 8. 

La plus grande partie des Calcaires noduleux appar- 
tient h la zone ~ Fallauxi dont la limite sup6neure ne 
peut actuellement ~tre trac6e duns ce secteur ; les 
ammonites manquent dans les Calcaires blancs qui 
s'6tendent jusqu'~ la partie moyenne de la zone B ~t 
Calpionelles et qui avec la br6che du sommet ( = ~ Le 
Pouzin 1 )>, niveau 13) repr6sente l 'Ardescien selon 
A. Toucas. 
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Distribution of the total ammoni te  fauna  for each family and of  Richtere l la  in the profiles of  << Le Pouzin 1 >> and << Le Pouzin 2 >>. 
The asterisk indicates specimens o f  Broyon (from a nodular  bed interbedded in the breccia of  the level 9), represented by hatching, 
in their stratigraphical position, deduced by correlation, with respect to the Le Pouzin profile. 
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2 - L E  CADRE B I O C H R O N O L O G I Q U E  DE RI~FI~RENCE 

La zonation ~tablie en 1973 pour le Tithonique 
t6thysien par R. Enay & J.R. Geyssant (1975) est ici 
adopt6e. 

Bien qu'en Ard~che les esp~ces m6diterran6ennes A 
valeur biochronologique n'aient pas la r6partition 
continue reconnue en Espagne m~ridionale, leur pr6- 
sence permet quand mSme de caract6riser de mani~re 
satisfaisante les niveaux consid6r6s dans cette 6tude. 

La zonation propos~e par F. Oloriz en 1976 (1978a) 
diff~re de la pr6c6dente seulement par le remplace- 
ment des index, sauf pour ce qui concerne la zone 
Fallauxi ; A sa place ont 6t6 cr66es la zone ~ Richteri, 
la base, et la zone ~t Admirandum/Biruncinatum, au 
sommet. Comme il a d6jfi 6t6 soulign6 par R. Enay & 
F. Cecca (1986) ces unit6s biochronologiques pour- 
raient Stre consid6r6es comme des sous-zones de la 
zone ~ Fallauxi. 

3 - LE CONTEXTE F A U N I Q U E  

Le probl~me de l'Ardescien n'est pas la seule source 
d'int6r~t de la r6gion du Pouzin. A. Toucas, d6s 1890, 
avait figur6 des formes t6thysiennes strictes ou m6di- 
terran6ennes telles que Haploceras verruciferum (ZIT- 
TEL) ,  Semiformiceras fallauxi ( O P P E L )  et, enfin, 
Richterella richteri (OPPEL). 

Fig. 3 - -  

Ces esp6ces ne sont jamais pr6sentes dans une suc- 
cession continue de bancs, mais seulement ~t certains 
niveaux pr6cis et leurs r6partitions verticales sont 
n6cessairement diff6rentes de celles constat6es dans 
leur aire g6ographique habituelle. La pr6sence discon- 
tinue de ces formes traduit des influences t6thysiennes 
6pisodiques : ~t partir des marges de la T6thys elles 
s'6tendent plus ou moins largement sur le domaine 
6picontinental ~t plusieurs reprises au cours des zones 

Semiforme et Fallauxi. Ceci rejoint les observations 
de K.W. Barthel (1962) sur les ~< afflux t6thysiens )) 
reconnus en Franconie. 

Concernant Richterella, plus de 50 exemplaires ont 
6t6 collect6s in situ. Leur distribution par zones est 
donn6e par la Fig. 2. La plus grande partie du mat6- 
r/el (85 %) provient des niveaux de la zone ~ Fallauxi, 
le reste provenant de la zone ~ Semiforme. Au-dessus 
du banc 4 du profil <~ Le Pouzin 1 )), Richterella se 
rencontre tr~s rarement. Beaucoup de fragments, non 
consid6r6s dans cette 6tude, se retrouvent toutefois 
dans la br6che ~ ciment marneux du niveau 11. 
Cependant fi Broyon le genre r6appara~t dans un 
niveau noduleux intercal6 dans une br6che (Enay & 
Cecca, 1986, fig. 6) corr61able avec la br6che du 
niveau 13 de (~ Le Pouzin i )) (Fig. 2). Au-dessus de ce 
niveau les ammonites disparaissent. 

