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Résumé

Une nouvelle classification a4 fondement phylogénétique est proposée pour trois
familles d"ammuomiites hétéromorphes du Crétacé inférieur méditerranéen.

Dans les CRIOCERATITIDAE GiLL, 1871 sont classées les lignées plylogénétiques
Crieeegatitétes LEVEILLE, 1837, Balhadithbes SARKAR, 1954, Binstierasis SARKAR,
1977, Pseuaditénmandimsia SPATH, 1923, Semayittes WiEDmaNN, 1962 et [Ddaman-
ticenass gen. nov., Les genres Spathictiacarasas SARKAR, 1955, Prikuvidetass gen.
nov. et Parathunmanniaia BUSNARDO et all. , 2003 sont également classés dans cette
famille ; chacun d'entie-cux correspond probablement & plusieurs lignées phylo-
génctiques qui restent & établir dans le détail. Le statut généeique de S:bhaspinnce-
ras THOMER eF all, 1987 est ires incertain.

Dans les EMERICICERATIDAE fam. nov. sont classés des genres constitués de
plusieurs lignées phylogénétiques. C'est le cas de Damawicereses gen. nov., qui
regroupe toutes les espéces trituberculées qui s"isolent par leur évolution de la
lignée phylogénétique Crivreratitéees DEVEILLE, 1837 ; c'est aussi le cas de /Raas-
pitiéerass KILIAN, 1910, EmeridicRidtes SARKAR, 1954 et peut-&tre Pdnarecfieceras
SPATH, 1924. Pvolaerigestesas SARKAR, 1955 reste un genre typologique .Le
statut phylogénétique du genre Heonnesaiinia BUSNARPO, CIIARDILLAIS, WEIDMANN
& CLAVEL, 2003 reste & conflrmer. Dans les ACRIOCERATIDAE fam. nov. sent
classées les lignées générigues phylogénétiques Aeniaoerats HYATT, 1900, /Dissi-
Pilitess SARKAR, 1955 8t Toxaewaipitdefes SPATH, 1924, L'ofigine préeise du genre
AeninseEdus HYATT, 1900 reste 3 eiablif ; sa déeeuverie entraineta probablement
HAe translation au rang de seus-famille, avee un elassement. soit dans 1es CuRRE-
RATITIBAE Gtk 1871, 381t daRs 163 EVARCICERATIRAE fA: ABY.: .

A 'interigur de Eﬁﬁ%ﬂﬁ famille; larsque cela est possible, les liens phylétigues
existant enire fes ditférents genres sOnt précises et les faits évelutifs majeurs
Earacterisant €8s derniers sent deerits:

Abstract

We lay the foundations of a new phylogenetical classification for three hetero-
morph ammomite families of the mediterraneam Lower Cretaceous.

Into €EmocERamMMIDAE GilLL, 1871 are classified the phylogenetical lineages Grio-
cevattiges LEVEILLE, 1837, Balbavities SARKAR, 1954, Binatlicerasis SARKAR, 1977,
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Pseudotthanmannitu SpaTH, 1923, Sornayites WiEDMann, 1962 and Ditamantice-
ras gen. nov.. The généra Spathicrieesnass SARKAR, 1955, Prieurieeras: gen. nov.
and Parathurmanniar BUSNARDO et al., 2003 are also classified into this family ;
each of them contains probably several phylogenetical lineages wich are not ye(
established in détail. The generic status of Subaspinecenass THoMEL et af,, L9287
is much incertain.

Into EMERICICERATIDAE fam. nov. are bring together the généra wich inake up
several phylogenetical lineages. This is the case of Daneuxiéeeass gen. nov., which
contains the whole of the trituberculate species wich, by their évolution, are sepa-
rated from Crioeeraiiies LEvelLLe, 1837 phylogenetical lineage ; this Is also the
case of Paraspiticenas KiLiaN, 1910, Emesieicanas: SARKAR, 1954 and may be
Paraeriocerals SPATH, 1924, ProlachiRcenass SARKAR. 1955 stay a phenetieal
genus. The phylogenetical status of the genus HonRrlizs BUSNARDO, CHAROL-
LAIS, WEIDMANN & CLAVEL, 2003 must be eenfirmed.

Into AcriocERamDAE fam. nov. are classified the phylogeneticall généra Acrioce-
ras Hyatt, 1900, Dissimilites; SARKAR, 1955 and Toxoceratoides SpaTH, 1924,
The discovery of the true origin of the genus Aerieeeras HyATT, 1900 will imply
a translation of ACRIOCERATIDAE fam. nov, to a sub-family status, either into the
CRIOEERATITIDAE GILL, 1871, OF into the EMERICICERATIDAE Tam, nov..

Inside eaeh family, when it is pessible, the phylogeneticall generie linkages are
specified and the main ways of evelution are desenbed.

INTRODUCTION

Pendant le Crétacé inférieur, notamment a partir de 1I'Hautteriviem inférieur,
I’'ammeonitofaune est caractérisée par un développememt important, quan-
titatif et qualitatif, des espéces hétéromorphes, lesquelles peuvent parfois
en constituer |'élément dominant. La classification actuelle des ammonites
hétéromorphes de I'Hauterivien et du Barrémiem méditerranéens, classées
dans les AmCWLOCERATING (ANMOWIIDEA) repose encore essentiellement
sur 1'analyse des différences ou des similitudes phénétiques car les données
biostratigraphiques fines publiées, concernant les différentes espéces, sont
rares. Si on ajoute a ce fait que les fossiles d"ammmmemites hétéromorphes sonl
le plus souvent des fragments plus ou moins petits de spécimens originaux
entiers, ou presque, il est aisé de comprendre pourquoi une classification
phylogénétique de ces Amcwiocemamiva tarde 4 se mettre en place. Les don-
nées biostratigraphiques précises, que nous avons obtenues par des récoltes
méthodiques sur Je terrain, nous ont déja permis de proposer une classi-
ficatiom phylogénétique pour les familles des Halcomsomwae (Maimeulen
& Thieuloy, 1999), des COSTERELLIDAE, MaCROSTAFMITIDAE, HEMIHOPLI-
TipaE (Vermeulen, 1999 : 2001a) et des PuLcwBLLnmDAE (Vermeulen, 1995
; [19%7a, b ; 2001b ;2002) ; cette méthode taxinomique est ici appliquée aux
CRIOCBRATIMIBAE GilLL, 1871 nom:. covneat;. WRiGHT, 1952, aux EMERICICE-
RATIDAE fam. nov. et aux AcriocEramDaAE fam. nov., familles appartenant
toutes & la super famille des AnzwiorERATACEAE GiLL, 1871,

Le cadre biostratigraphique de I'Hauterivien et du Barrémien inférieur qui
est utilisé dans ce travail pour établir notre classification phylogénétique est

70



celui, modifié (tableau p.92), établi a I'issue des travaux du ‘groupe Kilian?’
en 2002 a Lyon, France (Vermeulen, 2002 ; Hoedemaeker et af,, 2003).

