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populations d’ammonites hétéromorphes 
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RESUME

La déco u v erte  au sein  de l 'H a u te riv ie n  m oyen du Bassin 
V oconticn . (C u rn ier - B uis-L es-B aronn ies . Drôm e - zone à 
Nodosoplicatum), d ’une ammonite hétéromorphe Crioceraliles cur- 
nieri, ROPOLO 1991, présentant un enroulement à tendance ellip
tique, l'amorce d'une hampe et d'une crosse brève, nous a permis de 
nous interroger dans un récent article. (ROPOLO. 1991), sur un phé
nomène évolutif de première importance, peu connu jusqu 'ici : 
l'acquisition à partir d 'un schéma criocératique d'un déroulement de 
type aspinocératique.

De nouvelles récoltes dans le gisement de Curnier précédemment 
décrit, nous donnent aujourd’hui la possibilité de préciser toutes les 
étapes de celte évolution.

Les coupures taxonomiques pratiquées par les auteurs au sein des 
genres d'Ammonoidea : Crioceraliles LEVEILLE 1837 - Acrioceras, 
HYATT 1900 - Aspinoceras ANDERSON 1938 et leurs dérivés des 
temps hauteriviens, sont discutées et si nécessaire, redéfinies.

ABSTRACT

Whori évolution and transition front erioceralic to subaspino- 
ceratic or protacrioceratic stage inside sotne Middle-Hauterivian 
heteromorphic ammonites populations (Nodosoplicatum - Sayni 
zones).

The dicovery in the M iddle-H auterivian of Vocontian-Basin. 
(C urn ier - B u is-les-B aro n n ies , D rôm e. South of France - 
N odosop licatum  zone), o f  an he terom orphic  am m onite : 
Crioceraliles cumieri. ROPOLO 1991, showing a iripartite structure 
tendency. allowed us, in a recent issue, to question ourselves about a 
yet not well known phenomenon : The acquisition of an aspinoceralic 
involution with shafi and hook. from a Crioceratic scheme.

New investigations in the Curnier deposit described before, give us 
the possibility to clarify each stage of this évolution. Authors' taxo
nomie culs arc discussed and a new définition is given. if necessary. 
inside the following Ammonoidea généra : Crioceraliles, LEVEILLE 
1837 - Acrioceras, HYATT 1900 - Aspinoceras. ANDERSON 1938. 
with their relatives during Hauterivian Period.

MOTS CLES : Hauterivien-moyen, Bassin vocontien, enroule
ment criocératique. Enroulement aspinocératique. Evolution. 
KEY W ORDS : M id d le-H au ter iv ian , V ocontian  Basin, 
Crioceratites involutfon, Aspinoceratic involution, Evolution.

I - AVANT-PROPOS ET HISTORIQUE

Le classement systématique des ammonites repose 
depuis d ’O RBIG N Y  su r un ce rta in  nom bre d ’ “à 
priori', le premier étant leur enroulement.

Est considérée comme “normale” l’involution de la 
plupart des ammonites à tours jointifs : spirale s’enrou
lant dans un même plan.

Lorsque les tours se disjoignent ou se redressent 
pour former une hampe ou une crosse, ont un enroule
ment turriliticône dans un axe différent du dernier tour, 
ou b ien  d ev ien n en t h am u lin ifo rm es , on p a rle  d ’ 
“H élérom orphie” co n sid é rée  par ce rta in s  au teu rs 
comme une aberration évolutive, un “dérèglement de la 
lignée”, voire une “dégénérescence”.

C ’est oublier que les Céphalopodes les plus primitifs 
Nautiloïdes ou Ammonoïdes possédaient à l ’origine 
une coquille droite ou faiblement arquée de type ortho- 
cône, et que l’histoire de leur évolution est jalonnée du 
Jurassique au Crétacé, d ’étapes de déroulement ou de 
re-enroulement.

Des schémas d ’enroulement a découlé une classifi
cation par genres ou par familles, essentiellement basée 
sur une conception typologique, ne tenant aucun comp
te de deux aspects fondamentaux de l’ontogénie, que 
l’on commence à peine à entrevoir :

• le polymorphisme intraspécifique,

• le dimorphisme sexuel.

♦ CENTRE D’ETUDES MEDITERRANEENNES - M. H. N. 60 Bd 
Risso, 06300 - NICE. ________

(Ces deux m anifestations n’étant pas forcém ent, 
d ’ailleurs, indépendantes l’une de l’autre).
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Le premier à avoir établi des coupures génériques 
parmi les ammonites hétéromorphes, est d’ORBIGNY 
qui, en 1840, dans une classification strictement mor
phologique, distingue à côté du genre Crioceraliles 
créé par LEVEILLE en 1837, les genres Ancyloceras, 
Toxoceras, Ptychoceras, et en 1851, Heteroceras et 
Hatnulina.

Cette façon de voir n ’est pas partagée par tous, en 
particulier en ce qui concerne la validité des genres 
Crioceratites et Ancyloceras, les seuls dont nous nous 
occuperons ici.

En 1851, dan s son “C a ta lo g u e  d e sc r ip tif  des 
Ancyloceras” ASTIER écrivait :

. . . " J ’ai re n c o n tré  à A ng lès  (s ic )  et à C heiron  
(Basses-Alpes), des échantillons du Crioceras duvalii 
dont le dernier tour se projette en une ligne arquée 
comme dans les Ancyloceras dilalatus et ornatus de M. 
d ’Orbigny. J ’ai aussi d ’Anglès, plusieurs échantillons 
du Crioceras Villersianus avec leur prolongement bien 
marqué, et M. Panescorse, agent-voyer à Draguignan, 
m ’a communiqué un échantillon de la même espèce 
trouvé par lui à Aiglun, (Var), dont le dernier tour, à 
son extrémité, est presque d ro it”

A partir des observations faites sur ces espèces, il 
concluait ensuite :

...”Ne pourrait-on pas tirer de celte induction que les 
Crioceras ne sont que des Ancyloceras incomplets ou 
que les Ancyloceras ne sont que des Crioceras complets 
et que les deux genres n 'en fon t réellement qu 'un ?"

Très rapidement, BAYLE et COQUAND, (1851 p. 
34), OOSTER (1861), et PICTET (1861 p. 25) parta
gent ce point de vue. Ce dernier va toutefois changer 
d’opinion, après avoir découvert un Crioceras duvalii, 
(en réalité un Crioceratites nolani. sensu KILIAN), 
dont la partie buccale est entièrement conservée. Dès 
lo rs , le g en re  C rio cera s  p ré v a u t su r le genre  
A ncyloceras. N EU M A Y R, NEUM AYR et UHLIG 
(1881-1883), HAUG (1889), SARAS1N et SCHON- 
DELMAYER (1901-1902), se basant sur les principes 
de la nomenclature, donnent la préférence au terme le 
plus ancien et appellent Crioceras toutes les formes 
spiralées ou tripartites.

Selon SA R A SIN , il faut réun ir sous une même 
dénomination générique, les espèces présentant :

..."des tours disjoints avec un enroulement qui peut 
être tantôt criocératique, tantôt ancylocératique..."

La notion de genre ainsi conçue, s’étend à tous les 
groupes distincts comprenant chacun un ensemble de 
formes plus spécialement voisines.

Pour établir une nouvelle classification plus ration
nelle, Sarasin prône l’ornem entation, en particulier 
celle des premiers tours de la coquille, comme critère 
de base. Mais il ne rejette pas l ’enroulem ent qui lui 
paraît avoir un rôle à jouer, comme critère d ’importan
ce secondaire.

SPATH, en 1924, pense lui aussi que les formes 
criocératiques et aspinocératiques doivent être rangées 
dans un même genre : (Hoplocrioceras).

ROMAN (1938). penche pour l’adoption du terme 
imprécis de "forme" : forme Crioceras, Ancyloceras, 
etc..., car, dit-il :

. . ." L 'u n iq u e  étude de l 'a llu re  du d éro u lem en t  
conduit à des erreurs manifestes, erreurs aggravées 
encore par les pliénomèmes de convergence... ”

Peu à peu cependant, le genre Ancyloceras émendé 
s’est différencié du genre Crioceras.

WRIGHT, en 1952, fait des Crioceratidae et des 
Ancyloceratidae deux super-familles bien distinctes.

f  SARKAR, en 1955, adm et six types d ’enroule- 
iments : les types

• subcriocératique. pour les taxons dont la dernière 
partie de la coquille tend à se dérouler ;

• criocératique proprement dit ;

• toxocératique. exagération du précédent ;

• aspinocératique. extrêmement difficile, selon lui, à 
séparer nettement de l’enroulement criocératique ;

» ancvclocératique. avec comme variété l’enroule
ment acriocératique ne différant du précédent que 
par la taille des coquilles.

Q uant au genre Acrioceras créé par HYATT en 
1900, l’auteur indien le subdivise en :

( 1 ) - Formes à enroulement acriocératique et côtes 
principales tuberculées : Acrioceras s. str..

(2) - Form es à enroulem ent acriocératique, côtes
principales non tuberculées, ou bien pas de 
cô tes p rin c ip a les , c ro sse  h am u lin ifo rm e  : 
Paraspinoceras emend.

(3) - Formes à enroulement aspinocératique, côtes
principales non tuberculées ou pas de côtes 
principales : Aspinoceras.

(4) - Formes à enroulement aspinocératique, côtes
principales tuberculées : Protacrioceras.
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n  - DISCUSSION

A partir de cette classification, SARKAR établit les 
genres, les sous-genres, les espèces, les sous-espèces.

C ette m anière de voir désorm ais com m uném ent 
admise, aboutit à une tendance pulvérisatrice inquiétan
te. M éconnaissant le niveau stratigraphique exact des 
échantillons sur lesquels il base sa classification, SAR
KAR crée des coupures en fonction de critères pure
ment morphologiques. A la moindre variation intraspé- 
cifique, au moindre changement de déroulement, il pro
pose une nouvelle espèce.

S’il s ’interroge quelquefois sur la curieuse identité 
d ’ornementation entre des ammonites à coquille spira- 
lée et d ’autres à coquille tripartite, il n ’en tire aucune 
conclusion, ni même ne se penche sur le problème des 
analogies de sutures.

Pour lui, la forme elliptique issue de la forme spira- 
lée correspond au départ d ’un nouveau type de déroule
ment qui, lui-même, engendrera de nouveaux phylums 
avec hampe et crosse.

..."tout se passe comme si l'enroulement criocéra
tique avait donné naissance à deux rameaux évolutifs, 
morphologiquement parlant, conduisant l'un au type 
toxocératique, l ’autre au type ancylocératique, peut- 
être par l'intermédiaire du type aspinocératique...”.

