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Sur la classification des Dactylioceratidae (Ammonoidea)
du Toarcien

par JEAN GUEX

Musée de Géologie, Lausanne

RESUME

Le modéle taxonomique proposé ici différe, dans son principe, des autres classifications qui ont
été utilisées pour les Dactylioceratidae. 11 tient compte des principaux stades morphologiques se
manifestant au cours de I'ontogenése des espéces, et autorise de ce fait des discussions sur la phylo-
genése et le dimorphisme sexuel. Un nouveau genre macroconche (Rakusites) et un nouveau genre
microconche (Gabillytes) sont définis ici.

I. MORPHOLOGIE ET CRITERES DE CLASSIFICATION

Introduction

Lorsqu’on passe en revue la littérature traitant de la classification des Dactyliocera-
tidae, on constate que les criteres génériques et spécifiques utilisés par les auteurs sont
tres divers. On peut dire qu'il y a deux types de définitions de genre: 1. Celles qui sont
explicitement formulées. 2. Celles qui découlent implicitement de 1’attribution d’es-
peces diverses a un genre donné et des mises en synonymie des divers genres existants.
Les définitions de genre ne sont jamais concordantes d’'un auteur a ’autre, et sont
souvent contradictoires chez un méme auteur. J’ai cherché ici 2 mettre en évidence des
critéres de classification qui permettent de discuter: 1. Les relations phylogénétiques
entre les différents genres. 2. Les particularités morphologiques importantes de chaque
groupe.

1. Sur les épines et les tubercules

Lorsqu’on a affaire a des moules internes de Dactylioceratidae, on emploie souvent
indifféremment les termes de «tubercule» ou d’épine. En effet, la présence d’un
tubercule sur le moule implique généralement celle d’une épine sur la coquille. En
revanche, on constate que les coquilles ornées d’épines ne montrent pas forcément de
tuberculation sur leur moule interne. Pour cette raison, il semble préférable d’utiliser
le terme morphologique général de «spination» pour discuter des formes ornées
d’épines. On réservera le terme de «tuberculation» pour les formes dont les moules
internes sont ornés de tubercules. En effet, les épines ne sont pas préservées dans la
zone du moule interne ou I'ornementation est atténuée par la couche préseptale
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(Guex 1970a). Par exemple, les tubercules qui trahissent la présence des épines chez
les Zugodactylites braunianus (D’ORB.) sont si faibles qu’on peut les considérer comme
inexistants. De méme ceux de la plupart des Catacoeloceras du Toarcien moyen. En
revanche, les tubercules des Peronoceras et des Porpoceras sont puissants et bien
distincts. Ainsi, bien que ces quatre genres groupent des espéces ornées d’épines, la
nature de leur tuberculation permet de les distinguer, indépendamment des différences
qui existent dans la forme de leur coquille. Le type de spination est donc un critére
que I’on doit utiliser dans les divisions génériques, mais ce critére est bien évidemment
subordonné au critére majeur: la présence ou I’absence des épines. Dans les groupes
intégralement ornés d’épines, chez lesquels les moules internes sont pratiquement non
tuberculés (ex.: Zugodactylites), on constate qu’a chaque cote correspond une épine.
Ce critere est donc important. En revanche, la densité de la tuberculation sensu stricto
est un critere spécifique: dans les groupes ornés de tubercules, on trouve des espéces
montrant une épine toutes les 1, 2, 3, 4... cotes. Dans les définitions de genre, on
parlera donc de groupe «intégralement tuberculé» méme si le nombre de cotes par
tubercule varie d’une espéce a ’autre.

2. Sur la fibulation

Les formes tuberculées montrent souvent une nette tendance a la fibulation des
cotes latérales. Cela parait normal pour des raisons purement géométriques. Ce type
d’ornementation dépend en effet de ’espacement des cotes et de la taille relative de la
cavité formée par I’épine creuse. Si la base de cette cavité est plus large que I’espace
séparant les cOtes latérales, le tubercule coiffera forcément un certain nombre de ces
cotes; elles seront de ce fait fibulées. Si le diamétre de base est identique a la largeur
d’une cote et si I’épine est posée sur cette cote, il n’y aura pas de fibulation possible.
Le critere morphologique important réside donc davantage dans la dimension des
tubercules que dans le groupement des cOtes par ces tubercules.

En d’autres termes, la fibulation ou I’absence de fibulation sont des critéres subor-
donnés a la taille relative des tubercules par rapport a la densité de la costulation. De ce
fait, ces critéres n’ont qu’une valeur spécifique et non générique. On trouve par exem-
ple des Porpoceras qui ont des cOtes fibulées alors que d’autres n’en ont pas.

3. Choix des critéres

Je commencerai par chercher le caractére majeur qui permet de diviser la famille
des Dactylioceratidae de la maniére la plus logique. Dans cette famille, on constate que
certaines especes ont des épines et que d’autres n’en ont pas. Ce premier pas nous
amene donc a la diviser en deux. Un deuxiéme pas nous permet de constater, dans le
groupe des Dactylioceratidae qui ont des épines, ’existence de trois ensembles qui
s’individualisent par la nature de leur costulation (= épines + coOtes). Cela nous
ameéne donc a faire 4 subdivisions:
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A. Especes intégralement dépourvues d’épines.

B. Especes intégralement ornées d’épines. Dans ce groupe, on peut faire deux sub-
divisions: B! formes dont le moule interne est faiblement tuberculé ou non tuberculé,
ornées d’une épine par cote.

B2 formes dont le moule interne est nettement tuberculé (nombre variable de cotes
latérales par tubercules).

C. Especes montrant un stade morphologique non tuberculé plus ou moins long,
suivi d’un stade morphologique adulte tuberculé.