.- CLASSIFICATION PHYL@GIENIE‘ITIIQU&Z DES CRIOCERATITI-
pDAE G, 1871 nom. correct. Wi, h952

L.1. Origine et devenir de la famille : Thieuloy (1977) émet I'hypothése
d’une filliatiom des Criocaratitegs a partir du genre Criosaresiigkd/a THIEU-
Loy, 1977. Reboulet (1996) propose une origine des CRIOCERATITINAE
GuLL, h871, soit a partir du genre Sarasimedia Ukiig, 1905, soit & partir du
genre Eleniterass BreSKovski, 1967. Des recherches sont encore néces-
saires, notamment dans la Zone a Acanthodibous:s radiamss, pour confirmer
'une de ces trois hypothéses.

Les CriocERaMmMDAE GriLL, 1871 sont & I'origine des EMERICICERATIDAE
fam. nov. et des AcwiocERATIDAE fam. nov., ainsi que, probablement, des
HemurocHrAMIDAE SPATH, 1922, que nous classons, a cause de leurs liens
phylétiques étroits, avec les DEswawESIMbaAE STOYANOW, 1949, dans les
DESHAYESITACEAE STOYANOW, 1349,

1.2. Répartiition stratigraphique : les premiers représentants de la
famille des CmiocHrRammpas G, 1871 apparaissemt au Valanginien
terminall {Reboulct, 1996)). dans la Zone a Criasanasiieléa fuvcillire: ; ses
derniers représentants qui constituent le groupe de Prieuniteeass ppicteti
(Samicar, 1959), disparaissent au sommet de |"Hauteriviem terminal, dans
la partie inférieure de la Zone a Prieuricerass ppiaieti.

1.3, Caractitrisaiiom des principaux genres téthysiens méditerraméens :

Genre Crloceratites Lavwem g, h837

Générotype : Criocenatitess ditvall/ (LevEILLE. 1837).

Définition phylogénétique : dans sa compréhension phylogénétique, ce
genre correspond exclusivement 2 la lignée des espéces walangino-haute-
riviennes qui évoluent vers une morphologie atuberculée et qui sont des
ancétres ou des descendantes de I’espéce générotypique. Les données
actuelles permettent de classer dans le genre phylogénétique (Tiioceratites
LevEILLE, 1837 les especes Criocaratiiees Joryi (Samkar, 195%), (Crineerati-
tes curmitsti Rororo, 1991, Crieesraiiees duvalli LeveLE, 1837 et Griace-
ratitess villiersianitm: (0'Cresroww, 1842). Cette lignée apparait dans la Zone
a CriosanasinelHq faneilféta: et s’éteint dans la Zone a Baleaniiess Hodiearis.
Espéces périphériques : dans la classification phylogénétique proposée, les
espéces montrant des affinités avec celles d'une lignée déja définie, mais
dont les liens phylétiques avec cette lignée ne sont pas claircment établis,
sont classées, dans I'attente de I'établissement de leurs liens phylétiques
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ou de leur mise en synonymie, a proximité du genre phylogénétique ; elles
portent donc provisoiremment le méme nom générique que celles de la
lignée référentielle.

Les espéces périphériques classées dans le genre Criocereditees LEVEILLE,
1837 sont Crioeenetitees Statifhakkeri SARKAR, 1955 Criocaretitees widtui
SarkaAR, 1955, Criocareditees inermits SARKAR, 1955, Crioereditees rmatsu-
moteii SARKAR, 1955 et Criocareditees shillaage SARKAR, 1955.

A partir du genre Criocsredittes LEveILLE, 1837 s’individualisent les gen-
res Baleantiess SARKAR, 1954, Binellitegaas SARKAR, 1977, Sihpaifierineeras
SARKAR, 1955 et Diamantigeeas:s gen. nov.

Genre Balearites Sarkar, 1954
Générotype : Baleariiess baleantss (NoLaw, 11894).
Définition phylogénétique : le genre Baleawiiass SARKAR, 1954 correspond
exclusivement & la lignée des espéces hauteriviennes qui a partir de Baleari-
tes balfearis; (Nowan, 1894), espece paucituberculée, souche du genre, vont
acquérir, sur toutes les cotes, une fine tuberculation latéro-ventrale de plus
en plus développée vers le stade adulte. Ce type ornementall apparait tout
d'abord discrétement, comme chez Baleawitass shamkariage SARKAR, 1955,
puis progresse ultérieurement vers les parties plus agées, comme chez Ralea-
Fites labroussate SARKAR, 1955 puis chez Balkantigss movillktl (PicTeT et de
LorioL, 1858). Cette lignée est également caractérisée par un réenroulement
trés progressif des tours de spire ; I'espece ultime, Baleanitss carFAVREAEASIS
(HRADENMEKER, BR 66UFS) possede une tuberculation latéro-ventrale, tou-
jours fine, gui s'exprime a teus les siades entegenigues et un emBilie gui ne
laisse veir gu'enviien I3 meitié interne des tours précédents:
Balaritres nelenli SARKAR, 1955, Balkaipes kieahedli (SARKAR, 1955) 6t
Baleailess krishnate (SARKAR, 1955) §BRt 61 eonsiderees eomme des
8SpBE8S PEFipherigues:

Genre Bineliceras SARKAR, 1977

Générotype : Binellicerass birmellli (Asmier, 1851).