De nombreux auteurs contemporains n’ont pas par
tagé le point de vue de SARKAR et ont pressenti le 
caractère quelque peu artificiel de cette classification, 
dont l ’orig ine  rem onte à d ’O R B IG N Y . RAW SON 
(1975) suggère un possible dim orphism e entre Tes 
A n c y lo c e ra tid a e  : A sp in o ce ra s , A c rio ce ras , 

^Ancyloceras et les Crioceratitidae. THOMEL (1981) 
constate des similitudes entre Emericiceras oiioliaasi 
(S a rk a r)  e t A c r io c e ra s  ta b a re lli  (A s tie r) , en tre  
Crioceratites duvali (LEVEILLE) et Paraspinoceras 
dilatation d ’ORBIGNY. A propos des ressemblances 
entre les form es aspinocératiques / acriocératiques, 
KAKABADZE, se réferrant aux vues de RAWSON. 
parle de "proxim ité phylogénétique", plutôt que de 
dim orphism e. THOM EL, quelques années plus tard 
(THOMEL et al., 1987), s'inquiète de : ...''la pulvérisa
tion manifestement excessive et anarchique des cou
p u res sp éc ifiq u es..." . T andis q u ’AVRAM  (1990 - 
Communication orale personnelle) s ’interroge sur les 
c ritè res  de c la ss ifica tio n . E nfin , tou t récem m ent, 
KLINGER et KENNEDY établissent la parenté de 
deux fo rm es d im o rp h es  du B arrém ien  su p érieu r 
d’Afrique du Sud : Acrioceras zulu (KLINGER - 1990) 
et Crioceratites yrigoyeni (LEANZA - 1970) et se pro
noncen t pour une réunion  des deux sous-fam illes 
Crioceratitinae et Ancyloceralinae :..."lhere is no ju s 
tification fo r  maintaining Paracrioceras, Emericiceras,

or Cryptocrioceras separate from  each other or from  
Crioceratites s. s. ; neither is séparation into tow sub- 
fam ilies Ancvloceratitinae and C rioceratitinae, (as 
liere reluctanly employed fo r  taxonomie "tidines”) ju s 
tifiable...".

Il sem ble m aintenant év iden t que la conception 
typologique de l’espèce soit inadéquate et dépassée. 
Poussée à l’extrême, elle aboutit à la création d ’une 
espèce nouvelle toutes les fois qu’un individu présente 
des différences avec un holotype précédemment défini.

Préférable paraît être une conception plus biologique 
prenant en compte les im portants phénom ènes poly- 
m orphiques, c ’est-à-dire l ’ex istence  au sein d ’une 
même population interféconde de m oiphes présentant 
des variations plus ou moins discontinues de caractères, 
le plus souvent qualitatifs.

Il en est de même pour la notion de genre. Le Traité 
International de Paléontologie (ARKELL, KUNNEL, 
W RIGHT, 1957) et la seconde édition de ce Traité 
(DONOVAN, CALLOMON et HOWARTH 1980) se 
basent surtout sur la morphologie des coquilles et ne 
tiennent pas com pte des en tités phylétiques ni des 
dimorphismes. Il n’est aucunement question d ’évolu
tion adaptative ni de polymorphisme intraspécifique. 
Selon la conception de Sarkar, la systématique actuelle 
continue à classer les genres en fonction du déroule
ment. L’exemple du couple dimorphe Crioceratites yri
goyeni (LEANZA) - Acrioceras zulu (KLINGER) trou
ve son éq u iv a len ce  ch ez  L y to c r io c e ra s  ja u b e n i  
(ASTIER), du Barrémien inférieur, zone à Hugii. Ce 
taxon qui vient d ’être révisé par DELANOY et POU
PON, se rencontre sous deux form es différentes. Le t  
m acroconche a une invo lu tion  c rio cé ra tiq u e  avec 
hypermoiphose, tandis que le microconche est triparti- 
te, avec hampe et retour de crosse. Classer ces morphes 
en fonction de leur mode d ’enroulement revient à situer 
la même espèce dans deux genres différents. \

Que dire enfin, des form es in term édiaires, dites 
“atypiques" ou “aberrantes” , trop fréquentes pour être 
considérées comme monstrueuses ? Chez elles, comme 
le dit Thomel (G. THOMEL et al., 1987), le type aspi
nocéra tique  es t à peine ébauché . C ’est le cas de 
Crioceratites gignouxi e t de Protacrioceras oosteri 
(SARKAR - 1955), rattachés tant bien que mal à l’un 
ou l’autre genre selon leur stade d ’évolution. Une autre 
étude de DELANOY et al. (1991) sur M ouloniceras 
nodosum  d ’ORBIGNY, du Barrémien inférieur, semble 
donner la solution. Une m odélisation m athém atique 
sophistiquée basée sur les travaux récents de OKAMO- 
TO (1985) - SAVAZZI (1990), mais aussi, en ce qui 
concerne la spirale, sur ceux de RAUP et CHAMBER
LAIN (1967), une estimation du potentiel de flottabili
té, leur permettent de décrire les diverses attitudes de 
vie adoptées par cette ammonite durant sa croissance.
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favec une évolution et un déplacement du centre de pous
sée,(centre de gravité du volume d’eau), et du centre de 
masse, (centre de gravité de la chambre d’habitation). 

/  Les divers changements d’orientation de la coquille ainsi 
t obtenus correspondent chacun à un schéma d'enroule

ment caractéristique, de la forme criocératique à la forme 
aspinocératique, voire ancylocératique. Chaque schéma

l est une étape de l’ontogénie de l’animal.

Nous avons eu la chance de rencontrer ces “formes 
intermédiaires”, en nombre relativement élevé, dans les 
bancs h au te riv ien s de C urn ie r (D rôm e) - zones à 
Nodosoplicatum et à Sayni. Grâcc à la bienveillante 
coopération de R. GO N N ET qui nous à ouvert ses 
magnifiques collections et conduit sur le terrain, nous 
avons pu acquérir la certitude qu’en domaine vocon- 
tien, on pouvait retrouver toujours dans les mêmes 
niveaux, tous les types successifs de développement 
des ammonites hétéromorphes, de la coquille spiralée à 
la coquille elliptique tripartite et nous avons pu ainsi 
constituer des séries évolutives-types.

III - ETUDE DU PROCESSUS 
DE DEROULEMENT

Les am m onites hétéromorphes du Crétacé consti
tuent un matériel précieux pour l’étude des modifica
tions de l’ontogénèse. Les genres ancestraux de ces 
Céphalopodes à formes multiples montrent d’abord une 
coquille droite, (Bochianites), ou légèrement arquée à 
spirale très ouverte, (Protancyloceras).

Les prem iers C riocères sensu-stricto, sans doute 
issus du genre Himantoceras (THIEULOŸ - 1964) du 
V a lan g in ien  su p é r ie u r  zo n es à T rinodosum  et à 
Callidiscus, apparaissent dès l’Hauterivien basai, dans 
la zone à Racfiatus, d ’abord sous des formes rares, tritu- 
berculées, à enroulement plan-spiralé. l^ u r  principal 
représentant. Crioceratites nolani (KILIAN - 1907) 
dont la longévité n ’est plus à démontrer puisqu’on le 
re n c o n tre  en c o re  dan s c e r ta in s  g isem en ts  de 
l ’Hauterivien supérieur e t même du Barrémien infé
rieur, semble bien être le rameau duquel vont partir la 
plupart des espèces hétéromorphes.

Dans la zone à Loryi, on assiste à un épanouisse
ment démographique du genre Crioceratites, particuliè
rement des espèces bituberculées qui atteignent leur 
période de fréquence maximale.

Dès la zone à Nodosoplicatum se produit chez cer
taines populations de Criocères une évolution explosive 
des formes due sans doute à des événements ponctués 

i qui restent à définir. Par voie de conséquence, une spé- 
iciation phylétique com plexe se manifeste, facilitant 
\selon toutes probabilités, la colonisation d’environne
ments nouveaux.

Dans un récent article, (ROPOLO - 1991), nous évo
quions le statut particulier de Crioceratites curnieri 
(ROPOLO - 1991) dont l’épibole se situe en cette 
même zone et qui, présentant une tendance à une struc
ture tripartite était en quelque sorte la charnière entre 
les coquilles à déroulement spiralé et celles à déroule
ment elliptique de type “Subaspinoceras” (THOMEL 
et al. - 1987). Nous mentionnions l’apparition de ces 
nouvelles formes tripartites avec une ornem entation 
rigoureusement identique à celle de C. Curnieri et nous 
nous interrogions sur la nature même de cette mutation, 
en envisageant deux hypothèses possibles :

1 )-u n e  m odification g raduelle  de l ’on togénèse 
amenant l’épanouissement de coquilles à enrou
lement aspinocératique ;

2) - la manifestation brusque d 'un dimorphisme.

En approfondissant nos recherches en dom aine 
vocontien, nous avons pu constater après un strict repé
rage  s tra tig ra p h iq u e  q u ’à p a r t ir  de la  zo n e  à 

{ Nodosoplicatum, la plupart des espèces hétéromorphes 
présentaient des variations polym orphiques im por
tantes, variations portant essentiellement sur le déroule
ment. Ce phénomène que l’on croyait jusqu’ici chrono
logiquement plus tardif, se poursuit et s’accentue dans 
la zone à Sayni et dans l’Hauterivieil supérieur.

De façon générale, on note chez la p lupart des 
ammonites bi/ou trituberculées une tendance à l’acqui
sition d ’une involution ellip tique , tendance qui se 
manifeste :

• soit par un desserrement de plus en plus lâche de la 
spirale accompagné d’hyperm orphose : passage, par 
exemple, de Crioceratites nolani, (KILIAN), d ’enrou
lement uniforme, même au plus grand diamètre, à des 
formes plus évolutes d'ornementation strictement sem
blable, mais qui peuvent atteindre des tailles rem ar
quables dans leur développem ent com plet, comme 
C rioceraliles elegans, sensu  SA RK A R - 1955, ou 
Crioceratites sablieri, (ASTIER - 1851), l’un et l’autre 
de même origine selon l’auteur indien.

• soit par l’acquisition progressive, à partir du sché
ma criocératique, d ’une coquille tripartite avec pour 
étapes successives :

1) - Tendance au raidissement du dernier tour de spire,
avec un hiatus de disjonction de plus en plus impor
tant au niveau de la dernière cloison du phragmo- 
cône (ip), mais surtout au niveau de la région 
buccale (I), ou au plus grand diamètre, (I max.).