o b 

Diagrammes circulaires de r6partition faunique : 3a, << Le Pouzin 2 >>, niveau MC1, zone ~ Semiforme ; 3b, <~ Le Pouzin 1 >>, 
niveau CA4a, zone ~ Fallauxi. Pour  chaque famille il est indiqu6 ~t l 'int6rieur des secteurs correspondants le nombre  de sp6cimens, 
l 'ext6rieur leur importance relative. Pour  Richterella ces deux valeurs figurent dans l 'aire correspondante.  

The circular diagrams of faunal distribution : 3a, ~ Le Pouzin 2 >>, bed MC1, Semiforme zone ; 3b, ~ Le Pouzin 1 >>, bed CA4a,  
Fallauxi zone. For each family, the number  of  specimens found is given within the corresponding sector of  the pie-chart ; the num-  
ber outside the circle indicates their contribution to the total fauna  as a percentage. For Richterella both  these values are given in the 
corresponding area. 
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Les diagrammes circulaires de la Fig. 3 montrent la 
composition des peuplements dans deux niveaux avec 
Richterella. Le premier (Fig. 3a), de la zone ~t Semi- 
forme, met en 6vidence la pr6pond6rance des Haplo- 
ceratidae (57%) dans l'association dont Haploceras 
(Volanites) verruciferum (ZITTEL) repr6sente 400/0 
alors que Richterella seulement 13%. Par contre le 
deuxibme, de la zone ~t Fallauxi, montre une situation 
inverse off les P6risphinctid6s sont largement domi- 
nants (79%) avec Richterella qui repr6sente 55% de 
l'association (Fig. 3b). C'est d'ailleurs de ce niveau 
(base du banc 4 du profil <~ Le Pouzin 1 >>) que pro- 
vient 60°7o du mat6riel examin6 dans cette 6tude. 

Si l 'on se r6f~re aux sch6mas de B. Ziegler (1967), le 
facteur bathym6trique pourrait Otre invoqu6 pour 
expliquer les diff6rences de ces deux spectres fauni- 
ques ; celui de la zone ~t Semiforme ~t Haploceras 
dominants traduirait une profondeur d'environ 200 m 

voire plus, tandis qu'une profondeur plus faible pour- 
rait ~tre estim6e par celui de la zone ~t Fallauxi A P6ris- 
phinctid6s dominants. L'absence d'organismes ben- 
thiques rend difficile une estimation plus pr6cise. 

En tout cas la composition des peuplements succes- 
sifs, d6duite par l 'examen de la Fig. 2, varie de 
mani~re consid6rable dans les divers niveaux et 
d'autres facteurs ont pu jouer conjointement avec la 
profondeur. D'ailleurs la situation pal6og6ographi- 
que de l'Ard~che ~ cette 6poque (bordure de la plate- 
forme europ6enne confinant avec le bassin subalpin) 
pourrait rendre compte de ces << instabilit6s >> fauni- 
ques. Les br~ches apport6es par les courants turbides 
t6moignent d 'une activit6 intermittente de la marge de 
la plate-forme, ce qui a pu traduire, au Tithonique, 
des variations brusques des conditions environnemen- 
tales. 

III - -  LES FORMES ARDI~CHOISES 

L'observation d'une succession de ce groupe, per- 
mettant d'en 6tudier l'6volution, n'est pas possible 
cause de la raret6 et de la mauvaise conservation du 
mat6riel de la zone A Semiforme ainsi que du manque 
de faunes ~t ammonites ~ partir des niveaux plus 61ev6s 
de la zone A Fallauxi. Par contre l 'observation dans 
un m~me niveau, qui permet la compr6hension du 
dimorphisme et de la variabilit6 intrasp6cifique, a pu 
~tre r6alis6e gr,qce ~ un mat6riel abondant provenant 
de la base de la zone/t  Fallauxi. 