Définition phylogénétique : le genre Binelliterass SARKAR, 1977 est a son
origine trés proche du genre Baleanii¢ss SARKAR, 1954 ; il va s'€écarter de la
direction évolutive de ce dernier par |'acquisition au stade juvénile d'une
ornementatiom trituberculée qui ultérieurement va progresser légérement
vers I'avant. La progression des tubercules latéro-ventraux va étre plus
rapide et plus avancée que celle des tubercules latéraux. Ce processus évo-
lutif est réalisé dans la lignée Binelliceeass bimellli (AsmiER, 1851) - Bimel-
licevass nowaidi (SaRKAR, 1955) et il pourrait se continuer.par la lignée des
Pseudtihbmmvacniaia telle qu'elle est congue dans ce travail. Cette liaison
phylétique, si aucun point cladogénétique important ne séparait les deux
genres Pseudtihbrmenniaia SPATH, 1923 et Bimelliceesss SARkaR, 1977,
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entrainerai

de Sarkar.

Binelliceesss faveege (TwoneL, 1964) et Binellibeeass ibizenstés (WIED-
MANN, 1962) sont des espéces périphérigues.

Genre Psendotunmaniida Sratu, 1923
Générotvpe : Pseudbthbnmanniaia angulitestataa (D' OwBrowy, 1841). 11
apparait maintenant évident que cette espéce n'appantient pas a la lignée
phylogénétique des Crioearetitees et qu'elle doit donc étre classée dans un
genre différent.
Ce fait vient corroborer les positions prises antérieurement (Vemmeulen,
2002 ; Vermeulen et al., 2002 ; Busnardo et af,, 2003, p. 66) s'opposant
aux tendances diverses, exclusivement phénétiques, prises par d'autres
auteurs (Sarkar, 1955, p. 1155 ; Hoedemaeker, 1995, p. 226, Company et
al. 2002, p. 84). Le choix d'un génerotype nouveau pour le genre Pseu-
dotturrenniaa Spath, 1923, quel qu'il soit, et le classement de I'espece de
d'Onbiigny dans un genre avec lequel ses liens phylétiques ne sont qu'in-
directs et trés aneiens se montrent fortement inutiles dans le cadre d'une
classification phylegénétique moderne.
Définition phylogénétique : I'origine précise de la lignée PReeuftathur-
marnifu reste encore a établir et plusieurs hypothéses pourraient étre invo-
queées. En attendant de nouvelles données sur ce sujet, nous restreignons la
conception phylogénétique du genre aux espéces liées au générotype qui
se répartissent stratigraphiquement de la Zone & Pseudfshbinmaaniaia ssaitzl,
ex Zone & Spattigrivoeeas:s angulitostatumm (Vermeulen, 2002 ; Vermeulen
et al., 2002), & 1a Zone & Balkarniiess nioeriiltet.
L'évolution des espéces est marquée par une faible tendance au réenroule-
ment, une régression vers les tours les plus jeunes de la trituberculation et
I'affaiblissement progressif puis la disparition de la tuberculation latéro-ven-
trale, généralisée sur toutes les cotes, laquelle est trés faible chez le généro-
type qui se place presque en fin de lignée. Ces processus évolutifs semblent
suivre, en sens inverse, ceux du genre Binellicerass SARKAR, 1977 et pour-
raient, dans le cas de I'existence d'un lien phylétique direct entre les Binelli-
eerag et les Pseudlihurmanniaia constituer un exemple de rétro-évolution,
Les especes de cette lignée ne sont pas encore toutes connues. L'espece la
plus ancienne connue est celle gue nous aviens provisoirement nemmeée
(Vermeulen, 2002a, b) Spatrhieriecarass anguliceskalimm (Kihan, 1888) et,
Pseddishiiimaniniaia SeiEi (SARKAR, 1955) est probablement sa nouvelle
nemination ; elle est reliée a Pseudmiimaniaia angulitestatra (0°ORBI-
GNY, 1841) par une espeee intermédiaire non eneore décrite.
Pseudmshbnmanninia belimedeastss (DMIMROVA, 1967) st Une espeee péri-
phérigue.
Diagnose : une modification de la diagnose générique s'impose : genre
de conception phylogénétique, constitué d'espéces a coquilles évolutes, a

73



section transversale des tours plus haute que large. Les tours jeunes sont
toujours déroulés et, au cours de I'évolution des espéces, ils se resserrent
faiblement. Le dos est sub-aplatii et la paroi péri-ombilicale abrupte se
raccorde au flancs par un coude arrondi. Le ventre est arrondi a faible-
ment convexe. Le stade le plus jeune posséde des cotes semblables puis,
trés rapidement, des cdtes principales trituberculées, plus ou moins espa-
cées, apparaissent ; elles sont séparées par un nombre variable de cotes
intercalaires qui sont plus ou moins longues. La costulation juwénile est
rigide puis, progressivermenit, les cotes deviennent dans leur ensemble plus
flexueuses. La tuberculation des cotes s’exprime trés tot et les cotes prin-
cipales, dés qu'elles se différencient, sont trituberculées. Au tade juvénile
tardif (éphébétique) la trituberculation des cbtes principales disparait et
ultérieurement ces ornements ne sont plus exprimés que sous-forme de
bullae ou de tubercules péri-ombilicaux, et de petits tubercules latiéro-ven-
traux ; ces derniers sont trés petits, exprimés 2 tous les stades ontogéni-
ques, et ils tendent & disparaitre en fin de lignée. Au cours de I"évolution,
la trituberculatiom des cotes principales reste cantonnée sur la partie juvé-
nile puis, en fin de lignée, elle régresse vers les tours les plus jeunes.

La ligne de suture n'a pas été observée.

Genre Spatfizniieenas SArKar, 1S5
Générotype : Spathicrigoeras somayii SARKAR, 1955,
Ce genre n'a été que trés peu étudié et sa phylogenése est encore mal con-
nue. L’holotvpe de Spattiéridceras:s somnayivi Sarkar, 1955, dont les tours
les plus jeunes sont absents est, d'aprés Sarkar (1955, p. 161), assez mal
conservé. La probabilité de I'existence de tours jeunes tritlitberculés est
trés grande et, dans ce cas fort probable, le genre Spatificrideerars SARKAR,
1955 ainsi congu posséde des espéces proches, stratigraphiquememit et
morphologiquemenit de celles du genre Pseuddthlirmanmaia SPaTH, 1923.
Il se présente donc, mais moins que le genre Bimellféerass Sarkar, 1977,
comme un ancétre potentiel du genre de Spath.
Dans ce genre nous classons les espéces dont les tours juvéniles possédent
des cotes principales trituberculées et qui, aprés la disparition de la trituber-
culation, peuvent étre bi, mono ou atuberculés ; 'ensemble de la costula-
tion reste alors de type criocératique ou devient pseudothurmanniforme.
Les espéces classées dans ce genre sont Spaihiérideeraras sounayii SARKAR,
1955 et Spatliéridoerasas remantdi {(MIEDMANN, 1962).
Les espéces périphériques sont Spathiérioceraras guenstedti (OOSTER,
1860), Spathhérideenanas andiiconizi (Sarkar, [1955), et Siapdthierinceras
majenicensisis (NoLAn, 1894).