2) - Port en 6 très marqué, avec ébauche d’une hampe.

3) - Apparition d’une crosse courte qui se rapproche
de la spire, mais n ’est jam ais para llè le  à la 
hampe, tandis que l’ombilic semble parfois mar
quer un resserrement.



L'EVOLUTION DU DEROULEMENT CHEZ CERTAINES POPULATIONS
D'AMMONITES HETEROMORPHES DE L'HAUTERIVIEN MOYEN

193

On assiste ainsi à un saut évolutif à la fois qualitatif 
et quantitatif, correspondant à deux types structuraux. 
Tandis que subsiste en grande quantité la forme criocé
ratique (52 % de la faune collectée), apparaît une nou
velle adaptation moiphologique plus rare, (23 % de la 
faune collectée), m ais qui concerne l ’ensem ble des 
hétéromorphes mono-, bi-, ou trituberculés, avec toutes 
les ébauches, tous les intermédiaires, jusqu’à atteindre 
un enroulem ent aspinocératique. Le phénomène, en 
vérité, revêt un double aspect : D ’une part une différen
cia tion  d im orph ique avec le m acroconche dont la 
forme reste stable (criocératique), avec toutefois une 
hypermorphose toutes les fois, croyons-nous, qu’il y a 
m u ta tio n . (Il sem b le  que  ce so it le cas pour 
Crioceratites nolani, KILIAN).

D’autre part un polym orphism e ontogénique du 
microconche dont la coquille se modifie tout au long 
du développement ; chacun des âges étant marqué par 
une attitude de vie différente, (cf. figure 1).

Des travaux récents, (TINTANT, MARCHAND et 
M O U TER D E, 1982, m ais aussi W ESTERM ANN, 
1989) perm etten t d ’estim er de façon plus précise 
l’habitat et le maximum de profondeur que pouvaient 
a tte in d re  les A m m onoïdés. Il e s t ce rta in  que les 
Criocères, relativement peu spécialisés, ne présentaient 
que peu de différences sur le plan de l’adaptation à la 
nage et de l’e fficacité  hydrodynam ique avec leurs 
concurrents non déroulés. Leur stabilité hydrostatique, 
leur flottaison, devaient leur permettre d’occuper sensi-

• blement les mêmes niches écologiques. En revanche, la
I soudaine évolution des Hétéromorphes vers une struc

ture tripartite, nous permet de penser que l’apparition 
, brusque d ’un dim orphism e, probablem ent d ’origine 

sexuelle va impliquer pour chaque forme une différen- 
i dation de niche écologique et de niveau bathymétrique. 

Tandis que le macroconche à coquille hydrostatique- 
ment plus stable devait mener une existence nectique, 
ou même franchement pélagique, l’asymétrie détermi
née par les phénomènes de déroulement conduisait les 
microconches à un mode de vie nettement benthique. 
Mais cela, sans doute, devait se produire par étapes, 
avec des niveaux bathymétriques différents. Les formes 
jeunes, m eilleures nageuses parce que plus proches 
morphologiquement du schéma criocératique, devaient 
de préférence fréquenter des niveaux de pleine eau, 
tandis que les adultes, au fur et à mesure de leur déve
loppement se rapprochaient des milieux littoraux.

IV - METHODE

Les faunes d ’hétéromorphes collectées peuvent se 
subdiviser en trois grandes catégories :

t Les faunes franchement trituberculées,

•  Les faunes bi- ou monotuberculées,

4 Les faunes trituberculées sur les tours jeunes, (per
sistance sans doute d ’une néoténie), qui deviennent 
bituberculées, monotuberculées ou dont les tuber
cules disparaissent à m esure que la coquille  se 
développe.

Dans ces ensembles de morphes possédant, à cause 
du phénomène de convergence des analogies de struc
tures et de transformation, il était difficile d ’isoler les 
espèces par des critères totalem ent objectifs. Il faut 
bien admettre qu’il y a toujours une part d ’arbitraire 
dans la définition d ’une unité spécifique. Nous avons 
cependant retenu deux types de caractères :

1) • LES C R ITER ES M O R PH O LO G IQ U ES

Etant donnée I’extrème variabilité de chaque espèce, 
variabilité de déroulement surtout, il était impossible 
d’utiliser uniquement les rapports dimensionneis tradi
tionnels, tels que H/D, O/D, E/D, etc..., qui n’étaient 
pas, et pour cause, des critères spécifiques. Nous les 
avons cependant considérés, à titre de com plém ent, 
pour mieux préciser les limites de la variabilité, com
prises entre deux valeurs extrêmes. Par contre s’impo
saient, comme de première importance le rapport E/H, 
déterm inant la form e de la  section , ( e l /h  1, e2/h2, 
e3/h3...) ainsi que les pourcentages de croissances :

formules h2 - h l x 100, et h3 - h2 x 100 
L1 L2

(L1 et L2 étant les longueurs de segments de coquilles étudiés).

2) - LES C R ITER ES D’O RN EM EN TA TIO N

a) - L’indice de costulation :

• côtes principales : vp

• côtes secondaires : vs

b) - La tuberculation :

• mono-, bi-, ou trituberculation,

• le nombre total de tubercules ventraux, dorsaux, 
médians.

d) » Les siades d ’ornementation.

c) • L’écartement des côtes primaires et secondaires :
(Formules H/vp -1  ; H’/vs -1 ).

f) • La forme des côtes : (proverses, droites, dichotomi- 
sées, etc...).
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L’ensemble de ces données a été traité informatique
ment en Analyses statistiques (CHADOC), d’abord en 
Classification ascendante hiérarchique, (Méthode de 
W ard) en C lassification par la M éthode des Nuées 
Dynamiques, en Analyse factorielle en composantes 
principales, enfin en Analyse discriminante, avec un 
pourcentage de 98 % d ’individus bien placés. (Cf. 
Annexes).

Les résultats de cette analyse portant sur 62 échan
tillons. tous de conservation satisfaisante à excellente 
ont donné une partition de neuf espèces différentes pré
sentant chacune des variations d ’enroulement, et sont 
donc venus confirmer les hypothèses de travail.

V - PALEONTOLOGIE

N otre  é tude  paléon to log ique  va donc tenter de 
m ettre en év idence les variations polym orphiques 
d ’une succession d ’espèces de la lignée Crioceratites 
provenant toutes de l’Hauterivien moyen de la région 
de Curnier, Arpavon (Drôme, S-E France).

II était difficile de proposer une nomenclature adap
tée à nos conclusions, la Systématique encore typolo
gique n’ayant pas prévu le “polymorphisme ontogé- 
nique".

Il est clair qu 'à  partir de la zone à Nodosoplicatum 
la plupart des formes spiralées vont vers des formes tri- 
partites, mais dans l’état actuel de nos travaux, nous 
n ’avons pu en a p p o rte r  la p reuve  que pour neuf 
e sp è c e s , l im ité e s  d an s  deux zones : les zones à 
Nodosoplicatum et à Sayni. Des travaux futurs sur le 
Crétacé pourront sans doute préciser d ’autres couples 
dimorphes, d ’autres variations polymoiphiques, voire 
pour l’ensemble des espèces hétéromorphes clarifier les 
rapports entre m icroconches et inacroconches. Dans 
c e tte  h y p o th è se , les  g en res  m al d é fin is  : 
S u b a sp in o c e ra s , P ro ta c r io c e ra s , A sp in o cera s,

Acrioceras, tom beront en synonym ie avec le genre 
C rio c e ra tite s . Pour l’h eu re , nous a v o n s  ch o is i 
d ’employer les termes suivants :

• morphe à enroulement criocératique
• morphe à enroulement elliptique
• morphe à enroulement subaspinocératique
• morphe à enroulement protacriocératique

en conservant pour des commodités d’interprétation, 
la dénomination la plus communément admise.

Trois des espèces étudiées ont un développem ent 
elliptique avec hypermorphose :

- Crioceratites nolani, m orphe sablieri (ASTIER, 
1851)

- Crioceratites elegans (sensu SARKAR, 1955)
- Crioceratites joliboisi (SARKAR, 1955)

Les six autres présentent une croissance ellipsoïdale 
pour atteindre à la forme adulte un enroulement de type 
subaspinocératique ou de type aspinocératique, (formes 
bituberculées) ou protacriocératique, (formes trituber- 
culées).

• Crioceratites curnieri (ROPOLO, 1991), morphes 
à enroulement criocératique passant à des morphes 
à enroulement subaspinocératique.

• Crioceratites sornayi (SARKAR, 1955) - même 
processus.

• Crioceratites aff. majoricensis (NOLAN, 1894) - 
même processus

• P rotacrioceras ornatum  (d ’O R B IG N Y , 1840), 
morphes à enroulement criocératique passant à des 
morphes à enroulement protacriocératique.

• Protacrioceras morphe alpina (SARKAR, 1955) - 
même processus.

• Protacrioceras puzosianum  (d’ORBIGNY, 1840), 
morphes à enroulem ent elliptique passant à des 
morphes à enroulement protacriocératique.

Ordre : Ammonoidea (Zittel, 1884)
Sous-ordre : Ancyloceratina (Wiedmann, 1960) 
Super-famille : Ancylocerataceae Meek, 1876)
Famille : Ancyloceratidae (Gill, 1871)
Genre : C rioceratites (Léveillé, 1837)

Espèce-type : C rioceratites duvali (Léveillé. 1837) (p. 313, pl. 22, fig. la  et lb).

C RIO C ERATITES NO LANI (KILIAN) m orphe SA B U E R 1  (ASTIER)
(Planche 1, fig. 1 -8 )

- 1851 - Ancyloceras sablieri, ASTIER, p. 15, pl. IV, fig. 4
- 1861 - Ancyloceras sablieri, OOSTER, pl. 42, fig. 2
- 1861-64 - Ancyloceras sablieri, PICTET et CAMPICHE, p. 48
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-1900  - C. sablieri, SIMIONESCU, p. 135
-1902  - C. sablieri, SARASIN et SCHÔNDELMAYER, p. 100
-1907-13 - C. sablieri, KILIAN, p. 270
- 1955 - C. sablieri, SARKAR, p. 54, pl. II, fig. 1
-1964  - C. sablieri, THOMEL, p. 18

Caractères généraux :

Espèce possédant une très grande variabilité de déroulement.

Crioceratites nolani, KILIAN, se rencontre sous sa forme spiralée, dès la zone à Radiatus et peut apparaître encore 
au dessus de la zone à Pseudoturmannia.