D. Especes montrant un stade morphologique juvénile tuberculé, suivi d’un stade
morphologique adulte non tuberculé.

Bien entendu, la costulation ne suffit pas a elle seule a établir des groupements
définitifs. 11 faut également tenir compte de la forme des coquilles. Dans la famille qui
nous intéresse, on constate I’existence de quatre groupes principaux:

a) Especes a tours cadicones (fig. 1, al = a2 = a). CadicOne est pris ici dans un
sens assez large. La figure schématique donnée ci-dessous (fig.1, al) illustre une
section cadicone typique (trés déprimée, a bordure ventro-latérale anguleuse), mais
dans leurs 3—4 premiers tours, les espéces a tours de section cadicOne montrent une
bordure ventro-latérale qui n’est pas anguleuse. On pourrait donc hésiter entre
«cadicOne» et «ovoide» pour qualifier certaines sections de tours d’individus trés
jeunes. En réalité, les tours cadicdones & bordure ventro-latérale non anguleuse se
confondent difficilement avec les tours ovoides déprimés parce qu’ils sont beaucoup

plus larges et surbaissés (fig. 1, a2).

b) Espéces a tours ovoides, plus ou moins comprimés. 11 convient ici de préciser
qu’au sein d’une méme espece, la largeur des tours est trés variable. On n’utilisera
donc pas la forme plus ou moins comprimée des tours dans les divisions génériques
(fig.1, bl = b2 = b3 = b).

c¢) Especes a tours quadratiques.

d) Especes développant sur leur loge d’habitation adulte une sorte de créte médiane.

En principe, on pourrait maintenant s’attendre a trouver dans chacun des groupes
A a D, des espeéces montrant 'un des quatre types de coquille a a d. Pour simplifier
la discussion qui va suivre, je vais donner une représentation schématique de ces
groupes.

Si’on passe maintenant en revue les espeéces qui ont été figurées dans la littérature
ou que 'on trouve communément, on constate qu’il est aisé de les classer générique-
ment de la maniére suivante (tab. 1).

Commentaires du tableau 1

1. Dans le groupe B2, on constate que la zone aperturale de la loge d’habitation
adulte perd parfois sa tuberculation (chez certains Porpoceras par exemple). Dans
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Tableau 1
Genres Type de Forme de la coquille
costulation Juvénile Adulte

Dactylioceras A b b
8 Peronoceras C b bouc
i Porpoceras B2 a bouc
§ Catacoeloceras B! a a,bouc
o Zugodactylites Bl b b
= Nodicoeloceras D a bouc
= Transicoeloceras D a a

Rakusites D b b
g Microdactylites A b boud
28 Collina B2 a b,coud
S S Mucrodactylites B! a b,coud
= Gabiliytes B! b boud

de tels cas, on n’attribuera naturellement pas ces exceptions au groupe D, puisque ce
phénomene est 1ié au «vieillissement» de I’ornementation. On observe ce phénomene
dans la plupart des groupes chez les individus adultes.

2. Dans cette note, les définitions de genres sont basées sur des successions de stades
morphologiques distincts et importants. Si on laisse intervenir la durée relative de ces
stades (en nombre de tours ou en mm de diameétre), on risque rapidement de tomber dans
des impasses. Voici un exemple : Porpoceras polare(FREBOLD) est un Porpoceras typique :
intégralement tuberculée, cette espéce montre un stade cadicOne assez prolongé, suivi
d’un stade quadratique. Porpoceras verticosum BUCKMAN est également un Porpoceras
typique; mais, chez cette espece, le stade cadicone est bref (environ 5 mm), rapidement
suivi du stade morphologique adulte quadratique. Entre les Porpoceras a stade cadi-
cOne bref et les Porpoceras a stade cadicone prolongé, on peut trouver tous les inter-
médiaires. La distinction générique des extrémes ne se justifie donc pas.

3. On pourrait certes envisager ’existence d’espéces du groupe D chez lesquelles
le stade tuberculé serait particuliérement long et rendrait difficile un classement. C’est
malheureusement toujours le cas lorsqu’on a affaire a des individus jeunes, apparte-
nant a un groupe montrant deux stades morphologiques importants. Toutefois on ne
peut pas baser la classification des ammonites sur les stades jeunes uniquement
(CALLOMON 1968) et il faut au départ établir les taxons sur les formes qui montrent le
plus d’éléments morphologiques lorsqu’elles sont adultes, c’est-a-dire les formes
macroconches. En fait, il est possible que I’on rencontre des especes difficiles a at-
tribuer a un groupe ou a un autre. Lorsque les critéres objectifs et simples proposés
ici ne seront pas applicables, il faudra faire appel a des criteres plus subjectifs
relevant du bon sens paléontologique.
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4. « Stade adulte» est pris ici dans un sens morphologique. En effet, I'ornementa-
tion adulte apparait généralement avant le moment ou I'individu est adulte au sens
paléobiologique du terme (cf. CALLOMON 1963).

5. 1l est peut-&tre utile de rappeler ici que la définition du genre est la synthése des
caractéristiques communes aux especes groupées dans ledit genre.

II. DEFINITION DES GENRES MACROCONCHES

Dactylioceras HYATT 1867
Espéce-type: D. commune (Sow.)
Synonymes: Anguidactylites, Kryptodactylites, Xeinodactylites, Tenuidactylites, Ortho-

dactylites BUCKMAN 1926, Athlodactylites, Koinodactylites, Nomodactylites BUCKMAN
1927.

Définition
Coquille évolute, plus ou moins comprimée, intégralement dépourvue d’épines.
Tours de section ovoide. Cotes latérales droites ou légérement arquées, d’inclinaison

variable, généralement bifurquées, parfois simples. Cdtes secondaires incurvées ou
non vers I’ouverture.