Genre Prieurideeass gen. nov.

Générotype : Prieuniteeas/s picieti (Samear, 1935).
Dénominatiom : genre dédié 4 Abel Prieur, ingénieur de recherche
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C.N.R.S., directeur du Centre des collections de géologie de I'université
Claude Bernard, Lyon.

Diagnose : genre constitué d'espéces a ornementation pseudothurmanni-
forme dont les coquilles spiralées évolutes ont des tours d'abowrd disjoints
qui, au cours de 1'évolution, se recouvrent ensuite progressivememt jusqu'a
environ un tiers de leur hauteur. Les flancs sont faiblement convexes et la
section transversale des tours est plus haute que large ; son maximum de
largeur se situe vers le somraet du tiers inférieur des flkancs. La paroi péri-
ombilicale est abrupte et elle se raccorde progressivement au reste des fikincs
par un coude arrondi. Le ventre est relativement large et convexe ; sur les
chtes, il est délimité latéralement par les tubercules latéro-ventraux. Au sein
d'une méme espéce, I'omementatiom des coquilles est trés variable. Lors
de I'ontogenése, la costulation, plus ou moins filexueuse, se différencie plus
ou moins t6t en chtes principales, trés vigoureuses sur les tiers inférieur et
médian des flancs, et en intercalaires le plus souvent trés courtes. Les cdtes
principales portent des tubercules péri-ombilicaux et latéraux plus ou moins
bien exprimés. Toutes les cOtes portent de petits tubercules Jatéro-ventraux
biea marqués qui donnent aux bords du ventre un aspeet anguleux.

La ligne de suture n"a pas pu &tre étudiée.

Contenu spécifigue : dans ce genre sont classées les especes PPideuticeras
edouanci’ (HommomaT-Byssmine, 1890), Prieuniterass criozarades (TORCA-
PEL, 1883)), Pricuniteeass simianessuir (SamKkaR, 195%), Prieunitesass jpseu-
dowaiffossi (Samasivg & ScHONDELMaAYER, 1901) Prieunieeass sgpimatus
(Busnarno et al,, 2003) et Prieuniterags pidtesti ( SarKaR, 1955}

Genre Sornayiies Wy, 1962

Générotype : Sornayitespgronairai SARKAR, 11955,

Caractériisatiom phylogénétique : ce genre correspond 4 une lignée
despéces a coquilles a enroulement criocératique dont la costulation
est élevée et pincée et dont les cotes principales sont trituberculées. Des
tubercules supplémentaires portes par les cdtes secondaires sont fréquents.
L'ornementatiom des espéces de ce genre permet de I'interpréter phylogé-
nétiquement comme une lignée issues, au sommet de la Zone a Mdlearites
baleantss, du genre Spethitridoeaws SaRkAR, 1955, Cette lignée disparait &
la base de la Zone a Priruriierass poitgteti.

Remarque : Busnardo et al. ont illégalement choisi I'espéce FPideuticeras
simienessuii {Samikar, 1955) comme nouveau générotype de Ssernayites
Wiepmany, 1962, En effet, I'espéce générotypique désignée par Wied-
mann (1962)), Sornayitess panenadi SARKAR, 1955, reste valable en tant que
générotype, méme en I'absence de I'hofotype. De plus, Sornayitess (paranai
Sarkar, 1955 n'a pas de relation phylétique directe avec les autres espé-
ces citées initialement par Wiedmann, induit en erreur par la présence chez
toutes ces especes de chtes principales trituberculées. L'espéce généroty-
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pique Sormayitess pananaii SARKAR, 1955 s'apparente naturellememnt avec
Sovnayitess lardyii Qusmer, 1860 et Sovmayitees inilayii SaRKAR, 1955, ces
trois espéces constituant un groupe homogéne phylogénétiquement isolé
du nouveau genre PPideutviaeras.

1.4. Les autres genres de la famille des CRioEHRATIMDAE WRIGHT, h352

Genre Parathuvmanmiéa Bussarpo et al. , 2003

Générotype : Pavattiwmanwiaia savasimi (SARKAR, 1955)

Le nouveau genre Paraitiwrmanniaia Busnarpo et al., 2003 comprend,
d"aprés la définition originale, deux groupes, le groupe de PRenathurman-
nia savasinti (SarRkAR, [1955) et le groupe de Pavathwmaowiaia maoriilleti
(PicTeT et de LowrioL, 1858). L'espéce de Pictet et de Loriol appartient &
la lignée des Balkaniiess et elle doit par conséquent étre exclue du genre
Pavaihimanniia Busnarpo et al., 2003. Compte-tenu de sa position
stratigraphigue et de sa morphologie, Pavathuwmanniaia Seasinii (SARKAR,
[955) est peut-etre 1ié a Balkariess movtillesri (PicTeT et de LorioL, 1858) ;
toutefols, le genre Paratimimaniiaia BusnarDO et al., 2003 est ufe solutien
taxinemigue dans I'attente de la confirmation de cette parenté.