A partir de la zone à Nodosoplicatum, on commence à trouver des formes plus évolutes, tout à fait semblables à 
Crioceratites sablieri décrit par ASTIER. Ces morphes ne présentent aucune différence sur le plan de l'ornementation 
non seulement avec l’espèce d ’ASTIER, mais encore avec les gros nolani macroconches, que l’on peut recueillir sur 
les mêmes bancs.

Les caractères communs sont :

- section ovale avec une face interne aplatie,
- côtes principales trituberculées plus ou moins droites, devenant de plus en plus vigoureuses vers la partie adulte et 

traversant la face exeme. Elles marquent un très net sinus vers l’avant sur la face interne.
- côtes secondaires variant de cinq à douze, selon le diamètre, qui peuvent se dichotomiser en forme de fourches ou 

simplement s’intercaler entre deux côtes secondaires plus affirmées. Quelquefois, ces côtes secondaires diminuent 
et tendent même à s’effacer et à disparaître vers la partie buccale.

CRIO CERATITES ELEG ANS, d ’ORBIGNY.
(Planche 2, fig. 1 à 4)

-1840  - Toxoceras elegans d ’ORBIGNY, p. 477, pl. 177, fig. 1-5
- 1846 - Toxoceras elegans d ’ORBIGNY, QUENSTEDT, p. 282, pl. 20, fig. 5
- 1850 - Toxoceras elegans d ’ORBIGNY, p. 606. n° 62
- 1852 - Toxoceras elegans d ’ORBIGNY, GIEBEL, p. 291
- 1902 - Non C. elegans, VON KOENEN, p. 295, pl. 24, fig. 1,2, 3 ; pl. 27, fig. 1 ; pl. 29, fig. 3
- 1902 - Toxoceras elegans, VON KOENEN, SARASIN et SCHÛND., p. 122
- 1907-13 - Toxoceras elegans A 'O R B IG N Y, KILIAN, p. 271
-1919 - Toxoceras elegans d ’ORBIGNY, RODIGHIERO, p. 121, pl. 13 (6), fig. 4
-1964  - Crioceratites (Crioceratites) nolani, KILIAN - var. elegans (d’ORBIGNY), THOMEL, p. 17, pl. 2, fig. 1
- 1978 - Crioceratites nolani (KILIAN) var. elegans (D’ORBIGNY), in Immel, p. 35

Bien qu’ayant de nombreuses affinités avec Crioceratites nolani, Kilian, principalement sur le plan de l’omementa- 
tion, trituberculation et costulation, Crioceratites elegans en diffère par une croissance très lente, par une section dif
férente, par des flancs plus plats. Thomel proposait de mettre en synonymie cette espèce avec Crioceratites nolani et 
“Ancyloceras" sablieri. Le rapport E/H est toujours inférieur chez C. elegans à celui des deux autres espèces, quel que 
soit le diamètre. Enfin, l’ornementation est plus fine, plus régulière. Pour toutes ces raisons nous pensons que l’espèce 
est valable et doit se placer au voisinage de C. nolani. Certains échantillons peuvent atteindre une taille impression
nante, tout en conservant un accroissement en hauteur très lent Nous avons pu observer en collecion privée un indivi
du de 680 mm de diamètre, dont la hauteur au niveau de la région buccale était de 37,2 mm. Le dernier tour de spire 
ressemblait tout à fait à la représentation de Toxoceras elegans de la “Paléontologie Française”.

CRIO C ERATITES JO U B O IS I  (SARKAR)
(Planche 3, fig 1 - 3)

- 1955 - Emericiceras joliboisi, SARKAR. pl. V, fig. 11

Dans l’ignorance du niveau stratigraphique de l’espèce qu’il créait, Sarkar a jugé bon de rattacher Crioceratites jo li
boisi au groupe de Emericiceras emerici.
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Or Crioceratites joliboisi apparaît à Curnier dans les derniers bancs de la zone à Nodosoplicatum et à Arpavon au 
début de la zone à Sayni, en même temps que les premiers Crioceratites duvali (Léveillé) sensu-stricto.

Les trois échantillons que nous représentons, ont une section semi-ovale, légèrement comprimée sur les flancs. Les 
côtes principales présentent trois tubercules saillants et passent sur les régions internes et externes sans interruption. 
Les côtes secondaires sont fines et serrées, leur nombre variant entre quatre et quatorze vers la région buccale. La 
croissance est caractéristique : l’ombilic très fin, vigoureusement tuberculé sur les côtes principales, se renforce dès la 
fin du premier tour, la spire s’épaissit et s’écarte de plus en plus des tours jeunes en formant une ellipse. Certains 
échantillons peuvent atteindre une taille assez remarquable : diamètre maximum rencontré, 176 mm.

CRIO CERATITES CU RNIERI (RO PO LO , 1991)
(Planche 4, fig. 1 -  7)

La diagnose de cette espèce ayant été donnée dans un récent article (ROPOLO, 1991), nous n’insisterons pas sur sa 
description. Précisons seulement que comme les espèces décrites ci-dessous, ce taxon comporte des morphes à enroule
ment criocératique, passant à des morphes à enroulement tripartite. (subaspinocératique, puis aspinocératique) ; (fig 1)

Figure 1 - Attitudes d* vie et polymorphisme ontogéiiique d’un microconche (Crioceratites curnieri, ROPOLO, 1991) - A - Morphe à enroulement 
criocératique - B - Morphe à enroulement criocératique. mais une tendance au redressement de la hampe commence à s'esquisser - C - Morphe à enroule
ment subaspinocératique. Le microconche est devenu tripartite, avec hampe et crosse - D - Morphe à enroulement aspinocératique. C ’est la forme finale, 
qui correspond à l’âge adulte.

C RIO CERATITES SO RN AYI (SARKAR)
(Planche, fig. 1 à 5)

- 1955 - Crioceraliles som ayi, SARKAR, p. 5 0 -5 1 , pl. 1, fig. 7
- 1964 - Crioceratites sornayi, THOMEL, p. 26
- 1964 - non C. basseae, SARKAR, in Thomel, p. 26
- 1978 - non C. basseae. Sarkar. in Immel, p. 50

La première partie de la coquille de ce taxon est d’abord trituberculée, avec une ornementation de type “nolani” . 
Les tours juvéniles ont une section presque ronde. Vers la fin du phragmocône, la section devient un peu plus compri
mée, tandis que les côtes principales sont seulement bituberculées sur la chambre d’habitation, par disparition du 
tubercule médian. Le dos et les flancs demeurent arrondis, tandis que les côtes secondaires s ’affirment et tendent à 
égaler en volume les côtes principales. Comme pour Crioceraliles curnieri et Crioceratites aff. tnajoricensis, nous 
avons pu rencontrer dans les mêmes bancs des morphes à enroulement criocératique et d ’autres à enroulement subas
pinocératique.

Fin de la zone à Nodosoplicatum.
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CRIO C ERATITES  aff. M AJO RICENS1S  (NOLAN)
(Planche 6. fig. 1 - 6)

Vers le milieu de la zone à Sayni apparaissent des taxons de forme criocératique, passant à des morphes d ’enroule
ment subaspinocératique, puis aspinocératique, possédant trois stades d ’ornementation successifs.

- Un stade trituberculé avec côtes principales droites séparées par quatre ou cinq côtes secondaires,

- Un stade bituberculé, avec disparition du tubercule latéral,tandis que les côtes secondaires deviennent plus 
flexueuses et plus nombreuses : (de 5 à 8).

- un stade monotuberculé, ou même simplement inerme, avec des côtes secondaires plus grosses, tendant à égaler 
les côtes principales. C ’est la chambre d ’habitation. Les flancs sont plats, le ventre et le dos arrondis. Les 
coquilles généralement de petite taille n ’excèdent pas 7 à 8 cm.

PRO TACRIO CERAS ORNATUM , d ’ORBIGNY 
(Planche 7, fig. 1 - 7)

-1840  - Ancyloceras om atus d ’ORBIGNY, p. 101, n° 633
-1851 - Ancyloceras om atus  d ’ORBIGNY, ASTIER, p. 7
- 1852 - Ancyloceras ornatum  d ’ORBIGNY, GIEBEL, p. 321
-1861 - Ancyloceras couloni, OOSTER, pl. 40, fig. 3
-1861-64 - Ancyloceras om atus  d ’ORBIGNY, PICTET et CAMPICHE, p. 51
-1902  - Crioceras om atus  d ’ORBIGNY, SARASIN et SCHÛND., p. 100
- 1937- Ancyloceras om atus d ’ORBIGNY, COTTREAU, p. 65, pl. 79, fig. 1 et 2
- 1955 - Protacrioceras ornatum  d ’ORBIGNY, SARKAR, p. 132, pl. 8, fig. 20 ; pl. 7, fig. 14 - non pl. 10, fig. 8

Morphes à enroulement criocératique, passant à des morphes à enroulement protacriocératique.

Le groupe de Protacrioceras ornatum  débute très tôt dans la zone à Nodosoplicatum. Les premiers individus rencon
trés tout en possédant une ornementation semblable aux formes protacriocératiques et une section identique, ont un 
enroulement criocératique à spirale ouverte. Deux au moins de ces échantillons récoltés à ce niveau, sont de véritables 
“Crioceratites gignouxT' sensu SARKAR. D’autres, ont un port en 6 très marqué, et une hampe droite, ne se terminant 
pas par une crosse. D ’autres, enfin, possèdent l’enroulement caractéristique de l’espèce, avec hampe et crosse et une 
spire relativement grande, par rapport au plus grand diamètre. La hampe est toujours assez courte. Sur la totalité de la 
coquille, la section est ovale, à ventre et dos arrondis, les flancs sont bombés, la trituberculation sur les côtes principales 
ne s’estompe jamais. Le nombre de côtes secondaires est variable, quelquefois de 2 à 8, mais le plus souvent de 5 à 6.

Comme l’indique SARKAR, cette espèce présente des affinités avec Acrioceras (Protacrioceras) puzosianum. Les 
différences résident surtout dans le nombre de côtes secondaires beaucoup moins nombreuses chez Protacrioceras 
omatum, et une croissance beaucoup plus rapide. Tandis que Protacrioceras omatum prend vite un aspect vigoureux, 
Acrioceras (Protacrioceras) puzosianum  demeure grêle, même sur la hampe et la crosse, qui elle, peut atteindre 
88 mm.