1 - LES EXEMPLAIRES DE LA ZONE A SEMIFORME 

Rares et fragmentaires dans la quasi-totalit6 des cas, 
les exemplaires provenant des niveaux de cette zone ne 
peuvent pas donner une id6e pr6cise des rapports avec 
les formes typiques r6colt6es dans les couches plus 
r6centes. D'ailleurs aucun individu appartenant indis- 
cutablement au groupe richteri et provenant de cette 
zone n 'a  jamais 6t6 figur6, bien que sa pr6sence dans 
ces niveaux air 6t6 signal6e par R. Enay & J.R. Geys- 
sam (1975) en Espagne m6ridionale. 

Malgr6 leur mauvais 6tat de conservation et leur 
raret6, les formes d'Ard~che, presque toutes prove- 
nant de la coupe lev6e pros de la Maison Chautard 
(profil << Le Pouzin 2 >>, Fig. 2), montrent quand 
m~me des caract~res assez diff6rents de ceux connus 
en litt6rature. 

L'individu le plus complet (pL 1, fig. 9), probable- 
ment microconque, est plus 6volute que le lectotype 
de richteri et l'6paisseur du tour est 16g~rement plus 
forte'. Le chevron est un peu moins prononc6, les 
c0tes secondaires 6tant moins brusquement projet6es 
en avant sur les flancs. Les autres exemplaires, frag- 
mentaires, montrent les mSmes caract~res ; cependant 
des costulations plus denses ont 6t6 observ6es. 

F. Roman (1897, pl. 1, fig. 5) a figur6 du Bas Lan- 
guedoc un fragment attribu6/l l'esp~ce d'Oppel qui se 
distingue de ces formes ard6choises par le chevron 
encore moins marqu6 et par une section moins 61ev6e 

flancs bomb6s. 

Dans tousles cas ce mat6riel ne peut donner aucun 
616ment pour ce qui concerne la reconnaissance du 
dimorphisme et pour le rattachement ~ l'esp~ce 
d'Oppel. C'est pourquoi j 'ai  d6termin6 ces formes 
comme Richterella aft. richteri (OPPEL) .  

2 - LES POPULATIONS DE LA BASE DE LA ZONE A FAL- 
LAUXI : DIMORPHISME ET VARIABILITI~ 

Dans l'ensemble la conservation du mat6riel n'est 
pas tr~s satisfaisante. Souvent, les exemplaires, sur- 
tout dans les phragmoc6nes, sont pyritis6s et g6n6ra- 
lement les observations plus fines peuvent ~tre effec- 
tu6es sur la chambre d'habitation. Sauf de rares cas, 
la cloison n'est jamais convenablement conserv6e. 
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a - D i m o r p h i s m e  

Parmi les P~risphinctid6s les dimorphes sont g6n6- 
ralement identifiables sur la base des crit~res sui- 
vants : 

- la taille, plus grande chez le macroconque ; 

- l '6volution et la modification ontog6ndtique de 
l 'ornementation montrant  un hombre plus 61ev6 de 
stades ornementaux chez le macroconque ; 

- pr6sence d'oreiUettes lat6rales chez le microcon- 
que ; 

- souvent, l 'enroulement plus rapide chez les macro- 
conque. 

Mais leur utilisation n6cessite de disposer d'indivi- 
dus adultes et complets c'est-~-dire pr6sentant des 
caract~res acquis en fin de croissance : 

- l 'approximation des derni6res cloisons ; 

- le d6roulement du dernier tour ou de la fin de la 
chambre d'habitation. 

Dans le mat6riel ~tudi6 je n'ai jamais pu observer 
l'6ventuelle approximation des cloisons. Cependant 
l 'individu figur6 h la pl. 1, fig. 4, est sflrement un 
adulte : au diam6tre de 50 mm le rapport  diam~tre 
ombil ical /diam~tre est de 0,35, tandis qu'~t 56 mm, 
pros du diam~tre maximum (58 mm), ce rapport  est de 
0,39. Ceci, corr616 au r appor t  hauteur  du 
tour/diam6tre,  qui ~ 50 mm est de 0,38 et ~t 56 mm de 
0,35 indique un d6roulement du tour qui s 'accompa- 
gne d 'une diminution de la hauteur, ainsi que d 'une 
costulation plus dense et plus irr6guli6re. 