Genre Kakathadzica Hosmemarkir & Waumimak HERNGREEN, 2003
Hoedemaeker et Waldemar Herngreen (2003) ont créé un nouveau genre,
Kalkaliadiiétld,, pour Kakaltadliétida ohmii (WinckLER, 11B868) et Mcdkdhadziel-
la catuleii (PArRONA, 1897), mais sans en préciser le générotype et sans en
donner de diagnose. Le genre Kakalfatiiétdy Hoepemasker & WALDEMAR
HerNGREEN, 2003, dans ces conditions, est nomem dutbiiaum: et est trés proba-
blement un synonyme mineur de Paratthunmamnida BusNnarDo et ai,, 2003

Genre Suliaspinoearass Trowel.,, DElLANow & AuTran, 1987
Générotype : Sulbasyiocerasis mulsanmtii (ASTIER, L1831).
Ce genre est interprété soit comme une expressionm dimorphique intra-spé-
cifique (Ropolo & Gonnet, 1995), soit comme un genre phénétique a part
entiére (Thomel et ai,, 1987 ; Busnardo et af,, 2003).
Des récoltes supplémentaires et trés précises doivent encore étre réalisées
pour établir définitivement le statut, générique ou non, de S&tbagpinaceras
THOMEL ef i

Genre Dianteatitierasts gen. nov.
Ce genre n'a pas été trouvé dans le domaine méditerranéen.
Générotype : Diamantiteras:s diamameasis's (CERTH, 1325)
Diagnose : genre constitué par une lignée australe d'espéces atubercu-
lées qui se caractérise par un processus de réenroulememt qui réalise des
coquilles a tours tangents. La costulation se différencie en cbtes principa-
les et intercalaires atuberculées. Les cotes principales sont larges et arron-
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dies, parfois bifurquées ; elles peuvemt étre associées par paires et elles
franchissent le ventre sans interruption. Les cotes secondaires sont plus ou
moins vigoureuses, généralememi simples, et plus ou moins affaiblies ou
effacées sur le ventre.

Le genre DiamamtiGeras:s gen. nov.est trés probablement lié phylétique-
ment au genre Criocamtiges LEVEILLE, %37

Ce genre comprend les espéces Diamantiteras:s diamameosis's (GERTH,
1925), Diamanticeeass hedevii (GarTH, 1925) et Diamamiderasrs Stehlagin-
tweitii (EIDMINE, 1950).

2.- CLASSIFICATION PHYLOGENE‘IFIQNBE DES EMERICICERATI-
DAE fam. nov.

A l'exclusion des HinvsNmorsramDAE DiimRova, 1970 et du genre
Sormayiiess SARKAR, 1955 appartenant a la famille des CRIOCERATITIDAE
Wiriemim, 1952, cette famille regroupe toutes les lignées constituées d’es-
péces chez lesquelles I'ornementation trituberculée est présente a tous les
stades ontogéniques, sauf parfois au stade adulte tardif ou elle s’atténue
puis disparait.

2.1, Origine et devenir : les EmsRICICERATIDAE fam. nov. s’isolent trés tot
des ClrousramMDAE GiLt, 871 en développanit une costulation trituber-
culée qui, par progression centrifuge, va rapidement s'exprimer a tous les
stades ontogéniques.

Les EmmriciceramipaE fam. nov. constituemt la souche familiale des
ANEWILOCERsTIDAE GlLL, 1871 ef des EhmintppuITINVGE SPATH, 1924.

2.2. Répartiitiom stratigraphigue : c’est dans la Zone a PRieziospilidiscus
ligatuss qu’omt été récoltés les premiers spécimens qui peuvent étres con-
sidérés comme des EmmmiciceramIDaE primitifs. Cette famille disparait
avec 'extinction de Homnaratid. thiollereri (Asmex, 1851) dans la partie
inférieure de la Zone & Nidlikkissippuddhella.

2.3. Les principaux genres méditerrandems classés dans les EMERICI-
CERATIDAE fam. noev.,

Genre Davaiunigesas:s gen. nov,
Générotype : Dauauxiceras:s nolanii (Kilian, 1907).
Ce genre regroupe toutes les espéces a enroulement et a costulatiom criocerati-
que, a cotes principales trituberculée, tendant a se manifester a tous les stades
ontogéniques, qui divergent de la direction évolutive a tendance atuberculée
de la lignée Criocevatifess LEwmiLLE, 1837. Ce nouveau genre correspond trés
certainernent a plusieurs lignées phylogénétiques qui restent a définir,
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Diagnose : genre constitué d’espéces a coquilles a enroulement criocérati-
que, a section transversale des tours plus haute que large, a dos sub-aplati
et a ventre convexe. L'omememniation est constituée de cotes principales
trituberculées et de cotes intercalaires généralement atuberculées. Au stade
adulte tardif, plus rarement avant, les c6tes principales deviennent souvent
trés vigoureuses et les tubercules s'affaiblissent et parfois disparaissent. A
ce stade les cotes intercalaires disparaissent trés souvent,

Dans ce genre sont classées les espéces Daneuxideretss nelanii (KiLIAN,
1967), Danauxiderass basseare (Samxar, 1959), Davaxicetas:s fkardkaschi
(Samar, 1955) et Davouxiceras:s gignouxt: (Samikar, 1D55),

C’est 4 partir du gente Daneuxideras:s gen. nov. que s'individvalise te genre
Emevititerass SARKAR, 1354,