PRO TACRIO CERAS  m orphe “A LPIN A”, SARKAR 
(Planche 8, fig. 1 - 8)

- 1955 - Protacrioceras ornatum  d ’ORBIGNY, var. alpina, Sarkar, p. 133, pl. VII, fig. 13

La variété “alpina" décrite par Sarkar présente de grandes différences morphologiques avec Protacrioceras orna
tum d ’ORBIGNY. La section est beaucoup plus plate, tandis que les flancs sont généralement comprimés. La région 
anti-siphonale très faiblement arrondie sur le ventre et le dos, présente une section presque rectangulaire. L’indice de 
costulation est aussi différent chez l’une et l’autre variété, de même que le rapport E2/H2 au niveau de la dernière 
suture. Il va de 0, 680 à 0, 787 pour l’espèce de d'ORBIGNY, et de 0,428 à 0, 692, pour celle décrite par SARKAR. 
Dans ces conditions, il semble difficile de conserver le nom “A'ornatum" à l’espèce de l’auteur indien. Nous pensons 
qu’il s’agit vraisemblablement de deux taxons différents, mis en synonymie à cause de leur trituberculation et de leur 
ornementation de type “nolanC’.
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Si l’on examine attentivement les descriptions des divers Protacrioceras ornatum  décrits par les auteurs, on est 
frappé par :

- L ’exceptionnelle longévité de l’espèce, qui va de l’Hauterivien inférieur au Barrémien inférieur ; on ne rencontre 
pareille longévité que chez Crioceratites nolani, KILIAN.

- Le nombre assez élevé de variétés et de formes voisines.

- La tuberculation est tantôt discrète, tout juste apparente, tantôt vigoureuse ; la costulation peut être fine et très 
régulière, ou grossière et irrégulière ; la section est ovale à flancs bombés, ovale à flancs plats, ovale très compri
mée, subquadratique...

- Le port ou l’ornementation peuvent rappeler :

• Acrioceras puzosianum  (SARKAR, p. 133)
• Acrioceras dilatation (SARKAR, p. 134)
• Emericiceras enierici (SARKAR, p. 132 - THOMEL p. 49)
• Emericiceras alpinum  (SARKAR, p. 134)

Tous ces caractères semblent dépasser le cadre de la variabilité intraspécifique. Une révision basée sur une meilleu
re approche dimentionnelle et ponant sur un grand nombre d’individus récoltés dans des niveaux stratigraphiques bien 
repérés, démontrerait peut-être que l’on a classé des formes sosies dans une même espèce, à cause des phénomènes de 
convergence, mais qu’en réalité, la forme Protacrioceras ne constitue qu’un passage obligé dans le développement 
ontogénique de plusieurs espèces différentes.

PROTACRIOCERAS PUZOSIANUM , d ’ORBIGNY 
(Planche 9, fig 1 - 7)

-1840  - Ancyloceras puzosianus d’ORBIGNY, p. 506, pl. 127, fig. 1 - 4
- 1850- Ancyloceras puzosianum  d ’ORBIGNY, p. 100, n° 625
-1861 - Ancyloceras puzosianum  d ’ORBIGNY, OOSTER, p. 61
- 1861-64 - Ancyloceras puzosianus d’ORBIGNY, PICTET et CAMPICHE, p. 51
- 1902 - C. puzosianum  d ’Orbigny, SARASIN et SCHÔND., pp. 98, 101,102, 129, 130,131.
- 1907-13 - Ancyloceras puzosianum  d’ORBIGNY, KILIAN, p. 271
- 1955 - Acrioceras puzosianum  d ’ORBIGNY, SARKAR, p. 114, pl. IX, fig. 4
- 1964 - Acrioceras cf. puzosianum  d ’ORBIGNY, THOMEL, p. 45
- 1987 - Acrioceras (Protacrioceras) puzosianum d ’ORBIGNY, THOMEL et al., p. 218, pl. 1, fig. 5 - 6.

Morphes à enroulement elliptique, passant à des morphes à enroulement protacriocératique.

Cette espèce essentiellement caractérisée par ses côtes trituberculées qui se poursuivent sur la hampe et sur la cros
se, conserve toujours un aspect grêle très caractéristique. Ses côtes secondaires très fines sont quelquefois fiexueuses 
ou obliques en s’éloignant de la spire. La hampe peut être assez longue et légèrement incurvée vers l’avant.

VI - POSITION STRATIGRAPHIQUE 
ET ASSOCIATION FAUNISTIQUE

Les individus étudiés proviennent tous de deux gise
ments voisins de la Drôme, présentant une grande unité 
lith o lo g iq u e . Il s ’ag it de C urn ier, pour la zone à 
N odosoplicatum  et d ’Arpavon pour la zone à Sayni 
(fig. 2, 3).

A Curnier, nous avons pu recueillir dans les mêmes 
bancs, voire parfois dans les mêmes blocs : Spitidiscus 
fasciger, Thieuloy, Jeannoticeras jeannoti, d ’Orbigny, 
var. crassissim a, W egner, Spitid iscus m ikadiensis.

Thieuloy, Abrytusites thieuloyi Vasicek et M ichalik, 
Abrytusites julianyi, Honn. Bast., Lyticoceras gr. cryp- 
toceras, Lyticoceras nodosoplicatum, d ’Orbigny, e t de 
nombreux Olcostephanus cf. variegatus, Paquier.

A Arpavon, nous avons pu noter dans la  zone à 
Sayni outre la présence de Plesiospitidiscus ligatus, 
d ’Orbigny, Ptyclioceras cf. meriati, Ooster, et de nom
breux Criocères du type duvali, (Léveillé), la dispari
tion complète des Holcostephanidae. La présence de 
quelques rares S ubsaynella  sayni, P aquier, à côté 
d ’espèces non significatives comme Phyllopachyceras 
infundibulum , d ’O rbigny, ou N eo lissoceras grasi, 
d ’Orbigny, est venue conforter notre certitude du bon 
repérage de la zone.
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262” • M ula, E spagne, 
juillet 1992.

F igure 3 - D istr ib u tion  
verticale des am m onites 
hétérom orphes étudiées 
dans le présent travail. 
Par mesure de simplifica
tion, toutes les zones sont 
su p p osées d ’ép a isseu r  
égale.



2 0 0 P. ROPOLO. M. SALOMON

VII - PERENNITE PROBABLE 
DU PHENOMENE DE DEROULEMENT

Comme nous avons pu le constater, à l’Hauterivien 
moyen (Zones à Nodosoplicatum et à Sayni), le phéno
mène de déroulement s’effectue selon deux processus 
différents.

Biu»e~part, l’ouverture de la spirale s’accompagne 
cW iyperm orphose . C ’e s t le  cas de C rio cera tite s  
sablieri, dont le type conservé au British Muséum a un 
diamètre de 430 mm, de Crioceratites elegans, qui peut 
atteindre un diamètre de-680 mm, de Crioceratites joli- 
boisi, dont l'un des échantillons étudiés a une taille de 
176 mm. Ce type de schéma d ’enroulement à spirale 
trè s  o u v e rte  se re tro u v e  au B arrém ien , chez  les 
Lytocrioceras, Moutoniceras, e tc ..., formes juvéniles 
ou macroconches. Le schéma criocératique avec hyper- 
morphose, identique à celui des grands Crioceratites 
nolani que l’on commence à trouver dès la fin de la 
zone à Loryi, se prolonge au Barrémien inférieur et 
moyen.

Le deuxième processus de déroulement s’effectue 
dans la zone à Nodosoplicatum, par l'acquisition pro
gressive d ’une structure tripartite, après-passage obligé 
par urrstade-préproiacriocératique. (taxons tritubercu- 
lés), ou subaspinocératique (taxons mono-vbitubercu- 
lés, atuberculés).

La plupart de ces formes sont de petite taille, excé
dant rarement 1 2 à .lS c m . C ’est seulement à la fin de la 
zone à Sayni que l’on commence à noter une tendance 
au gigantism e, mais pour des espèces rares, comme 
Megacrioceras doublieri JAUBERT, par exemple, dont 
le type atteignait, selon l’auteur, 34 cm.

A la lueur des travaux de KLINGER, il n ’est pas 
interdit de penser que l’on trouvera dans un laps de 
tem ps assez court, des phénom ènes évolutifs ana
logues, pour le genre Acrioceras, dans le Barrémien et 
pour le genre  A n cy lo cera s, dans le B arrém ien et 
l’Aptien. puisque des phénomènes de dimorphisme y 
ont déjà été reconnus.

CONCLUSION

On a coutume d ’avancer que durant le crétacé infé
rieur ancun événement majeur n’élait venu perturber 
les séries. Pourtant des arguments stratigraphiques et 
paléobiologiques laissent à penser qu’il y a eu, à cette 
époque, des phases importantes déterminant des équi
libres ponctués.

Les zones à Nodosoplicatum et à Sayni apparaissent 
à la fav eu r des rech e rch es  en cours, com m e des 
périodes à variations intenses, où se manifestent de

véritables explosions de formes, peut-être en rapport 
avec des "maximum flooding".

On pourra, sans doute, intégrer avec plus de préci
sion, ces événements dans un schéma de stratigraphie 
séquentielle. Rappelons que FERRY (1987), a défini 
deux séquences hauteriviennes (C 5 et C 6 :séquences 
klupféliennes repérables dans les chaînes subalpines 
septentrionales), séparées par une rupture entre la zone 
à Nodosoplicatum (horizon à Cruasense), et la zone à 
Sayni.

AUTRAN, (1989), propose que la  discontinuité 
séparant ces deux séquences soit distinguée sous le 
nom de “discontinuité de l’Hauterivien moyen”, ou D. 
H. M.. La préparation et le déroulement de ces épisodes 
pourraient bien être à l’origine du stress écologique 
subi à cette époque par les ammonites hétéromorphes. 
Pendant cette période relativement courte de dévelop
pement maximum, des “clades”, c ’est-à-dire des entités 
phylétiques en pleine évolution, naissent avec des sorts 
variés. La plupart des espèces, cependant, sont liées par 
des phénomènes de convergence morphologique, sou
vent déconcertante et génératrice de confusions. Le 
déroulement des coquilles toujours accentué dans le 
même sens, se produit par palliers. Il semble lié à un 
double phénomène interactif :

• adaptation à de nouvelles conditions écologiques,

•a ff irm a tio n  et g én éra lisa tio n  d ’un d im orph ism e 
sexuel. Tandis que la forme macroconche, conserve 
un enroulement spiralé, l’autre moiphe, correspondant 
au mâle, se différencie par sa taille plus petite, le 
nombre moins grand des individus, mais aussi par 
l'acquisition progressive d 'u n e  structure tripartite, 
avec passage par diverses phases de développement. 
L’ornem entation et les lignes de suture sont iden
tiques à celles des macroconches.