Mise ~t part la partie terminale du dernier tour, 
affect6e par les modifications de fin de croissance, cet 
exemplaire est tout ~ fait comparable au type de rich- 
teri qui se distingue, seulement, par un diam~tre plus 
grand. Aucune trace d'oreillette n'est pr6sente sur 
l 'ouverture conserv6e. En revanche il est facile 
d'observer que, en raison de la forte inflexion des 
c6tes secondaires, un rostre prolonge la r6gion ven- 
trale. 

Richterella richteri est done une forme d6pourvue 
d'oreiUettes lat6rales mais qui doit ~tre consid6r6e 
comme microconque en raison de la pr6sence, darts les 
m~mes banes, de praerichteri dont l 'attribution ~t la 
forme macroconque ne fait pas de doute (voir p. 34). 

Les relations dimorphiques entre ces deux formes 
sont done confirm6es mais il faut ajouter que l'identi- 
fication des deux dimorphes demeure tr6s difficile, 
surtout au-dessous d 'un certain diam~tre off les carac- 
t6res sont les m~mes. 

Sur la base du mat6riel 6tudi6, les caract~res permet- 
tant de distinguer les dimorphes dans le groupe rich- 
teri sont : 

- l 'enroulement, plus rapide chez le macroconque 
que chez le microconque et, ind6pendamment de 
l 'ouverture de l'ombilic, plus ou moins grand en fonc- 
tion de la variabilit6 ; 

- la complication de l 'ornementation chez le micro- 
conque, par l 'acquisition de c6tes polygyrates et par le 
rapprochement des c6tes primaires en fin de crois- 
sance, se r6alise toujours ~ diam~tres inf6rieurs par 
rapport  au macroconque ; 

- chez le microconque adulte au voisinage du p6ris- 
tome la r6gion ventrale perd son aspect (~ pine6 ~. 

b - V a r i a b i l i t ~  

Concernant le microconque la variabilit6 porte prin- 
cipalement sur les caract~res de l 'ornementation. 

Les formes ~ costulation principalement dichotome 
sont tr~s fr6quentes et repr6sentent le type dominant 
l'int6rieur de la population. Mais un certain nombre 
d'individus, associ6s dans le m~me bane, s'61oignent 
progressivement et vraisemblablement sans coupures 
nettes de ce type principal. On a ainsi des formes 
costulation dichotome avec rares c6tes intercalaires 
(pl. 1, fig. 5) ou rares c6tes simples (pl. 1, fig. 7), puis 
des formes ~ c6tes simples nombreuses (pl. 1, fig. 10) 
et d'autres d6veloppant des c6tes polygyrates vers la 
fin de la chambre d 'habitation avec (pl. 1, fig. 4) ou 
sans (pl. 1, fig. 8) c6tes simples. 

Les mauvaises figurations du lectotype de richteri 
ont certainement fauss6 les interpr6tations des auteurs 
qui ont trait6 de ce groupe. Ainsi les <~ sous-esp~ces ~ 
de F. Oloriz (1978a), cr66es pour les formes d6velop- 
pant des c6tes polygyrates e t /ou  intercalaires (R. rich- 
teri toucasl) et pour celles d6veloppant des c6tes sim- 
ples (R. richteri alterna), perdent toute signification 
puisque ces caract~res sont pr6sents darts le lectotype. 