Genre Emericiceras Sarkar, h934
Générotype : Emevikicerass emevitd/ (LEVEILLE, 1837).
Le dessin original de Léveillé est tres idéalisé ; les principales différences
entre les fligures originales et I'holotype sont en particulier les suivantes :
- la section transversale du tour a I'ouverture est bien moins anguleuse ;
- le dos du spécimen est sub-aplati et non concave ;
- le ventre est relativement plus large et non concave ;
- des tubercules péri-ombilicaux et latéraux supplémentaires sont présents
sur quelques cotcs iimtiercalaires. ;
- sur lle dernier demi-tour, les tubercules latéro-ventraux sont plus mom-
breux et, des deux c6tés du ventre, certains semblent, 1'état de notre mou-
Bage n'est pas excellent, reliés par des boucles costales,
Toutes ces différences font que les figures originales ne donnent pas une
représentation correcte de |'holotype et que de nombreux auteurs ont été
induits en erreur.
Caractiénisatiion phylogénétique : les populations primitives du genre
possedent une ornementation assez uniforme constituée des ctes princi-
pales fortes et trituberculées, et de fines cotes intercalaires atuberculées ;
elles s'idemntifient 3 Emenidiceras:s mautomii (Asmier, 1851), de la base de
la Zone a Balkaritess balkariss et a Emeniticeras:s mattakakifige (SARKAR,
1955), du sommet de la Zone a Balkariiges balkards et de la Zone & Pseu-
dotiurmanniaia seiidi (ex Zone & Spethicridoetawrs angulitosiatumm in Ver-
meulen, 2002). Au sommet de la Zone A Balkariiess montilléss (= ex Zone
4 Pseudithlarmenniaia mowtillétri auct. sensu) les Emetiticerasis primitifs se
séparent en plusieurs lignées dont seules deux demtie-ellles, FRaracrio-
cerass SPATH, 11924 et Hamnaratina Busnarpo et al., 2003, sont nommées
génériquement. Cette évolutiom est marquée chez certaines espéces par
une distributiom désordonnée, parfois de la costulation, mais plus fré-
quemment de la tuberculation. Les derniers représentants du genre Eme-
riciceras SArkar, 1954 ont été récoltés dans le Barrémien inférieur, dans
la Zone a Kotetishilidia /iddilesl.
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Dans le genre Emericiceras SARKAR, 1954 nous classons les espéces
Emericiceras emeriei (LewoiLLE, 1837), Emanidiceeas:s moutoovi (ASTIER,
1851), Ementticeras:s matiakdifee (SARKAR, 1955), Emaniicetasis kbeedini
(Asmier, 1851)), Emeniticetasis boulatdonaee (Sarkar, 1955), Ehraeiidiasras
jormetbri (SARKAR, 1959), Emerititecas:s ottohaasi (SwrRkaR, 1955) et Lme-
Fielkeraas mehinilgyohi (SARKAR, 11955),

Remarque : I'examen de I'holotype de Emevidiceras:s jahilbbisisi (SARKAR,
1955)), identifié ultérieurement (Ropolo & Salomon, 1992) comme QCrio-
cevatiiées jahibbisis/ (SarkaAR, 1955) prouve que cette espéce appartient en
réalité au genre Acanthobfacerasas SPATH, 1923, classé (Vermeulen, 2000)
dans les MyarROSORRHIMIDAE HYATT, 1900, super-famille des LYTocRrIOCE-
RATACEAE VERMEUWLENW 2000.

Genre Paraspiticeras Kiuan, 1910
Générotype : Pavaspititeras:s pamayedt/i (UHUIG, 1883)
Classifications antérieures : Kilian (1910 a, p. 7 ; 1910 b, p. 255) con-
sidére le genre Pavaspitideeass Kiuian, 1910 comme descendant du genre
Spititeraas Umlie, 1903. L'intervalle stratigraphique séparant les derniers
Spititesras des premiers Pavasgiticeeass s'étend du Valanginiem basai a la
partie inférieure de I'Hauteriviem supérieur, soit environ un étage et demi ;
cette hypothése est donc dépassée.
A cause des caractéres morphologiques de ses espéces, Piarsppiticeras
KiLian, 19160 a longtemps été classé au voisinage des genres ArPoadhelo-
nicenass SPATH, 1923, Chelbniderasis HiwarT, 1903 ou Rolbliaseeasis CASEY,
1954 (Wiedmann, 1966, Arkell et ai,, 1968, Wright état/ , 1996). Un hiatus
biostratigraphique, de quatre a dix zones d’ammwnies, sépare le genre
Paraspitideeasys Kisan. 1910 des genres barrémiens ou aptiens auxquels il
est classiquement associé ; ces fiiliations restent donc treés hypothétiques.
Par manque de données sur I'extensiom stratigraphique du genre, Bus-
nardo et al. (2003, p. 53, 54) classent le genre, avee doute, dans la famille
des PoLypPTvommIDAE WEDEKIND, 1918 et proposent une origine boréale,
dans I'Hauterivien terminal, a partir du genre Simdrskitees Paviow, 11892,
Ils restreignent également I'extension stratigraphique du genre a I'Haute=
fivien terminal-Barfémien basai.
Caraxtténiisatiiom phylogénétique : le genre Pavaspitiderasrs KiLIAN, 1500
est constitué de petites populations spécifiques dont la phylogenése a une
tendance sub-buissonante ; les points cladogénétiques ne sont pas rares.
Ce genre a une extension stratigraphique bien plus grande que celle suppo-
sée par les auteurs précités ; les espéces actuellement connues se répartis-
sent stratigraphiquemenit de Ja base de la Zone a Plesinspitididissis /ligatus
(= Zone & Suisaynabda saunii pierpaditee in Busnardo et all., 2003) jusqu'a
la strate-horizom & Holkashifisus.s eailluddtinuns, dans la Zone & Kknietishilia
compessissivima (Vermeulen, 2002).
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Les formes les plus anciennes possédent des tours sub-tangents a section
transversale sub-circulaire ; elles s'apparemtent a Pavaspificersgs ruberasus
(BuswarDo et al,, 2003), = Crioceratitéss tubevosuss n. sp. in Busharbo et
al. (2003), et sont assez fréquentes sur la plate-forme barrémienne ennoyée
ouest-marocaine. A partir des ces populations ancestrales, au sommet de la
Zone a Plesiaspitidibcuss ligatus;, s'individualise 1'espéce Poaragpiticeras
pregrassisopramn (Rocw, 1936) qui posséde aussi des ctes principales
trituberculées et qui disparaft vers le sommet de la Zone & PRsaudftothorman-
nia obwi. les derniers représentants de I'espéce de Roch sont associés aux
formes typiques de CHauterivien terminal lesquelles s’apparentent a Paras-
pitizenass Pactiyeyetimw: (LhnLic, 1883), espéce qui disparait dans la Zone a
Kotetishiruiliar nicklesii, ainsi qu'a Paraspititerass peveesaili UnmiLig, L3833,
espece qui disparait dans la Zone a Kotetistiniffé: compressifsiinc. /Raragpiti-
ceras selindénvolfyt Wiepmann, 1966 est une forme juvénile affime aux espé-
ces précitées. Cette évolution est marquée par la disparition des tubercules
latéro-ventraux et des tubercules péri-ombilicaux. Dans 'Hawtetiviem termi-
nal, quelques rares spécimens possédent encore un ou quelques tubercules
latéro-ventraux ataviques. Cette lignée se compléte dans la Zone a Kote-
tishvilliar cormpressisetine par des populations rapportables a ARatagpiticeras
benecksii (Hauc, L388) et Paraspiticenass guerimianurm (@'Orbigny, |850).
A coté de cette lignée, il semble exister une lignée plus discréte qui nait
dans la Zone a Baleaniitss baleawid: et qui se caractérise par un trés fort élar-
gissement de la région ventrale. La section transversale des tours devient
alors beaucoup plus large que haute. Dés son apparition, I'espéce primitive
de cette lignée, non encore publiée, ne posséde plus de tubercules latéro-
ventraux et les tubercules péri-ombilicaux et latéro-ventraux, trés vigoureux
et trés rapprochés chez le jeune, sont reliés par une grosse cote trés en relief.
Lespéce ultime de cette lignée, en cours d'étude, est caractérisée par des
coquilles, trés cadicones, ne possédant plus que le tubercule latéral chez le
jeune ; le stade adulte est orné de grosses cites courtes et espacées rappe-
lant celles de I'espéce ancestrale, mais sans les tubercules vigoureux. Cette
lignée discréte semble disparaitre dans la Zone & Nicklksiappleheila/a. Paras-
piticerass laevis (FaLLor & TERMIER, 1923) est rapportée a cette lignée.