La p lastic ité  évo lu tive  des am m onites h é té ro 
morphes est donc étroitement liée aux conditions de 
l’environnement qui déterminent leurs modes de vie. 
Elle constitue la réponse génétique aux modifications 
des fonds marins et du niveau des eaux, provoquées par 
des variations eustatiques et des phases transgressées. 
Ces mouvements devaient créer des conditions de com
pétition intense pour la nourriture et la reproduction, 
autant de facteurs stimulants pour une adaptation de 
cette importance.

Du rameau principal Crioceratites, peu de genres 
semblent se détacher au cours des temps hauteriviens, 
la famille des Ancyloceratidae  é tant finalem ent peu 
touffue. Des études plus affinées des phénomènes de 
dimorphisme et de polymorphisme, contribueront, nous 
n’en doutons pas, à une simplification de la systéma
tique. Le temps de la multiplication des espèces et des 
genres semble révolu. Déjà, d ’importants travaux ont
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permis d ’am orcer une tendance au regroupement des 
coupures taxonomiques.

E L D R E D G E  e t G O U L D  (1 9 7 2 ), G O U L D  et 
ELD RED G E (1977), en défin issant les “équilibres  
ponctués” et en dressant des schémas évolutifs, ont 
montré que de nombreux exemples classiques du gra- 
duélism e phylétique, reposaient, en réalité, sur une 
argumentation insuffisante. Pour eux, l’espèce est la 
conséquence du phénomène de spéciation. Elle apparaît 
de façon soudaine par concentration de tous les change
ments morphologiques et génétiques. Elle atteint ensui
te, une sorte d ’équilibre sans modifications importantes 
jusqu’à son extinction.

Pour C H A L IN E  (1984), les m odifications sont 
continuelles, un isolem ent reproductif e t des stades 
évo lu tifs  (m orphoespèces), pouvant se produire à 
n’importe quel moment de la durée de vie d ’une “chro- 
n o e s p è c e C H A L IN E , M A R C H A N D  et BER G E 
(1986) établissent un tableau de spéciation séquentielle 
polyphasée, qui définit les diverses possibilités de spé
ciation à partir des contraintes de l’environnement ou 
de circonstances aléatoires. La définition d’espèce ainsi 
élargie, devient :

“...un  continuum  dans le tem ps et dans l ’espace 
entre des groupes de populations naturelles qui, à 
chaque instant du continuum temporel, sont interfé
condes et isolées au point de vue reproductif de tout 
autre groupe analogue”. (CHALINE 1972,1984).
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w TUBE V.P. VS VTM VTD VTV K3E3 K2E2 CPH COi OOR.

1 TU82 0.69 6.26 0.69 0.69 0.69 6.07 0,00 12,57 6.41 6.00
2 TUB 2 0.76 9,13 0.76 0.76 0.76 7.25 5.70 10,62 10.41 6,00
3 TU82 0.56 6,33 0.56 0.56 0,56 8.00 5.76 11.50 4.00 8,00
4 TUB2 0.90 5.95 0.90 0.90 0.90 7.16 4.50 11,35 7.02 6.00
5 TUB2 0.70 6.25 0.70 0.70 0.70 6.45 5,63 11,97 9.56 6.00
ê TUB2 0.69 6.19 0.69 0.69 0.69 7.05 6.21 10,56 6.40 6.00
7 TU62 0,64 5.52 0,64 0.64 0,64 7.17 5.92 10.91 6.62 6,00
a TU82 0.54 7.76 0,54 0.54 0.54 7.20 4.64 10,85 6.47 6,00
9 TU82 0.66 6.37 0.66 0,68 0.68 7.30 5.97 10,14 12.05 8,00
10 TUB2 0,66 9,09 0.66 0,86 0.66 6,81 4.09 12.32 2.08 6.00
11 TU82 0.76 7.76 0.76 0.76 0,76 6,76 6.06 11.63 4.71 8,00
12 TUB2 0.77 7.69 0.77 0.77 0.77 6.69 5,99 10,74 6.56 6.00
13 TU82 1.56 6.04 1.56 1.56 1,58 6,67 6.33 6.09 10.58 12.00
1 4 TUB2 1.52 5.60 1.52 1,52 1,52 7.31 5.60 9.00 10.12 * 12.00
15 TU82 1,67 6.02 1.67 1.67 1.87 6,46 5.62 10.55 10.77 12.00
16 TU61 0.69 6,91 0.00 0.69 0.69 6.15 4,21 9.09 5.64 10,00
17 TUB1 0.75 6,33 0.00 0.75 0.75 6.18 4.28 9.09 4.65 10.00
18 TUB1 0.66 7.75 0.00 0,66 0.66 7.06 5.50 9.44 5.12 10.00
19 TUB1 0,60 6,65 0.00 0.60 0.60 7.13 5.18 6.63 5.77 10,00
20 TU81 0.75 6,75 0.00 0.75 0,75 6,36 4.21 10.96 3.52 10.00
21 TUBl 0.67 6.77 0.00 0.67 0.67 6,00 4.28 10,30 4.39 10.00
22 TUB1 0.71 5.52 0,00 0.71 0.71 7.08 4.50 10.69 4.15 10.00
23 TUB1 0.73 6.50 0.00 0.73 0.73 8.44 4.16 10.94 3.57 10.00
24 TUBl 0.70 6.45 0.00 0.70 0.70 6.50 4.66 10.63 5.59 10.00
25 TUB2 0.93 6.66 0.93 0.93 0,93 7.42 4.37 10,35 5,05 12,00
26 TUB2 1.09 9.45 1,09 1.09 1.09 7.17 6.75 9,08 6.64 12.00
27 TU82 1,03 8.34 1.03 1.03 1,03 7.20 4,25 11.03 5.35 12,00
26 TUB2 0.66 6.26 0.66 0.86 0.86 6.61 4.94 10.25 5.32 12.00
29 TUB2 1.06 9.19 1,08 1.08 1,08 8.76 5,30 10.41 6.92 12.00
30 TUB2 0,96 10.30 0,96 0.96 0.96 6.60 4.11 9.27 5,24 12.00
31 TU82 0.96 10,30 0.96 0.98 0.96 7.47 6.02 8.45 5.59 12.00
32 TUB2 11.62 64.70 11,62 11.82 11.62 8.21 7.38 9,52 8.79 12.00
33 TUB2 11,90 66.40 11.90 11.90 11,90 7.12 7,80 8.75 6.65 12.00
34 TUB2 11,65 77.70 11.92 11,85 11.65 6,63 7.87 9.56 5.56 12.00
35 TUB2 11.72 107,60 11.72 11.72 11.72 6.60 7.64 10.37 6.81 12.00
36 TUB2 12,30 64.20 12.30 12.30 12.30 6.64 6.80 9,36 5.45 12.00
37 TUB2 12.50 78.10 12.50 12.50 12,50 8.51 7,20 8,62 6.86 12.00
36 TUB2 11.96 91.20 11.96 11,98 11,98 6.53 7.22 9.56 6.62 12.00
39 TUB2 1,03 «.17 1.03 1.03 1.03 5.21 3,75 11.60 6.64 10.00
40 TU82 1,37 7.35 1.37 1.37 1.37 7.14 5.66 11,85 5.79 10.00
41 TUB2 1.12 9.67 1.12 1,12 1.12 6,31 6.42 11.11 7,14 10.00
42 TUB2 1.35 6.91 1.35 1.35 1.35 6.42 5.00 12.28 6.22 10.00
43 TU82 1.41 7,43 1.41 1.41 1.41 7.33 6,92 11,45 5.64 10.00
44 TU62 1.34 9.09 1.34 1.34 1.34 6.61 4.50 12.32 6.06 10,00
45 TUB2 1.19 6.72 1.19 1.19 1.19 5,90 4,28 10.12 5.92 10,00
46 Tue 2 1.06 6.60 1.06 1.08 1.06 6.95 4.21 9.55 5.55 10,00
47 TUB3 0.66 6.69 0.96 0.66 0.66 7,08 5.26 11.11 6.25 4.00
46 TU83 0,92 6 60 0.85 0.92 0,92 7,22 5.66 11.66 5.26 4,00
49 TU83 0.65 6.72 0,97 0.65 0.65 7,00 5,33 9.69 5.76 4,00
50 TUB 3 0,75 6,67 0,94 0.75 0.75 7.29 5.23 6.44 5.26 4,00
51 TUB3 0.64 6,62 0.96 0.64 0.84 7.64 5,25 9,23 5.42 4.00
52 TUB3 0,69 6.99 0.90 0.69 0.89 7.72 5,42 6.80 6.41 4.00
53 TU83 0.69 6.50 1.08 0,69 0.69 8.16 6.50 8,63 5.55 7.00
54 TUB 3 0,66 6.10 1,12 0.66 0.86 6,26 6.66 9.69 6.41 7,00
55 TUB3 0,77 9.07 1,08 0.77 0.77 7.27 6,31 11.97 6.66 7,00
56 TUB3 0,90 8.46 1.10 0,90 0.90 7.91 6,19 10.77 6.61 7,00
»7 TU03 0,96 9.10 1.06 0.96 0.96 6.66 6.02 9,93 6.70 7,00
56 TUB3 0,96 6.72 1.15 0.98 0.9a 8.27 6,50 9.27 7.00 7,00
59 TU82 1.16 7.51 1.18 1,18 1.16 6.90 4.96 12,56 5.32 10.00
60 TU82 1.09 7.26 1.09 1.09 1.09 6.86 4,88 12,42 5.26 10,00
61 TU82 1.12 7.35 1.12 1.12 1.12 7.15 5,03 12,16 5.02 10.00
62 TU82 1.15 7.46 1.15 1.15 1.15 7,27 5.05 13.62 4.27 10,00

Tableau 1 - ANALYSES INFORMATIQUES. Impression de tableau de données : (CHADOC) •
Résultats de l'analyse : 1 tableau de données traitées. 11 variables sélectionnées. TUBE Tuberculation. 
TUB 1 Bituberculé. TUB 2 Trituberculé. TUB 3 Mixte. V. P. Indice côtes principales. V. S. Indice côtes 
secondaires. VTM. Indice tubercules médians. VTD. Indice tubercules dorsaux. VTV. Indice tubercules 
ventraux. H3E3 Hauteur bouche /  Epaisseur bouche. H2E2 Hauteur phragmocône / Epaisseur phragmocô- 
ne. CPH. Croissance phragmocône. CCH. Croissance chambre. COFL Coefficient flancs. Variable poids 
= 1. Pour plus de commodités informatiques, les données VP. VS, VTM. VTD. VTV, H3E3. H2E2, ont été 
multipliées par dix.
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ANALYSE N° 1 : Classification ascendante hiérarchique (Méthode de Ward)

Isolation de Protacrioceras ornatum (d’ORBIGNY) : N ° 0032 à 0038.