Remarques

a) D’apres les figures de BuCKMAN (1926), il est difficile de s’assurer que les genres
Peridactylites, Arcidactylites et Toxodactylites sont réellement dépourvus d’épines.
S’ils le sont, il s’agit de synonymes de Dactylioceras, sinon de Zugodactylites.

b) BUCKMAN (1927) a désigné comme «figuration type» de Xeinodactylites, les
fig.4-6, pl.1V, de YokovamA (1904), qui illustrent de vrais Dactylioceras. Xeino-
dactylites est donc bien un synonyme de ce dernier genre. Cette remarque triviale me
parait utile, car la forme figurée par BuCKMAN (1927, fig. 669) comme X. helianthoides
parait comporter des tubercules dans ses tours internes, et semble de ce fait ne pas
étre un Dactylioceras.

c) A propos des «tubercules» de BuckMaN: Cet auteur (1927, p.45, «generic
analysis») parlait de «faibles tubercules» en définissant les Dactylioceras. 1] entendait
certainement décrire ainsi le léger étalement du point de bifurcation des cotes latérales
observable parfois chez certaines especes de ce genre. Toutefois, ce point n’est nulle-
ment saillant et, pour cette raison, il me semble que I'utilisation du mot «tubercule»
dans un tel cas, donne a ce terme une acception beaucoup trop large et lui fait perdre
sa signification précise.

Peronoceras HYATT 1867
Espece-type P. fibulatum (Sow.).
Définition
Coquille évolute, plus ou moins comprimée, dépourvue d’épines dans ses tours

jeunes (identiques & Dactylioceras), développant une nette tuberculation dans sa
morphologie adulte. Section des tours juvéniles de type ovoide, devenant ovoide a
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quadratique au stade adulte. Cotes latérales droites a Iégérement arquées, d’inclinaison
variable, parfois fibulées au stade adulte, généralement bifurquées au stade juvénile,
polyfurquées au stade adulte. Cotes ventrales incurvées ou non vers 'ouverture.

Remarque

Les espéces Ammonites subarmatus YOUNG & BIRD et A. semiarmatus SIMPSON
(Holotypes figurés par HowarTH, 1962a, PIl.17, fig.5-6) sont fréquemment rat-
tachées au genre Peronoceras. En fait, il s’agit d’espéces intégralement tuberculées,
montrant un stade juvénile cadicone. Or, la caractéristique majeure des Peronoceras
(au sens ou ils ont été définis ici) réside dans leur stade juvénile identique aux Dactylio-
ceras. Donc, si I'on estime que les A. subarmatus et semiarmatus sont des Peronoceras,
il faut également considerer le genre Porpoceras comme un synonyme de Peronoceras.
Cela a été fait par de nombreux auteurs. DAGIs (1968) a déja insisté sur le fait que les
especes citées ci-dessus n’étaient pas des Peronoceras.

Porpoceras BUCKMAN 1911
Espece-type P. vortex Buck.
Synonyme: Kedonoceras DAGIS 1968.
Définition
Coquille évolute, plus ou moins comprimée, intégralement ornée d’épines. Moule
interne tuberculé. Section des tours cadicone au stade juvénile, devenant quadratique
dans la morphologie adulte. Cdtes latérales droites a légérement arquées, d’inclinaison

variable, parfois fibulées, bifurquées ou polyfurquées, parfois intercalées de cotes
simples. Cotes ventrales incurvées ou non vers l’ouverture.

Catacoeloceras BUCKMAN 1923

Espece-type C. confectum BuUcCK.
Synonyme: ?Omolonoceras DAGIS 1968.
Définition

Coquille évolute, intégralement ornée d’épines. Moule interne faiblement a non
tuberculé. Tours de section cadicone dans le stade juvénile, ovoide, quadratique ou
cadicone dans la morphologie adulte. Cotes latérales droites ou légeérement arquées,

d’inclinaison variable, généralement polyfurquées, parfois bifurquées et intercalées
de cotes simples. Cotes ventrales incurvées ou non vers ’ouverture.

Zugodactylites BUCKMAN 1926

Espéce-type Z. braunianus (D’ORB.)
Synonymes: Parvidactylites et trés probablement Vermidactylites BUCKMAN 1927.
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Définition

Coquille évolute, plus ou moins comprimée, intégralement ornée d’épines. Moule
interne pratiquement non tuberculé. Tours de section ovoide tout au long de ’onto-
genese. Cotes latérales droites a légérement arquées, d’inclinaison variable, générale-

ment bifurquées, parfois intercalées de cotes simples. Cotes ventrales peu ou pas
incurvées vers I'ouverture.

Nodicoeloceras BUCKMAN 1926
Espece-type N. crassoides (SIMPS.)

Synonymes: Crassicoeloceras?, Multicoeloceras?, Spinicoeloceras, Lobodactylites?,
BuckMAN 1926.

Définition

Coquille évolute, tuberculée dans son stade morphologique juvénile, non tuber-
culée au stade aduite. Tours internes cadicones, devenant quadratiques a ovoides au
stade adulte. Cotes latérales droites a 1égérement arquées, d’inclinaison variable, par-
fois fibulées au stade juvénile, bifurquées ou polyfurquées. Cotes ventrales incurvées
ou non vers |’ouverture.

Transicoeloceras PINNA 1966
Espéce-type T. angustum PINNA.
Définition

Coquille cadicone, globuleuse, tuberculée dans son stade juvénile, non tuberculée
au stade morphologique adulte. Ombilic profond et étroit. Cotes latérales droites a
légerement arquées, d’inclinaison variable, bifurquées ou polyfurquées, parfois
fibulées au stade juvénile.

Rakusites n.gen.

Espéce-type R. pruddeni n.sp. (cf.chapitre V, p. 238).
Définition

Coquille évolute, plus ou moins comprimée, tuberculée dans le stade juvénile,
dépourvue d’épines au stade adulte. Tours ovoides tout au long de I'ontogenese.
Cotes latérales droites a légérement arquées, d’inclinaison variable, bifurquées ou

polyfurquées, parfois fibulées au stade juvénile, généralement bifurquées au stade
adulte. Cotes ventrales peu incurvées vers I’ouverture.
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Remarque complémentaire

Subcollina SPATH 1925
Espéce-type S. yeovilensis SPATH.