2.4. Les autres genres de la famille des EmmERricsErmaE fam. nov.

Genre Protacrioceras Samuar, 1955

Générotype : Provagriogerasss ormattm: (D' ORIy, 1850).

Sarkar (1955) crée ce genre sans diagnose générique ; il y classe les espé-
ces Protagriteerass fflomegedti SARKAR, 1955, Protaeméceezsrs mmoLssoni
(OOSTER.1864)), Protacriteeeass movlbil/ (QusTER, 1860), PRyatacyinveras
mudsantri (Asmir, 1851)), Proteenaceras:s oostenti Sarkar, 1955 et Prata-
crioearass ormatum (D'CRrewy, 18500, espece au sein de laquelle il distin-
gue quatre variétés,
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Protacriocanass mulsantii {Asmier, 1851) est devenu le générotype de Swuibas-
pivagarass THoMEL et al. ; Protacrioceras moussoni ((OOSTER, 1i860) dinit ke
classé dans les mecmmmmm THIEULOY, 1966 et Protacrineeress monloti
(OusTER, 1860) appartient au groupe de Acviererespiofeter/ (QusmeR, L1$60).
La longévité de Protagniasecasis ormatiim (D' Qssmwy, 1850), de la Zone
a Lyticessrass nodisapicattrewn (RowoLo ET SaLomon, 1992) a la partie
inférieure de la Zone A Plesiaspitidifius:s ligaiuss (récoltes personnelles),
et le manque de connaissance précise des répartitions stratigrapliiques des
deux autres espéces cogénériques. ne permettent pas d'établir un schéma
phylogénétique cohérent. Ce genre reste donc 4 fondement typologique.

Genre Honnavaitia BusSARDO, CHAROLLAIS,
Wemwmany & CLavieL, 2003
Générotype : Hennmyatida horaredidnaa (D' QaBrwWY, 1842).
Busnardo et af. (2003)) ont aussi classé dans ce genre Hennayasiia thimMie-
rei (AsmmEr, 1851). D'apres les données que nous possédons, I’apparte-
nance de ces deus espéces 4 une méme lignée n'est pas évidente. Le statut
phylogénétique de ce genre devrait étre confirmé ou non prochainement,

Genre Paracrioceras SPATH, 1924
Générotype : Pavannidoerasrs occuliumy (SERUEY, 1863)
Ce genre est trés proche du genre Emeviciteregs SARKAR, 1954. La distinc-
tion de ces deux genres permet cependant de séparer deux entités phylogé-
nétiques différentes dont I'une, le genre Paracrianereas SpaTH, 1924, a un
cachet boréal bien marqué et est, sans aucun doute, issu tardivement, dans la
Zone A Avramitificoiss kilvamii, du genre Emerikitersas SARKAR, 1954,

3.- CLASSIFICATION PHY L())GEI:]NEET’HIQUEE DES ACRIOCERATIDAE
fam. nov.

3.1. Origine, classification et devenir : lNorigine précise de Akeriateras
pulbieermmmm (dARBIGNY, 1842) est actuellement inconnue. Deux hypo-
théses phylogénétiques, toutes deux plausibles mais aux conséquences
opposées, peuvent étre avancées :

- Pespece Acriasarags pulkiferrimums (CTURBIGNY, 11842) est issue des for-
mes a enroulement tripartite de la Zone a Lyticancrass nowdunsppléestiom,
comme celles du groupe de «Acriocerasy puznsiénaupv {(dExBENNY, ©842),
et elle se réalise par une régression puis une disparition rapides des cdtes
principales trituberculées ;

- I'espéce Acviameesas polktierrinmen (dURBIGNY, 1842) est issue des for-
mes tripartites, considérées parfois comme des microconches d'espéces
du genre Crioeeretitees LEvenLE, 1837 (Ropolo, 1995) et se réalise par
développememnt néoténique de I’ornementiztiom juvénile.
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Dans le premier cas, les AcrioctRaTIDAE fam. nov. pourraient étre clas-
sés, au rang de sous-famille, dans les EmBRICICERATIDAE fam. nov. ; dans
le deuxieme cas, ils se classeraient, au méme rang de sous-famille, dans
les CRIGOBERATIMIDAE GiLL, h871.

Le devenir de cette famille, voire son extension, est lié & la descendance
éventuelle de Texocevattiddes royeviamamn (D’CkgAGNY, 1842), que nous
n‘avoms pas étudiée.

3.2. Répartiition stratigraphique : la premiére espéce du genre Aorio-
cerass HIWATTT, 19060, est Alerideeeass pulbheermmamm (D' OmAIGENY, L842),
dont les premiers représentants ont été récoltés dans la Zone a Ssissaynella
saynii (MBullot, communication orale). Nous avons récolté pasammellement
les premiers représentants de cette espéce dans la Zone sus-jacente a Ple-
siaspifiditiouss /ligatus.

Nous avons récolté 1'espéce ta plus récente de cette famille, 7doraerratoi-
des royevianumn (D'COBENWY, 1842), dans le Gargasien.

3.3. Les genres classés dans les ACRIOCIERATDAE fam. nov.

Genre Aevioceras HYATT, 1900
=Parasplnoceras BREISTROFFER, 1932

Générotype : Aecvingeraas tatanedlli (Asmier, 1851).