Variable partition obtenue :

Classe N° 1

0001 0002 0003 0004 0005 0006 0007 0008 0009 0010 0011 0012 0013 0014 0015 0016 0017 0018 0019 0020 0021 0022 0023 0024 0025 
0026 0027 0028 0029 0030 0039 0040 0041 0042 0043 0044 0045 0046 0047 0048 0049 0050 0051 0052 0053 0054 0055 0056 0057 0058 
0059 0060 0061 0062

Passe  N? 2
0032 0033 0034 0035 0036 0037 0038

ANALYSE N° 2 : Classification txtr Ut méthode des nuées dynamiques 

Isolation des espèces :

- Protacrioceras omatum  (d’ORBIGNY) : N° 0032 à 0038
- Crioceratites aff. majoricensis (NOLAN) : N° 0047 à 0052 
Variable partition obtenue :

Classe N° 1

0039 0040 0041 0042 0043 0044 0045 0046 0053 0054 0055 0056 0057 0058 0059 0060 0061 0062 

Classe. N° ?

0032 0033 0034 0035 0036 0037 0038 

Passe  N° 3
0001 0002 0003 0004 0005 0006 0007 0008 0009 0010 0011 0012 0013 0014 0015 0016 0017 0018 0019 0020 0021 0022 0023 0024 0025 
0026 0027 0028 0029 0030 0031

ClasK.Mf.-4
0047 0048 0049 0050 0051 0052

ANALYSE N° 3 : Classification par la méthode des nuées dynamiques (II) 

Isolation des espèces :

- Crioceratites joliboisi (Sarkar) : N° 0013 à 0015
• Crioceratites aff. majoricensis (Nolan) : N° 0047 à 0052

Classe N° 1

0020 0021 0022 0023 0024 0025 0026 0027 0028 0029 0030 0031 0041 0045 0046 

CTasse N° 2

0004 0008 0012 0053 0054 0055 0056 0057 0058 

q asse  N° ?

0016 0017 0018 0019 

q asse  N° 4
0003 0010 0011 0040 0042 0043 0044 0059 0060 0061 0062 

ClaS&Lfc'-S
0002 0005 00060007 0009 

Qasaüxlé
0047 0048 0049 0050 0051 0052 

qasse  N° 7

0001 0039 

qasse Nu 8 
0013 0014 0015
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P o i n t s  s u p e r p o s é s

0 0 0 7 AXE1 = - 0 . 9 4 AXE2 = - 0 . 4 4
0 0 1 1 AXE1 = - 1 . 0 6 AXE 2 = - 0 . 5 0
0 0 1 2 AXE1 = - 0 . 9 1 AXE 2 = - 0 . 6 7
0 0 1 7 AXE1 = - 1 . 1 2 AXE 2 = - 1 . 2 4
0 0 1 9 AXE1 = - 0 . 7 5 AXE 2 = - 0 . 2 4
0 0 2 2 AXE1 = - 1 . 1 8 AXE 2 = - 0 . 4 6
0 0 2 3 AXE1 ' = - 1 . 3 3 AXE 2 = - 1 . 0 7
0 0 2 5 AXE1 = - 0 . 7 2 AXE 2 = - 0 . 4 1
0 0 2 7 AXE1 = - 0 . 8 1 AXE2 = - 0 . 7 1
0 0 2 8 AXE1 = - 0 . 7 0 AXE 2 = - 1 . 0 1
0 0 3 0 AXE1 = - 0 . 6 7 AXE 2 = - 0 . 9 8
0 0 3 1 AXE1 = - 0 . 2 8 AXE 2 = - 0 . 1 3
0 0 4 5 AXE1 = - 0 . 8 6 AXE2 = - 1 . 0 2
0 0 4 9 AXE1 = - 1 . 1 3 AXE 2 = 1 . 6 4
0 0 5 4 ÀXE1 = - 0 . 3 6 AXE2 = 2 . 6 7
0 0 5 9 AXE1 = - 0 . 8 8 AXE 2 = 0 . 5 8
0 0 6 0 AXE1 = - 0 . 9 4 AXE 2 = 0 . 5 4

1 Z
X 
2 
I 
Z 
Z
z 
z 
z

0039 Z
Z
z 
z 
z 
z 
z

0010 z 
z

0045 Z 
I
Z 0032

0044 Z
0017 Z 0033

0027 Z 0 03 t
0016 Z 

Z
0022 Z 0034

Z
0025 Z 

Z
00411 

00110040XZ
0015 0033

0005 Z 
0012 Z 

0008 Z 
0031 

00190043 
0042 Z 
0057 Z 

0003 0026
0047 Z 0036X

oooc z
0049 Z0014 0037

Z 0013 
0002 Z 

Z
z 
z

0050 Z
I
z

0009 Z
0051 Z 

Z
0052 Z 

Z
0053 

Z
0051

Tableau 2 • Analyse factorielle en composantes principales graphique variables x variables : Axe I * composante 
principale n°l. Axe 2 - Composante principale n°2. 0 individus hors du cadre ; 62 individus dans le cadre ; 17 points super
posés.
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P o i n t s  s u p e r p o s é s

0 0 0 7 AXE1 = - 0 . 8 8 AXE 2 = - 0 . 9 7
0 0 1 8 AXE1 = - 0 . 7 6 AXE 2 = - 0 . 1 9
0 0 2 0 AXE1 = - 1 . 3 0 AXE 2 = 1 . 6 4
0 0 2 1 AXE1 = - 1 . 2 5 AXE 2 = 1 . 6 1
0 0 2 3 AXE1 = - 1 . 3 1 AXE2 s 1 . 5 6
0 0 2 4 ÀXE1 = - 1 . 1 2 AXE 2 = 0 . 9 1
0 0 2 8 AXE1 s - 0 . 6 9 AXE 2 = 1 . 0 1
0 0 2 9 AXE1 = - 0 . 4 6 AXE 2 = 0 . 5 4
0 0 3 0 AXE1 = - 0 . 6 6 AXE 2 = 0 . 8 7
0 0 4 6 AXE1 = - 0 . 7 8 AXE 2 xs 0 . 3 9
0 0 4 8 AXE1 = - 1 . 3 1 AXE2 = - 0 . 7 2
0 0 5 4 AXE1 = - 0 . 4 2 AXE 2 = - 2 . 3 2
0 0 5 5 AXE1 = - 0 . 8 9 AXE2 = - 0 . 6 8
0 0 5 6 AXE1 = - 0 . 6 7 AXE 2 = - 1 . 5 5
0 0 5 9 AXE1 = - 0 . 9 6 AXE 2 s 1 . 0 7
0 0 6 0 AXE1 = - 1 . 0 1 AXE 2 = 1 . 1 0
0 0 6 1 AXE1 = - 0 . 9 1 AXE 2 = 0 . 7 5
0 0 6 2 AXE1 = - 1 . 0 7 AXE 2 = 1 . 1 8

AX

00S3 Z
0051 z

Z z
00S1 z z

0052 Z z
Z z

0056X z
z z

0050 Z z
Z X

0041 Z z
Z z

0047 Z z
0055 Z z

Z 1
Z z

00421 z
Z 0036 Z

0057 Z Z
Z z

0062 Z 00371
0061 0043 Z

Z Z
Z z

0003 Z z
X z

00401 z
Z z
z z
1 z

0046 Z z
10026 0033 Z

0011 z Z
00440041 0034 Z

0006 Z Z
00080009 Z z

0002 Z z
0004 Z z

0010 Z z
Z 0035 Z

00290014 0031 X
0024 Z Z

0020 Z 0032 Z
0005 Z 0013 Z

Z z
0016 Z z

0021 Z z
Z z
Z z
z z

0015 z
Z z
Z z

0039 Z z
Z z
Z 2
z X
z z
z z
z z
z z

0001 z z
-2  -1  0 1 2 3 4 5 6

AXI1

Tableau 3 - Analyse factorielle en composantes principales (II).
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N* CFH a n COFL GFFE

1 12,57 6,41 8,00 1
2 10,82 10,41 8,00 1
3 11,50 4,00 8,00 1
4 11,35 7,02 8.00 1
5 11,97 9,56 8,00 1
6 10,56 8,40 8,00 1
7 10,91 8,82 8,00 1
8 10,85 6.47 8,00 1
9 10,14 12,05 8,00 1

10 12 .32 2,08 8,00 1
11 11,83 4,71 8,00 1
12 10,74 6,56 8,00 1
13 8,09 10,58 12,00 2
14 9,00 10,12 12,00 2
15 10,55 10,77 12,00 2
16 9 ,09 5,64 10,00 3
17 9,09 4,65 10,00 3
18 9,44 5,12 10,00 3
19 8,63 5,77 10,00 3
20 10 ,96 3,52 10,00 3
21 10,30 4,39 10,00 3
22 10,89 4.15 10,00 3
23 10,94 3.57 10,00 3
24 10,63 5,59 10,00 3
25 10,35 5.05 12,00 4
26 9,08 6.84 12,00 4
27 11,03 5,35 12,00 4
28 10 ,25 5,32 12,00 4
29 10,41 6,92 12,00 4
30 9 ,27 5,24 12,00 4
31 8 .45 5,59 12,00 4
32 9 ,52 6.79 12,00 5
33 8,75 6.65 12,00 5
34 9,58 S ,56 12,00 5
3S 10,37 6,81 12,00 5
36 9,38 5,45 12,00 5
37 8,82 6,86 12,00 5
38 9,56 6,82 12,00 5
39 11,60 8,64 10,00 6
40 11,85 5,79 10,00 6
41 11,11 7,14 10,00 6
4 2 12,28 6,22 10,00 6
43 11 ,45 5.84 10,00 6
4 4 12,32 6,08 10,00 6
4 5 10 ,12 5,92 10,00 6
4 6 9 ,55 5,55 10,00 6
4 7 11,11 6.25 4 ,00 7
4 8 11,86 5.28 4,00 7
49 9,89 S.76 4,00 7
50 8,44 5,26 4,00 7
51 9,23 5,42 4 ,00 7
52 8,80 6,41 4,00 7
53 8,83 5,55 7 ,00 8
54 9,69 6,41 7,00 8
55 11,97 6,66 7 ,00 8
56 10,77 6,61 7,00 8
57 9,93 6,70 7,00 8
58 9,27 7,00 7,00 8
59 12,58 5,32 10,00 9
60 12,42 5,28 10,00 9
61 12,16 5.02 10,00 9
62 13,62 4,27 10,00 9

Tableau 4 • Analyse discriminante : résultats.