Ce genre fit créé par SPATH (1925) d’apres une espece du Lias moyen décrite par
WRIGHT (1876-1886, pl. XXXVIII, fig. 5-6). SPATH considére cette forme comme un
précurseur des Dactylioceratidae (p.171). ARKELL (1957) classe le genre de SPATH dans
cette famille en lui attribuant un age Toarcien. L’examen de la figure de WRIGHT ne
laisse aucun doute sur le fait que S. yeovilensis n’est ni une forme toarcienne, ni un
Dactylioceratidae. 11 s’agit d’une espece voisine de I’'un des Crucilobiceras figuré par
ARKELL (1957, p. 246, fig.273-7d). La Subcollina décrite par FISCHER (1966, pl. V,
fig. 10) dans le Kammerker est selon toute probabilité un Mucrodactylites de la zone
a Variabilis.

[11. DEFINITION DES GENRES MICROCONCHES

Microdactylites BUCKMAN 1926
Espéce-type M. attenuatus Buck.
Définition
Coquille comprimée, évolute, intégralement dépourvue d’épines. Tours de section
ovoide tout au long de I'ontogenese. Loge d’habitation adulte montrant parfois une
région ventrale anguleuse. Cotes latérales droites ou légérement arquées, d’inclinaison

variable, généralement bifurquées, parfois intercalées de cotes simples. Cotes secon-
daires incurvées ou non vers I’ouverture. « Symétrie-miroir» généralement respectée.

Remarque

C’est LEHMANN (1968) qui a le premier montré que Microdactylites était un
genre microconche valide, homologue de Dactylioceras. Cet auteur a figuré un
magnifique individu adulte, montrant I’étranglement apertural caractéristique des
Dactylioceratidae adultes (pl. 17, fig. 8). Toutefois, HOWARTH (1962 b, p. 410) affirme
que M. attenuatus Buck. est un individu juvénile de Dactylioceras praepositum. Si tel
était le cas, ce serait fort dommage, car on ne saurait trouver de meilleur nom que
Microdactylites pour classer les Dactylioceras microconches! Le meilleur générotype
pour les Dactylioceras microconches serait alors évidemment la forme figurée par
LEHMANN (1968, p. 17, fig. 8). N’ayant pas la possibilité de trancher la question, je
pencherai pour la solution de LEHMANN jusqu’a plus ample informé.

Collina BONARELLI 1893
Espéce-type C. gemma BON;
Définition
Coquille évolute, comprimée, intégralement ornée d’épines. Moule interne tuber-
culé. Tours de section cadicone dans le stade juvénile, devenant quadratique dans la
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morphologie adulte. Loge d’habitation adulte développant fréquemment une créte
médiane sur sa partie ventrale. Cotes latérales droites, parfois légérement arquées,
d’inclinaison variable, généralement polyfurquées, parfois simples. Cotes secondaires
généralement incurvées vers I'ouverture. « Symétrie-miroir» tendant toujours a étre
respectée au stade adulte.

Mucrodactylites (BuckmaN 1927), émendé ici

Espece-type M. mucronatus (D’ORB.)
Définition

Coquille comprimée, évolute, intégralement ornée d’épines. Moule interne faible-
ment ou non tuberculé. Tours de section cadicone dans le stade juvénile, devenant
quadratique ou ovoide dans la morphologie adulte. Loge d’habitation développant
parfois une légére surélévation médiane de la partie ventrale. Cotes latérales droites ou
légerement arquées, d’inclinaison variable, généralement bifurquées, parfois inter-
calées de cotes simples. Cotes secondaires peu incurvées vers I'ouverture. « Symétrie-
miroir» généralement respectée au stade adulte.

Remarque

La définition originale de Mucrodactylites doit étre modifiée, car BUCKMAN (1927,
p. 45) faisait intervenir dans sa diagnose la présence de l'interruption médiane des
cotes ventrales que ’on observe parfois sur les moules internes (cf. a ce sujet GUEX
1970a), caractére qui n’a méme pas une valeur spécifique, puisqu’au sein d’'une méme
espece il n’est nullement constant.

Gabillytes n. gen.

Espéce-type: G. larbusselensis n.sp. (cf. chapitre V)
Définition

Coquille comprimée, évolute, intégralement ornée d’épines. Moule interne prati-
quement non tuberculé. Tours de section ovoide tout au long de 'ontogenese. Loge
d’habitation adulte développant souvent une créte médiane dans la région ventrale.
Cotes latérales droites a légerement arquées, généralement bifurquées, parfois simples.
Codte secondaires peu ou pas incurvées vers I’ouverture. « Symétrie-miroir» générale-
ment respectée.
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1V. DIMORPHISME

Les groupements morphologiques ayant été établis sur la base du mode¢ie proposé
au début de cette note, il convient maintenant de voir quelles sont les relations entre
genres macroconches et microconches.

Catacoeloceras

Pour ce groupe, il n'y a aucun probléme quant au dimorphisme: les formes micro-
conches doivent étre rangées dans le genre Mucrodactylites. Elles se distinguent
aisément des Collina par la nature de leur spination qui est de type B! et non B2.

Transicoeloceras

Je ne connais pas les homologues microconches des Transicoeloceras. 11 me semble
pourtant trés probable qu’ils soient de méme type que Collina.

Rakusites

Des homologues microconches de ce genre n'ont jamais été décrits. Il faudra
probablement les classer dans un taxon nouveau, car ils montreront selon toute pro-
babilité la méme forme de coquille que Microdactylites, mais seront intégralement
tuberculés.

Zugodactylites

Les homologues microconches de Zugodactylites n’ont jamais été décrits. Leur
particularité réside dans la présence fréquente d’une créte médiane ornant la loge
d’habitation adulte. Ils sont classés ici dans le genre Gabillytes n. gen. (cf. chapitre V).

Dactylioceras

LEHMANN (1968) a montré que les microconches de ce genre devaient étre classés dans
le genre Microdactylites (cf. ci-dessus: remarque sur Microdactylites).