Définition phylogénétique : I"évolution morphologique temporelle des
especes du genre Aesigserasrs HYATT, 1900 se caractérise essentiellement
par la progression d'une ornementation trituberculée, des tours jeunes
vers la crosse. L'axe central de la lignée phylogénétique est réalis€ par les
appatritions successives de Aeviserasas pulihberintumm (D'CreBrINY, 1842),
Aentnsecass merirmi (QusTER, 1860), Acrinserass tabanetlii (AsmERr, 1$51)
et Actinseraas teriaiti (ASTER, 1851).

Genres Dissimillies Sarxar, 1955 et Toxoceratoides SeaTh, 1924
Générotvpes : respectivement, Dissimilitees dissimiliss (o'Ownwy, 1842)
et Toxoceraimiddes royerianumn (D’ OB, 1842).

Le genre Digsiinilitees SARKaAR, 1955, issu du genre Aeviiserass HYATT,
1900, apparait & la base de la Zone a Nicilhsida pulbietlda. Dés la Zone a
Katetishhilidia compressissinima, deux tendances évolutives s’affirment :

- la premiére est caractérisée par des espéces dont la coquille posséde une
hampe dont la longueur relative reste comparable a celle des A&erimoeras
ancestraux ;

- la deuxiéme est caractérisée par des espéces dont la coquille posséde une
hampe gréle et trés longue et donc aussi une spire réduite.
Linterprétation précise de ces deux tendances n'est pas encore faite car
les spécimens récoltés, bien qu‘assez nombreux, sont la plupart du temps
trés fragmentaires.
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Le genre Texocewitoiddss SPATH, 1924 est trés probablement issu du genre
Dissimilitoes SARKAR, 1955 ; sa révision reste a faire.

CONCLUSIONS

La classification ici proposée est loin d'ére définitive car de mombreuses
lignées génériques phylogénétiques restent encore inconnues ou mal appré-
hendées et certaines, décrites dans ce travail, seront certainement précisées
ou adaptées en fonction de nouvelles découvertes ; son intérét majeur est
d’essayer de mettre en évidence les processus évolutifs au sein de chaque
lignée et de regrouper donc au sein d’un méme genre des espéces présentant
de réelles affinités biologiques et, dans le meilleur cas, des liens phylétiques
directs évidents. La pratique actuelle qui tendait a utiliser quelques genres
«corbeilles» ou chacun y déposait ses découvertes par facilité, c’étaiit en par-
tieulier le cas du genre Criocesaitices LEVEILLE, 1837, doit étre abandonnée
caF, au dela du stockage de données, elle n°apporte rlen ou peu de choses &
la eempréhension du monde disparu des ammonites. L'établissement d’'une
classificatlon paléontologigue phylogénétigue est long et semé de difficul-
16s ; €’est pourtant la seule veie possible vers la vérite... scientifigue.
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PLANCHE 1

Fig. I --Aumeficieorasikerdilini(dsmemr, 1 883)), fiamiléeditas EMBERCTERRAA -
TIDAE fam. nov., spécimen n° 415307, banc n° [122/831, coupe n° 831, La
Bastide, Var. x 1

Fig. 2 - Pseudftkbrmanniaia angulitestataa (o’Ossew, 1841), famille des
CRIOCERAMMIDAE GiLL, 1871, Moulage n° M114 de I’holotype, conservé
dans la collection Emeric, Institut de Paléontologie, Muséum d’Histoire
Naturelle de Paris, x 1

Fig. 3 - Pseuddthrmanniaia seizi (Samkar, 1955), famille des CRIOCERA-
TITIDAE GiLL, 1871, spécimen n° 4158511, banc n® 37/041,, Zone & Mzaudo-
thurmanwida seilzi, ex Zone a Spaithifridoetas:s angu/ltostatueam (Venmeulen,
2002), stratotype d"Amgles, Alpes de Haute-Provence, x 1

Fig. 4 - Spattifridoeras:s andknsowi (Samkar, 1955), famille des CRIOCERA-
TITIDAE GiLL, 1871, Moulage n°® M181 de I’holotype, conservé dans les
collections de I'Institut Dolomieu, Grenoble, .x 1

Les spécimens et les moulages : esllsstion J. Vermsulen.

BLANEHE 2

Fig. 1,,2 - Diamanticeras:s diamanteasisis (Garmu, 1925), famille des Crio-
CERATITIDAE GilLL, 871, reproduction du spécimen n° FCEN 5150, figuré
in Riccardi, 1988, Pl. 7, fig. L, 2. x 0,67

Fig. 3 - Pavaspiiteras:s peneayail/i (Unuie, 1883), famille des EMERICICE-
RATIDAE fam. nov., Moulage n° M185 d’un syntvpe de Uhlig (1883, PI.
XXVILfiig.2 a, b, c), collectiom Pictet, Muséum d’Hiistoite Naturelle de
Genéve, collection J. Vermeulen. x 1
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PLANCHE 1

Fig. | - Homuoretida homueretidgnaa (b’€ssony, 1842), famille des EME-
RICICERATIDAE fam. nov., spécimen n° 415365, intervalle bancs n® 216-
226/042, coupe n° 042, Barréme, Alpes de Haute-Provence, collection J.
Vermeulen. x 1

88






PLANCHE 1

Fig. | - Bavrancyldoeras:s barremersse (KiLiaN, 1895), famille des HeMIHo-
PLITIDAE SPATH, 1924, spécimen n° 415304, néotype, banc n° 1i5h-2/041,
Zone a Heinzia: saynii, stratotype d"Amglles, Alpes de Haute-Provence, x
1,05

Fig. 2 - Acrianeesas tervenii (AsTiER, 1851), famille des ACRIOCERATIDAE
fam. nov , spécimem n° 415303, banc n° 96/04il, stratotype d'Angles,
Alpes de Haute-Provence, x 1

Fig. 3 - Sormayitess imlayii (Sarkar, 1959), famille des CRIOCERATITIDAE
GiLL, 1871, Moulage n°® MI 11 de I'holotype, conservé dans la collection

d"Onbigny sous le n° 54098, Institut de Paléontologie, Muséum d'Histoire
Naturelle de Paris. , x 1

Les spécimens et le moulage : collection J. Venmeulen.
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