L’EVOLUTION DU DEROULEMENT CHEZ CERTAINES POPULATIONS
D'AMMONITES HETEROMORPHES DE L'HAUTERIVIEN MOYEN

RESULTATS DE L’ENSEMBLE DES ANALYSES

Variable partition obtenue ;

Classe N° 1

0001 0002 0003 0004 0005 0006 0007 0008 0009 0010 00110012

Classe N° 2 

0013 0014 0015

Classe Ng 3

0016 0017 0018 0019 0020 0021 0022 0023 0024

Classe. M l 4 

0025 0026 0027 0028 0029 0030 0031 

Classe N° 5 

0032 0033 0034 0035 0036 0037 0038 

Classe N° 6 

0039 0040 0041 0042 0043 0044 0045 0046 

Classe N° 7 

0047 0048 0049 0050 0051 0052 

Cl.as.se.Nlg 

0053 0054 0055 0056 0057 0058 

Classe N°9 

0059 0060 0061 0062
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PLANCHE 1

Polymorphisme de Crioceratites nolani (KILIAN), morphe sablieri (ASTIER). Tous les échan
tillons : zone à Nodosoplicatum - Cumier (Drôme). Photos R GONNET.

Fig. 1. Crioceratites cf. nolani (KILIAN)
Le dernier tour de spire com m ence à s ’écarter de l’om bilic. L ’ornem entation est vigoureuse. 
(Collection GONNET, Avignon, RG/63).

Fig. 2. Crioceratites nolani, morphe sablieri, (ASTIER)
L ’omementation et la section sont identiques à l’échantillon n° 1, mais ici la spirale se desserre de 
plus en plus. On note sur le ventre une puissante tuberculation bien conservée. (Collection SALO
MON - Musée de Mormoiron, SM/460026).

Fig. 3. Crioceratites nolani, morphe sablieri (ASTIER)
(Collection GONNET - Avignon, RG/29).

Fig. 4. Crioceratites nolani, morphe sablieri (ASTIER)
(Collection GONNET - Avignon, RG/200)

Fig. 5 - 6. Crioceratites nolani. morphe sablieri (ASTIER)
Le hiatus de disjonction entre la région buccale et l’ombilic s’accroît de plus en plus. (Collection 
GONNET - Avignon, RG/201 ; Collection SALOMON SM/460011, Musée de Mormoiron).

Fig. 7 - 8. Crioceratites nolani, morphe sablieri (ASTIER)
La tuberculation et l’ornementation tendent à s ’effacer, bien qu’apparaissent encore de fortes côtes 
principales. Le dernier tour de la spirale se dresse maintenant presque comme une hampe. (Collection 
SALOMON - SM/460300 et SM/460301, Musée de Mormoiron)
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PLANCHE 2

P o lym o rp h ism e  de C rio cera tite s  e legans  ( d ’ORBI GNY) .  T ous les échant i l l ons  : Z one à 
Nodosoplicatum - Cumier (Drôme). Photos R. GONNET.

Fig. 1. Crioceratites cf. nolani (KILIAN)
Trituberculation sur les côtes principales, mais peu accentuée. Les flancs sont plats, la croissance est 
très lente. Le dernier tour de spire commence à s ’écarter de l’ombilic. (Collection GONNET - 
Avignon, RG/14).

Fig. 2 - 3 .  Crioceratites elegans (d’ORBIGNY)
Ornementation, croissance et section sont identiques à celles de l’échantillon n° 1. Les flancs sont 
plats. (Collection GONNET - Avignon, RG/210, RG/212).

Fig. 4. Crioceratites elegans (d’ORBIGNY)
La tuberculation externe est conservée sur le phragmocône. La hampe se redresse et amorce une sorte 
de crosse. (Collection SALOMON - Musée de Mormoiron. SM/460008).
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PLANCHE 3

Polymorphisme de Crioceratites joliboisi (SARKAR). Photos R. GONNET.

Fig. 1 - 2. Crioceratites joliboisi (SARKAR).
Fin de la zone à Nodosoplicatum - Cumier (Drôme). (Collection GONNET - Avignon RG/70 et 
RG/54.

Fig. 3. Crioceratites joliboisi (SARKAR)
Début de la zone à Sayni - Arpavon (Drôme). (Collection GONNET- Avignon RG/72).



Pl. 3
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Fig. 1.

Fig. 2. 

Fig. 3.

Fig. 4. 

Fig. 5,

PLANCHE 4

Variations polymorphiques de Crioceratites cumieri (ROPOLO, 1991). Tous les échantillons : 
zone à Nodosoplicaturn - Cumier (Drôme). Photos R. GONNET.

Crioceratites curnieri (ROPOLO)
Forme très proche de C. loryi, (Sarkar), mais en différant par des côtes secondaires non fascicu- 
lées et par sa section. La spirale est ici très fermée, (collection GONNET - Avignon, RG/56).

Crioceratites curnieri (ROPOLO)
Holotype, MHNM 1990-45, (Muséum d’Histoire Naturelle de Marseille).

Crioceratites curnieri (ROPOLO)
Même ornementation, même section que le type, mais ici la hampe se forme à partir du dernier 
tour et un retour de crosse s’amorce. (Collection GONNET - Avignon, RG/8).

Crioceratites curnieri (ROPOLO)
Individu macroconche. (Collection GONNET - Avignon, RG/9).

6a, 6b. Crioceratites curnieri (ROPOLO)
M orphes à enroulem ent subaspinocératique. (C ollection G O N N ET - A vignon, R G /58 et 
Collection SALOMON - Musée de Mormoiron, SM 460080).

Fig. 7. Crioceratites curnieri (ROPOLO)
Morphe à enroulement aspinocératique. (Collection GONNET - Avignon, RG/170).



Pl. 4
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PLANCHE 5

P o lym orph ism e de C rio cera tite s  sornay i ( SARKAR) .  T ous les é c h a n tillo n s  : zone à 
Nodosoplicatum. Photos R. GONNET, P. ROPOLO.

Fig. 1. Crioceratites sornayi (SARKAR)
Macroconche. Cet échantillon présente de grandes ressemblances avec Crioceratites curnieri, 
mais en diffère cependant, par sa trituberculation sur les tours juvéniles, qui devient bilubercula- 
tion sur le dernier tour, et par sa section ovale et ses flancs bombés, (collection SALOMON - 
M usée de Mormoiron, SM/460085).

Fig. 2 ,3 ,4 .  Crioceratites sornayi (SARKAR)
Individus microconches à enroulement subaspinocératique. (Collection GONNET - Avignon. 
RG/45, RG/27, RG/12).

Fig. 5. Crioceratites sornayi (SARKAR)
Individu microconche ; le hiatus de disjonction est un peu plus accentué que chez l’échantillon 
n° 4, l’enroulement est elliptique. (Collection SALOMON - Musée de Mormoiron, SM/460002).



PI  . 5
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PLANCHE 6

Polymorphismes de Crioceratites aff. majoricensis (Nolan). Photos GONNET, P. ROPOLO.

Fig. 1 ,3 . Morphes à enroulement criocéralique
(1, Collection GONNET - Avignon, RG/3 ; 3, Collection SALOM ON - M usée de Mormoiron, 
SM/460078).

Fig. 2. Crioceratites aff. majoricensis (NOLAN)
Le port en 6 est très caractéristique. (Collection GONNET - Avignon, RG/126).

Fig. 4. crioceratites aff. majoricensis (NOLAN)
(Collection GONNET - Avignon, RG/42).

Fig. 5 ,6 . Crioceratites aff. majoricensis (NOLAN)
Morphes à enroulement elliptique. (5, Collection GONNET - Avignon, RG/33 ; 6, Collection SALO
MON - Musée de Mormoiron SM/460023).



Pl. 6
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Fig. 1.

Fig. 2.

Fig. 3 ,4 , 5.

Fig. 6, 7.

PLANCHE 7

Polymorphisme au sein de l ’espèce Protacrioceras ornatum  d ’ORBIGNY. Tous les échan
tillons : zone à Nodosoplicatum - Cumier (Drôme). Photos GONNET et ROPOLO.

Crioceratites "gignouxi', sensu SARKAR (?)
(Collection GONNET - Avignon, RG/106).

Protacrioceras ornatum  (d’ORBIGNY)
Morphe à enroulement criocératique. (Collection GONNET - Avignon, RG/174).

Protacrioceras ornatum  (d’ORBIGNY)
M orphes à enroulem ent elliptique. (3 et 4, Collection GONNET - Avignon ; 5, Collection 
SALOMON - Musée de Mormoiron ; RG/173 ; RG/175 ; SM/460050).

Protacrioceras ornatum  (d’ORBIGNY)
M orphes à enroulement protacriocératique, avec hampe et crosse. (Collection SALOMON - 
Musée de Mormoiron : SM/460003 et SM/460005).
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Fig. 1 ,2 ,3 .

Fig. 4, 5. 

Fig. 6, 7, 8.

PLANCHE 8

Variations polymorphiques de Protacrioceras morphe “alpina" (Sarkar). Tous les échantillons : 
zone à Nodosoplicatum - Cumier (Drôme). Photos GONNET.

Protacrioceras morphe alpina (SARKAR)
Formes à enroulement criocératique : trituberculation, flancs plats, section identique. (Collection 
GONNET - Avignon, RG/10, RG/40, RG/19).

Protacrioceras morphe alpina (SARKAR)
Formes préprotacriocératiques. (Collection GONNET - Avignon, RG/36, RG/02).

Protacrioceras morphe alpina (SARKAR)
Formes à enroulement protacriocératique. (Collection GONNET - Avignon, RG/202, RG/121, 
RG/210).
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Fig. 1.

Fig. 2 ,3 .

Fig. 4, 5, 6, 7.

PLANCHE 9

Variations polymorphiques d'Acrioceras puzosianum  (d’ORBIGNY). Tous les échantillons : 
zone à Nodosoplicatum - Cumier (Drôme). Photos GONNET.

Acrioceras puzosianum  (d’ORBIGNY)
Morphe à enroulement elliptique, encore très proche du schéma criocératique. (Collection GON
NET - Avignon, RG/122).

Acrioceras puzosianum  (d’ORBIGNY)
Form es à enroulem ent préaspinocératique, port en 6 très ouvert. (C ollection GONNET - 
Avignon. RG/120, RG/118).

Acrioceras puzosianum  (d’ORBIGNY)
Evolution finale de l’espèce, en coquilles tripartites. Echantillons 4 à 6, Collection GONNET - 
A vignon, RG/119, RG/37, RG/180 - 8, co llection  SA LO M O N  - M usée de Mormoiron, 
SM/460079.
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