Peronoceras

Il est trés probable que les Peronoceras microconches soient de méme type morpho-
logique que les Microdactylites. En effet, chez les Peronoceras, la tuberculation ap-
parait a un diameétre égal ou plus grand que le diameétre adulte des microconches que
’on trouve communément. On sait en outre que les microconches montrent souvent
une certaine tendance a conserver jusqu’au stade adulte ’ornementation juvénile de
leurs homologues macroconches (TINTANT 1963, p. 465). C’est pourquoi, si les
homologues microconches des Peronoceras ne montrent pas de tuberculation, ils
seront confondus avec ceux des Dactylioceras, et placés dans le méme taxon: Micro-
dactylites.
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Nodicoeloceras et Porpoceras

Les homologues microconches de ces deux genres sont les Collina. En effet, dans
I'un et 'autre groupe, les microconches sont intégralement tuberculés et montrent
deux stades importants dans la forme de leur coquille: un stade cadicone plus ou
moins long (cf. tableau 1, Commentaire n° 2), suivi d’un deuxiéme stade, quadratique
ou ovoide, donnant a la coquille une forme comprimée.

Je parle ici des especes du Toarcien moyen, car j’attends évidemment I’objection
suivante: «On n’a jamais décrit de Collina, au sens ou vous I’avez défini, dans le
Toarcien inférieur. Cela signifie que votre théorie est hautement spéculative. Si les
relations que vous prétendez exister entre Collina, Nodicoeloceras et Porpoceras sont
exactes, cela implique que I'hypothése de I'origine sexuelle du dimorphisme des
ammonites est mal fondée.»

A quoil je répondrai:

1. Si ’on en croit la littérature, le genre Nodicoeloceras n’existe qu'au Toarcien
inférieur. Or, la forme décrite plus loin est un Nodicoeloceras, mais elle provient du
sommet de la zone a Bifrons. Si ’'on en croit encore la littérature, les Porpoceras ne
devraient exister qu’au Toarcien moyen. Or, DAGIs (1968) a décrit une faune d’am-
monites sibériennes du Toarcien inférieur (Kedonoceras compactum et asperum DAGIS)
qui est en fait une faune de Porpoceras (cf. tableau 1, commentaire n° 2, et chapitre I,
1 et 2). Il est donc bien évident que, si un genre n’a pas été décrit a une époque donnée,
cela n'implique pas forcément son absence a cette époque (dans des limites de temps
raisonnables, bien entendu).

2. Le seul argument puissant contre ’hypothése de ’origine sexuelle du dimor-
phisme est d’ordre phylogénétique: micro- et macroconches auraient des répartitions
verticales différentes. On se trouverait donc dans une telle situation (mais cela n’est
nullement démontré) dans le cas de I’ensemble Collina-Nodicoeloceras-Porpoceras. Si
I’on pouvait démontrer cet argument d’une maniére générale, cela constituerait une
preuve irréfutable contre «notre» hypothése. 1l est cependant extrémement malaisé
d’apporter une telle preuve. On sait en effet que les «sex-ratio» sont infiniment varia-
bles d’un endroit a ’autre, d’'un groupe a I’autre, 3 un moment donné (CALLOMON
1963, 1968; TINTANT 1963). Certains domaines de certains bassins sont favorables a
la vie des formes écologiquement les plus exigeantes (jeunes et microconches de petite
taille) (SturaNI 1967 — GUEX 1969). D’autres ne sont pas propices a la vie de tels
organismes et, dés lors, seules les formes adultes de certaines espéces peuvent y vivre.
On sait en outre que, d’'une maniére générale, les céphalopodes sont des migrateurs.
De ce fait, il ne faut pas s’étonner de trouver des régions ou seul un sexe est présent
en abondance: on trouve des gisements ou il n’y a que des macroconches, mais a ma
connaissance, jamais l'inverse. Les gisements livrant des microconches en grande
abondance fournissent également des macroconches jeunes (ou des débris de macro-
conches adultes lorsqu’il y a eu tri mécanique).
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On peut en outre faire la constatation suivante: L’aire de répartition d’'une forme
macroconche est toujours plus grande que celle de son homologue microconche.
L’aire de répartition de ’homologue microconche est plus petite que celle du macro-
conche, et elle est inclue dans cette derniere.

Pour pouvoir amener 'argument phylogénétique envisagé plus haut, il faudrait
donc connaitre tous les domaines écologiques dans lesquels une espéce d’ammonite
a vécu, non seulement 2 un moment donné, mais encore aux divers moments de son
histoire. Cela pose un probléme insoluble, car il est bien évidemment impossible de
connaitre les faunes de tous les bassins (pas trop €loignés, bien entendu) dans leurs
trois dimensions. Cela d’autant plus que la documentation géologique et paléonto-
logique ne peut jamais étre compléte, car une grande partie des dépots a été détruite
par I’érosion. L’argument phylogénétique envisagé plus haut est donc difficilement
soutenable.

V. DESCRIPTION DES ESPECES FIGUREES DANS CETTE NOTE

Nodicoeloceras dayi (REYNES)
PL 11, fig. la—c

1868 A. Dayi n. sp. REYNES, Essais de Géologie et Paléontologie aveyronaise. Pl. V, fig. 7a-d.

1874 A. acanthopsis (D’ORBIGNY). DUMORTIER, Bassin du Rhone. Pl. LVI, fig. 3-4.

1931 Caeloceras (Peronoceras) millavense n. sp. var. crateriformis n. n. MONESTIER, Ammonites
rares..., pl. I, fig. 7 et 13.

1931 Caeloceras (Peronoceras) millavense n. sp. var. acanthopsis D’ORB., MONESTIER, Ammonites
rares..., pl. I, fig. 27, 29, 30.