I1 faut tout de mSme remarquer que beaucoup 
d'auteurs ont toujours attribu6 une grande valeur 
taxinomique ~t la pr6sence de c6tes polygyrates chez 
les P6risphinctid6s, justifiant ainsi la multiplication 
de genres, esp~ces, etc. Or, je crois qu'il faut 6valuer 
ce caract~re avec prudence : un exemplaire microcon- 
que de R. richteri r6colt6 ~ Broyon (pl. 1, fig. 12) 
montre une succession de c6tes dichotomes et rares 
c6tes simples sur un flanc, tandis que sur l 'autre sont 
pr6sentes deux c6tes polygyrates. La pr6sence simul- 
tan6e de ces deux types de costulation sur un m~me 
individu est une preuve de leur faible valeur taxinomi- 
que. 
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L'apparition et la disparition des c6tes polygyrates 
ont 6t6 rapproch6es de l'expression d'un g~ne domi- 
nant ou r6cessif ~t travers les diverses lign6es p6ris- 
phinctidiennes (Callomon in Donovan & alii, 1981, p. 
127) ; on peut afortiori penser que cela ait la m~me 
signification /l l'int6rieur d'une m~me population 
d'une m~me esp6ce off le pourcentage d'individus 
avec un nombre plus ou moins grand de c6tes polygy- 
rates d6pendrait du caract6re dominant ou r6cessif de 
ce g6ne. 

Les variations du mode de division des c6tes 
l'int6rieur de cette population de R. richteri ne sont 
que l'expression de la variabilit6 de l'espbce. II en est 
de m~me pour les autres caract~res dimensionnels 
(hauteur du tour, ouverture de l'ombilic, etc.). 

Par rapport au microconque, la variabilit6 du 
macroconque n'a pas pu ~tre 6valu6e de mani~re satis- 
faisante. Bien que de nombreux exemplaires aient 6t6 
collect6s, l'holotype de praerichteri reste le plus com- 
plet et le mieux conserv6 (Fig. 4). 

Dans ma collection les individus ayant atteint le 
stade ~ c6tes effac6es sont rares et tr6s fragmentaires, 
tandis que d'autres individus montrant le d6but de 
l'espacement des c6tes sont plus fr6quents. Puisque 
ces exemplaires, comme ceux figur6s h la pl. 1, fig. 3, 
6, poss6dent une bonne partie de la chambre d'habita- 
tion, je les ai consid6r6s comme des individus immatu- 
r e s .  

L'espacement des c6tes peut ~tre tr~s progressif, 
comme dans l'holotype de praerichteri, ou tr6s brus- 
que (pl. 1, fig. 6) mais au-dessus de 75-80 mm de 
diam6tre, il est d6sormais bien affirmS. Cet espace- 
ment fait suite ~ la complication de l'ornementation 
secondaire qui acquiert des divisions polygyrates avec 
un nombre wtriable de c6tes intercalaires. Au-dessous 
d'un diam&re de 50-55 mm la costulation est essen- 
tiellement dichotome. 

Par rapport/~ l'holotype, des variations importantes 
du diambtre ombilical ont 6t6 6galement observ6es. 

3 - C O M P A R A I S O N S  DES FORMES ARDI~CHOISES ET DE 

CELLES P R O V E N A N T  DE R O U M A N I E  ET D ' E S P A G N E  

MI~RIDIONALE 

Les nombreux exemplaires figur6s des Carpates 
orientales de Roumanie par D. Patrulius & alii (1970) 
et par E. Avram (1974, 1976) ne sont pas facilement 
assimilables, du point de vue morphologique, ~ ceux 
d'Ard6che. L'6paisseur du tour et/ou l'ouverture de 
l'ombilic sont, de fa~on g6n6rale, plus grandes. 

Deux hypotheses peuvent ~tre formul6es : 

1) diff6renciation, dans les Carpates orientales, 
d'une population pouvant constituer soit une v6rita- 
ble sous-esp6ce g6ographique, soit une esp~ce ind6- 
pendante ; 

2) d6calage stratigraphique entre les formes roumai- 
nes et ard6choises. 

La premi6re hypoth~se pourrait ~tre confirm6e si 
l'exacte position stratigraphique de ces faunes 6tait 
connue. Bien que Semiformiceras fallauxi (OPPEL) 
soit pr6sent dans le m~me olistolithe que les formes 
attribu6es ~ Richterella (Avram, 1974, 1976), il est 
difficile d'affirmer une identit6 d'fige ou non, 6tant 
donn6 leur mode de gisement. Quoi qu'il en soit, la 
premi6re hypothbse reste quand m~me plausible. 