Description

Coquille évolute. Tours internes cadicOnes, ornés de cotes proverses polyfurquées,
alternativement fortes et tuberculées, parfois fibulées, puis intercalées de cotes fines
non tuberculées. Tours adultes devenant ovoides, ornés de cotes fortes, serrées, bi-
furquées, droites, non tuberculées, intercalées de cotes simples.

Rapports et différences

Cette espéce différe de Nodicoeloceras crateriformis (MONESTIER) (lectotype désigné
par GALLITELLI 1970: MonNEesTIER 1931, pl. I, fig. 26) par son ombilic plus profond
et ses tours adultes plus arrondis. Elle differe également de N. spicatum Buck. par
sa taille adulte plus réduite et sa costulation sensiblement plus proverse.

Position stratigraphique et provenance

L’individu figuré provient de Le Clapier (Aveyron, France), sommet de la zone
a Bifrons.

Dimensions

Diamétre = 31 mm. Ombilic = 16,8 mm. Hauteur = 9 mm environ. Epaisseur
indéterminée.
Déposé au Musée de Géologie de Lausanne, n° 45159, coll. Guex.
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Collina nicklesi n.sp.
Pl. 1, fig. 3a—d: Holotype

1931 Caeloceras (Peronoceras) millavense n. sp. var. crateriformis n. n., MONESTIER, Ammonites
rares..., pl. I, fig. 17.

Description

Coquille évolute, comprimée. Tours internes cadicones, devenant quadratiques
dans la morphologie adulte. Cotes latérales proverses, polyfurquées, alternativement
fortes et tuberculées, puis intercalées de cotes plus fines, non tuberculées. 1 tubercule
pour 3-4 cotes latérales.

Rapports et différences

Cette espece differe de Collina zitteli (OPPEL) par sa costulation plus dense et sa
forme moins comprimée.

Position stratigraphique et provenance
Méme gisement et méme niveau que le N. dayi décrit ci-dessus.

Remarque:

11 s’agit de I’homologue microconche de N. dayi.

Dimensions

Diameétre = 11,3 mm. Ombilic = 6,3 mm. Epaisseur = 4,1 mm. Hauteur = 3 mm.
Déposé au Musée de Géologie de Lausanne, n° 45160, coll. Guex.

Rakusites pruddeni n.sp.
PL. 1, fig. la—c: Holotype. PL 111, fig. 5: Paratype

Description

Coquille comprimée a tours ovoides tout au long de ’ontogenese (section identi-
que a celle d’un Dactylioceras). Dans un premier stade, cette espéce montre de forts
tubercules et des cotes latérales fibulées. Dans sa morphologie adulte, cette espece
est rigoureusement identique a un Dactylioceras typique: cOtes latérales droites,
assez serrées, radiaires, bifurquées, rarement intercalées de cotes simples.

Rapports et différences

Cette espece se distingue aisément des Nodicoeloceras, par le fait que ses tours
sont ovoides tout au long de I’ontogenese.

Position stratigraphique et provenance

L’holotype a été récolté par M. HuGH PrRUDDEN (Montacute, Somerset). Gise-
ment: Stocklinch (prés de Illminster, Somerset). Partie inférieure de la zone a Bifrons.
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Dimensions

Diametre = 51 mm. Ombilic = 27,5 mm. Hauteur = 12 mm. Epaisseur = 10,6 mm.
Déposé au Musée de Géologie de Lausanne, n° 45161, coll. Guex.

Gabillytes larbusselensis n. sp.
Pl. 11, fig. 2a—d: Holotype

Description

Coquille évolute, comprimée. Cotes latérales légerement flexueuses, bifurquées,
intercalées de rares coOtes simples. Forme intégralement ornée d’épines. Tours
ovoides tout au long de 'ontogené¢se. Loge d’habitation adulte montrant une créte
arrondie.

Rapports et différences

Cette espece differe des Zugodactylites braunianus (D’ORB.) (= mutatus Buck.),
moratus DAGIS, monestieri DAGIS, rotundiventer BUCK., par la présence de sa créte
bien nette sur sa loge d’habitation adulte. Elle différe également de Zugodactylites
pseudobraunianus (MON.) par sa costulation sensiblement plus forte.

Position stratigraphique et provenance

L’ holotype provient de Larbussel (preés de Le Clapier, Aveyron, France). Horizon
a braunianus.

Dimensions

Diametre = 10,7 mm. Ombilic = 4,8 mm. Hauteur = 3,9 mm. Epaisseur = 3,4 mm.
Déposé au Musée de Géologie de Lausanne, n° 45162, coll. Guex.

VI CONCLUSIONS

I

On peut se demander si une classification d’un tel type présente un intérét phylo-
génétique quelconque. Pour deux raisons, je pense que c’est le cas:

1. Elle permet de saisir aisément les relations morphologiques existant entre les
formes micro- et macroconches. Au premier abord, il pourra paraitre choquant de
constater qu'aux 8 genres macroconches ne devraient correspondre que 5
genres microconches (en comptant le genre encore inconnu qui devrait grouper
les Rakusites microconches). Ce paradoxe n’est qu’apparent. Il est lié au fait que la
seule maniere d’opérer une classification des ammonites est basée sur I’observation de
la morphologie de la coquille. Cela est évident si I’on ne tient pas compte du dimor-
phisme, mais ¢a I’est moins lorsqu’on aborde les implications taxonomiques de ce
probléme (cf. CALLOMON 1968, p. 115 et suiv.). Or, la classification proposée ici est
essentiellement basée sur les stades morphologiques qui se succedent au cours de
'ontogenése des macroconches. Mais on sait que les formes microconches, pour des
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raisons biologiques inconnues, montrent généralement une morphologie adulte qui
ne comporte pas tous les stades observables chez leurs homologues macroconches.
C’est pourquoi on ne saurait s’étonner de constater que certains microconches, dont
les homologues du sexe opposé montrent deux stades ornementaux essentiels, n’en
présentent eux-mémes qu’un seul. Dans de tels cas, le stade ornemental fixé par le
microconche correspond naturellement au stade juvénile de son homologue macro-
conche. Or, deux ou trois genres macroconches différents peuvent montrer des stades
juvéniles similaires. Si I’on ajoute a cela le fait que la forme de la coquille, au stade
adulte, est trés semblable chez tous les Dactylioceratidae microconches (section des
tours montrant toujours un rapport Epaisseur/Hauteur voisin de 1), il est naturel
qu’un genre microconche unique puisse correspondre a plusieurs genres macro-
conches différents. CALLOMON (1968, p. 118-119) a discuté un probleme identique
concernant la nomenclature spécifique. Il a montré comment deux espéces macro-
conches de niveaux différents pouvaient n’avoir qu’une seule espéce (morphologique
bien entendu) comme correspondant microconche. Dans le cas présent, on se trouve
devant un paradoxe analogue, résultant de I’obligation dans laquelle on se trouve de
s’en tenir uniquement aux critéres morphologiques pour définir les taxons.

2. Cette classification tient compte des principaux stades morphologiques se ma-
nifestant au cours de 'ontogenése. Or, on sait que souvent I'ontogenese est un reflet
de la phylogenése («loi» de Haeckel). La classification proposée ici autorise donc des
spéculations phylogénétiques. Par exemple:

Les premiers représentants du genre Dactylioceras apparaissent au Domérien
(CanTALUPPI et SAvI 1968). 1ls descendent trés probablement des Reynesoceras. Vers
la limite Toarcien inférieur-Toarcien moyen, trois groupes prennent naissance a
partir du genre Dactylioceras: 1) les Zugodactylites par développement d’une légere,
mais nette spination; 2) les Peronoceras par développement d’une forte tuberculation
dans la morphologie adulte; 3) les Rakusites par développement d’une forte tubercula-
tion au stade juvénile, suivie d’une morphologie adulte parfaitement homéomorphe
de celle des Dactylioceras typiques, la section des tours étant identique, tout au long
de I'ontogeneése, a celle des Dactylioceras.

Une autre branche importante a existé tres tot au Toarcien: c’est celle des Cata-
coeloceras-Porpoceras (qui pourrait descendre des Coeloceras). Ces deux genres sont
certainement liés phylogénétiquement et descendent I’'un de I'autre par modification
du caractere de la spination. Toutefois, il est encore trop tot pour dire lequel est
’ancétre de ’autre, car on connait fort peu de choses sur les dates d’apparition
relative des deux groupes. DAGIs (1968) a décrit une faune trés ancienne de Porpoceras
(Kedonoceras compactum et asperum DAGIS). D’autre part, J. GABILLY a fait une dé-
couverte d’un grand intérét dans la coupe qu’il a étudiée a St-Nicolas, sur le littoral
vendéen. 11 a trouvé dans le premier banc toarcien de sa coupe une ammonite qu’il m’a
amicalement confiée (je I’en remercie cordialement ici): il s’agit d’un Catacoeloceras
typique, et cette forme est associée a des Paltarpites!

Au sujet de I’origine des Nodicoeloceras: je pense que ce genre devrait descendre
des Porpoceras par perte de la tuberculation dans la morphologie adulte. On m’objec-
tera que cela n’est gueére possible puisque les plus anciens Porpoceras sont censés
étre postérieurs aux premiers Nodicoeloceras (HOwWARTH 1962, p. 408, a montré que
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dans le Yorkshire, ce genre apparait dans la sous-zone a Exaratum). En réalité, la
faune de DAGIs parait bien antérieure: située plusieurs métres sous les premiers
Harpoceras, elle est immédiatement sus-jacente aux derniers Amaltheus, dans une série
qui parait continue (DAGIS 1968, p. 77). Malheureusement, les corrélations exactes
entre la Sibérie et I’Europe sont encore imprécises et, de ce fait, on ne peut guére
pousser plus loin la discussion.

I1

Suivis par de nombreux auteurs, CALLOMON (1963) et TINTANT (1963) ont préconisé
I’emploi du sous-genre pour classer les ensembles microconches. Dans le cas des
Dactylioceratidae, on voit qu’un tel traitement taxonomique ne peut étre appliqué.
Il est en effet difficile d’admettre qu’un sous-genre unique puisse &tre subordonné
simultanément a deux genres distincts, bien que le Code International de Nomencla-
ture Zoologique ne spscifie pas ce probléeme particulier. Chez les Dactylioceratidae, le
genre microconche (en particulier Collina et Microdactylites) fait figure de «super-
genre», puisqu’il groupe un ensemble d’unités biologiques plus grand que le genre
macroconche. En fait, si les homologues microconches des Nodicoeloceras pouvaient
étre distingués de ceux des Porpoceras (au Toarcien moyen) & un niveau supraspéci-
fique, il conviendrait naturellement d’en faire une unité taxonomique distincte que
I'on traiterait comme un sous-genre. Toutefois, cela parait difficile et c’est la
raison pour laquelle les ensembles microconches ont été considérés ici comme des
genres a part entiére.

11

BuckMAN (1927, vol. VI, p. 44) écrit: “For instance, ‘Costate’ obviously includes
two phases, (1) pre-tuberculate, (2) post-tuberculate. Some forms entered as costate
may, therefore, rightly belong to tuberculate, for they might show tuberculation in
inner whorls...”

Ainsi, bien que BUCKMAN n’ait pas mis en pratique ses conclusions de maniere
trés stricte, on voit que le principe de la classification proposée ici est plus proche de
celui de cet auteur que de celui des autres paléontologistes qui ont étudié les Dactylio-
ceratidae.

IV

Quelques traits essentiels peuvent étre retenus comme caractéristiques des Dactylio-
ceratidae microconches:

1. Développement fréquent d’une créte médio-ventrale sur leur loge d’habitation
adulte.

2. Coquille toujours beaucoup plus comprimée que chez leurs homologues macro-
conches, comme dans beaucoup de groupes d’ailleurs.