Seul l'exemplaire macroconque figur6 ~t la pl. 1, fig. 
3 montre des affinit6s avec l'holotype de Lemencia 
pseudorichteri doftanensis AVRAM, forme immature 
difficilement s6parable, ~ mon avis, de praerichteri. 

Les exemplaires d'Espagne m6ridionale montrent 
en revanche de plus grandes affinit6s avec ceux 
d'Ard6che. 

Les individus les plus proches de ceux figur6s par F. 
Oloriz (1978a) proviennent de Broyon. Ceux du Pou- 
zin, 16g~rement plus anciens, se distinguent seulement 
par un point de bifurcation des c6tes un peu plus bas 
mais, d'apr6s son texte, l'auteur espagnol signale la 
pr6sence de tels morphotypes dans ses populations. 

En ce qui concerne les exemplaires constituant les 
types de R. striata (Oloriz, 1978a, pl. 51, fig. 4) et de 
R. sp. i (ibM., pl. 51, fig. 5), leur mauvais 6tat de con- 
servation ainsi que la mauvaise qualit6 des figura- 
tions, ne permettent aucune comparaison avec le 
mat6riel que j'ai 6tudi6. Pour ce qui est des ~ sous- 
esp6ces >~ R. richteri alterna et R. richteri toucasi j 'ai 
d6j~ soulign6 plus haut (p. 40) qu'on ne peut pas rete- 
nir ces noms. 

D'autres exemplaires de R. richteri sont cit6s de 
nombreux gisements t6thysiens mais il s'agit dans la 
quasi-totalit6 des cas d'exemplaires isol6s qui ne per- 
mettent pas de bonnes comparaisons. 

En d6finitive R. richteri semble ~tre relativement 
homog~ne sur une bonne partie de son aire de r6parti- 
tion g6ographique, ce qui n'interdit pas la possible 
diff6renciation de populations pouvant constitu~r des 
sous-esp~ces g6ographiques, ce qui pourrait ~tre ~e cas 
des formes roumaines. R. richteri serait alor~ une 
esp6ce polytypique. | 

/ 
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Fig. 4 - -  Refiguration de l'holotype de Lemencia praerichteri DONZE & ENAV, 1961, p. 164, pl. 21, fig. la,b.  Le Pouzin (Ard~che). FSL 
14657, Coil. De Riaz. x 1. La fl~che indique le d6but de la chambre d'habitation. Photo N. Podevigne. 

Second illustration of the holotype of Lemencia praerichteri DONZE & ENAY, 1961, p. 164, pl. 21, fig. la ,b.  Le Pouzin (Ard~ehe). 
The arrow indicates the beginning of the body chamber. 

IV - -  CONCLUSIONS 

La r6alit6 du dimorphisme sexuel est actuellement 
admise par de nombreux auteurs mais, en ce qui con- 
cerne le traitement taxinomique des dimorphes, il 
existe deux tendances principales : l 'une utilisant une 
nomenclature parall~le o4 les dimorphes sont rang6s 
dans deux sous-genres diff6rents (sous-genres dimor- 
phes), l 'autre regroupant macroconque et microcon- 
que dans une m~me esp~ce, con~ue comme esp~ce bio- 
logique, et donc dans le mOme sous-genre ou genre. 

La nomenclature parall~le, ~t mon avis, est n6ces- 
saire lorsque la reconstitution du couple dimorphe 
reste incertaine. Dans le cas du groupe richteri/prae- 
richteri, j 'ai  pu d6montrer qu'il s'agit bien d 'un  cou- 
ple dimorphe repr6sentant une seule et m~me esp~ce. 
Par  priorit6 le nom sp6cifique utilisable est richteri 
OPPEL.  

Cependant, ce proc6d6 a l 'inconv6nient de ne pas 
mettre en 6vidence les diff6rentes morphologies expri- 
m6es par les deux dimorphes. En accord avec les 
r~gles de nomenclature, apr~s le binome sp6eifique 
j 'a i  indiqu6, en suivant l 'exemple de J. Thierry & N. 