3. Tours adultes toujours quadratiques ou ovoides, mais jamais cadicones, méme
dans les groupes ou leurs homologues macroconches adultes montrent des tours
cadicones.

ECLOGAE GEOL. HELYV. 64/2-1971 16
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4. Dans tous les cas que j’ai pu observer, les ouvertures des microconches sont du
méme type que celles de leurs homologues du sexe opposé, c’est-a-dire simples, pré-
cédées d’un étranglement apertural.

\Y

Plusieurs auteurs considérent les Dactylioceratidae comme les ancétres des Ham-
matoceratinae ou des Stephanocerataceae. En fait, les Stephanocerataceae n’ont qu’un
ascendant possible: c’est le groupe des Hammatoceratinae. En effet, il n’existe pas de
Dactylioceratidae au-dessus de ’extréme base du Toarcien supérieur.

Pour voir si une relation phylogénétique entre Hammatoceratinae et Dactylio-
ceratidae est possible, il suffit de considérer le type de dimorphisme dans chaque
groupe. Les plus anciens Hammatoceras microconches sont les Onychoceras planum
RENZ, provenant de la base du Toarcien supérieur (= homologues microconches de
Hammatoceras primitifs). Ces formes ne montrent pas la moindre affinité morpholo-
gique avec les derniers représentants de la famille des Dactylioceratidae (qui sont les
Porpoceras-Collina). En revanche, les plus anciens Phymatoceras microconches que
j’ai trouvés (dans la sous-zone a Bifrons, sensu GABILLY et al. 1967, cf. Guex 1970b)
sont rigoureusement du méme type que Onychoceras planum RENz (plus évolutes)!

On constate un parallélisme étonnant entre I’évolution du genre Hammatoceras et
celle du genre Phymatoceras, parallélisme qui réside dans la diminution du dimor-
phisme morphologique au cours du temps. En outre, ces deux genres se succeédent
dans le temps sans lacune; il est donc naturel de chercher chez les Phymatoceratinae
les ancétres des Hammatoceratinae (cf. ARKELL 1957, p. 267). On trouve bien chez les
Stephanocerataceae des espéces montrant une morphologie voisine des Dactylio-
ceratidae, mais de la a en déduire une relation phylogénétique directe entre ces deux
groupes, il y a un pas qu’il vaut mieux ne pas franchir.

On pourrait certes envisager une relation phylogénétique précoce entre Phymato-
ceratinae et Dactylioceratidae. La encore, on peut s’en référer au type de dimorphisme.
Les Haugia sont des Phymatoceratinae, et leurs homologues microconches sont pour-
vus d’apophyses jugales (cf. LEHMANN 1969). Les Dactylioceratidae microconches, eux,
ne montrent pas la moindre tendance & développer des apophyses. Cela sépare les
deux groupes d’une maniére qui me parait fondamentale.
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Planche 1

Fig. 1. Rakusites pruddeni n. gen. n. sp. Holotype, n° 45161. Provenance: Stocklinch
(prés de Illminster, Somerset), partie inférieure de la zone a Bifrons.
Diamétre = 51 mm
a) vue latérale
b) vue ventrale
c) détail de la morphologie juvénile (x 2,2).
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Fig. 1.

Jig. 2.

Fig. 3.

Planche 11

Nodicoeloceras dayi (REYNES), n° 45159. Provenance: Le Clapier (Aveyron, Fran-
ce), sommet de la zone & Bifrons.

Diamétre = 31 mm

a, b) vues latérales

c) vue ventrale face

x) derniére cloison du phragmocone adulte.

Gabillytes larbusselensis n. gen. n. sp. Holotype, n° 45162.

Provenance: Larbussel (prés de Le Clapier, Aveyron, France), horizon 4 Braunia-
nus.

Diameétre = 10,7 mm

a) vue ventrale

b) vue latérale

¢) vue ventrale face

d) vue latérale

xX) derniére cloison du phragmocodne adulte.

Collina nicklesi n. sp. Holotype. n° 45160. Provenance: méme gisement, méme
niveau que le N. (N.) dayi de la pl. II, fig. 1.

Diamétre = 11,3 mm

a, b) vues latérales

¢) vue ventrale face

d) vue ventrale

x) derniére cloison du phragmocone adulte.
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Fig. 1.

Fig. 2.

Fig. 3.

Fig 4.

Fig. 5.

Planche 111
Sections

Nodicoeloceras dayi (REYNES), n° 45163. Provenance: Le Clapier (Aveyron, Fran-

ce), sommet de la zone 4 Bifrons (un peu plus ancien que 'individu figuré pl. 11,
fig. 1 et 3).

Diameétre: 6,9 mm (individu juvénile).

Collina nicklesi n. sp. n° 45164. Provenance: Méme gisement, méme niveau
que le N. (N.) dayi de la pl. 111, fig. 1.
Diameétre: 6,9 mm (individu juvénile).

Gabillytes larbusselensis n. sp. n° 45165. Provenance: Larbussel (prés de Le Cla-
pier, Aveyron, France), horizon 4 Braunianus.
Diameétre: 12,8 mm (section passant par la loge d’habitation d’un individu adulte).

Collina groupe de gemma (BoN.), n° 45166. Provenance: Le Tournadous (Avey-
ron, France), sous-zone a Bifrons.
Diameétre: 4,0 mm (individu treés jeune).

Rakusites pruddeni n. sp. Paratype, n° 45167. Provenance: Stocklinch (prés de
Illminster, Somerset), partie inférieure de la zone a Bifrons.
Diameétre: 33 mm (individu juvénile montrant déja la morphologie adulte).

1. La situation géographique des gisements cités se trouve sur la feuille 220 de la Carte Géologique
de France, exceptée celle de I'individu provenant d’Angleterre (Somerset).

2. Les sections ont été dessinées a la chambre claire d’aprés des moules internes polis. Pour cette
raison, I’épaisseur des coOtes et le type de spination ne sont pas visibles sur ces dessins.
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