Charpy (1982) et de E. Cariou (1984), le nom deprae- 
richteri en pr6cisant qu'il s'agit de la forme macro- 
conque, soi t :  Richterella richteri (OPPEL),  forrne 
praerichteri macroconque. 

Du point de vue g6n6rique, richteri OPPEL est 
l'esp~ce-type du genre Richterella AVRAM et, a for- 
tiori, son dimorphe macroconque dolt ~tre plac6 dans 
le m~me genre. 

Puisque ~t l'origine praerichteri avait 6t6 attribu6 
Lemencia le couple richteri/praerichteri pourrait ~tre 
inclus dans ce genre, Richterella devenant ainsi un 
synonyme de Lemencia. Mais d 'une part Lemencia a 
6t6 d6fini pour des formes morphologiquement dis- 
tinctes de richteri (DONZE & ENAY, 1961, p. 164 souli- 
gnent d'ailleurs que praerichteri pr6sente des caract~- 
res qui l'61oignent des autres esp~ces de Lemencia) et 
d 'autre part ses relations phyl6tiques avec cette esp~ce 
ne sont pas connues. 

La restriction du genre Lemencia aux seules esp~ces 
pseudorichteri DONZE & ENAY et praerichteri DONZE 
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& ENAY, pour  en faire l '6quivalent  m a c roc onque  du 
groupe  richteri, est dfie ~t la confus ion  faite par  E. 
A v r a m  (1974) entre l 'espbce-type du genre, L. pseudo- 
richteri, microconque ,  et les macroconques  proches 
de praerichteri (voir p. 35). F. Oloriz (1978b) l 'avai t  
d6j~t remarqu6 sans reconna~tre toutefois  les relations 
de d imorphisme entre richteri et praerichteri qui, pour  
lui, repr6senteraient deux tendances 6volutives dis- 
tinctes. 

Richterella, congu par  E. A v r a m  comme un sous- 
genre d imorphe,  perd ainsi sa signification dimorphi-  
que et puisque ses origines, ou  ses 6ventuelles 

filiations, ne sont  pas connues,  il reste actuellement 
un taxon d6fini sur des bases purement  morphologi -  
ques. Toutefois ,  ses caract~res le s6parent net tement  
des autres genres du m~me age et son individualit6 et 
son originalit6 morphologiques  me poussent  ~ le con- 
sid6rer comme  un genre au tonome  just if iant  ainsi son 
utilisation pour  les formes  6tudi6es. 

Seule une 6tude pr6cisant ses rapports  phyl6tiques 
avec les autres taxons de P6risphinctid6s (qui, pour  le 
Ti thonique,  il faut  bien le dire, sont  dans la grande 
majori t6 des cas des taxons morphologiques)  pour ra  
correctement  d6finir son statut taxinomique.  
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PLANCHE 



P L A N C H E  1 

Fig. 1 - -  Richterella richteri (OPPEL), forme microconque. Vue lat6rale d 'un  moulage du lectotype (figur6 in Zittel, 1868, pl. 
20, fig. 9). Les tirets indiquent les cStes simples, l'ast6risque la cSte polygyrate. 
Lateral view of a lectotype mould. The dashes indicate the simple, ribs, the asterisk the polygyrate rib. 

Fig. 2 - -  Richterella richteri (OPPEL), forme microconque. Vue lat6rale d 'un  individu complet, avec la bouche conserv6e, de la 
base du niveau 4 du profil ~< Le Pouzin 1 >>, zone A Fallauxi - F.S.L. n ° 162 110, Coll. Cecca. 
Lateral view of a complete specimen with mouth preserved. 

Fig. 3 - -  Richterella richteri (OPPEL), forme praerichteri macroconque. Vue lat6rale d 'un  individu immature de la base du 
niveau 4 du profil ~< Le Pouzin 1 >>, zone it Fallauxi - F.S.L. n ° 162 184, Coll. Cecca. 
Lateral view of an immature specimen. 

Fig. 4 - -  Richterella richteri (OPPEL), forme microconque. Vue lat6rale d 'un  adulte, montrant le rostre ventral, de la base du 
niveau 4 du profil << Le Pouzin 1 >>, zone it Fallauxi - F.S.L. n ° 162 180, Coll. Cecca. 
Lateral view of an adult showing the ventral horn. 

Fig. 5 - -  RichtereUa richteri (OPPEL), forme microconque. Vue lat6rale d 'un  adulte de la base du niveau 4 du profil ~< Le Pou- 
zin 1 >>, zone ~ Fallauxi - F.S.L. n ° 162 107, Coll. Cecca. 
Lateral view of an adult. 

Fig. 6 - -  Richterella richteri (OPPEL), forme praerichteri macroconque. Vue lat6rale d 'un  individu incomplet ayant atteint le 
d6but du stade adulte, de la base du niveau 4 du profil ~< Le Pouzin 1 , zone A Fallauxi - F.S.L. n ° 161 181, Coll. 
Cecca. 
Lateral view of an incomplete specimen having just reached maturity. 

Fig. 7 - -  Richterella richteri (OPPEL), forme microconque. Vue lat6rale d 'un  individu incomplet de la base du niveau 4 du pro- 
fil <~ Le Pouzin 1 >>, zone A Fallauxi - F.S.L. n ° 162 115, Coll. Cecca. 
Lateral view of an incomplete specimen. 

Fig. 8 - -  Richterella richteri (OPPEL), forme microconque. Vue lat6rale d 'un  individu de la base du niveau 4 du profil << Le 
Pouzin 1 >>, zone ~ Fallauxi, montrant la bouche partiellement conserv6e et deux c6tes polygyrates - F.S.L. n ° 
162 108, Coll. Cecca. 
Lateral view of a specimen showing the partially preserved mouth and two polygyrate ribs. 

Fig. 9 - -  Richterella aft. richteri (OPPEL), ? forme microconque. Vue lat6rale d 'un individu incomplet du niveau 1 du profil 
~ Le Pouzin 2 >>, zone A Semiforme - F.S.L. n ° 162 229, Coll. Cecca. 
Lateral view of an incomplete specimen. 

Fig. 10 --Richterella richteri (OPPEL), forme microconque. Vue lat6rale d 'un  individu de la base du niveau 4 du profil << Le 
Pouzin 1 >>, zone A Fallauxi, montrant des nombreuses c6tes simples et la bouche partiellement conserv6e - F.S.L. n ° 
162 182, Coll. Cecca. 
Lateral view of a specimen showing numerous simple ribs and the partially preserved mouth. 

Fig. 11 a-b --Richterella richteri (OPPEL), forme microconque. Vues lat6rale et ventrale d 'un  individu incomplet du niveau 
noduleux intercal6 dans la br~che du niveau 9 de la coupe de Broyon (Enay & Cecca, 1986), zone A Fallauxi - F.S.L. 
n ° 162 228, Coll. Enay. 
Lateral and ventral views of an incomplete specimen from the nodular level interbedded in the breccia of bed 9 of the 
profil Broyon. 

Fig. 12 a-c --Richterella richteri (OPPEL), forme microconqne. Vues lat6rales et ventrale d 'un  individu du niveau noduleux 
intercal6 dans la br~che du niveau 9 de la coupe de Broyon (Enay & Cecca, 1986), zone it Fallauxi - F.S.L. n ° 162 120, 
Coll. Enay et Ceeca. 
La fig. 12a montre la presence de deux c6tes polygyrates, tandis que la fig. 12b montre une succession de c¢Stes dicho- 
tomes et de rares c6tes simples. 
Lateral and ventral views of a specimen from the same bed than fig. 11. Fig. 12a shows the presence of two polygyrate 
ribs whilst fig. 12b shows a series of dichotomous ribs and rare simple ribs. 

Tousles exemplaires sont figur6s en vraie grandeur. Les fl6ches indiquent le d6but de la chambre d'habitation. Les photogra- 
phies ont 6t6 r6alis6es par Noal Podevigne du D6partement des Sciences de la Terre de l'Universit6 Claude Bernard, Lyon I. 
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