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R6sum6 L'étude de riches populations d'Heteroceratidae recoltees dans le Barremien superieur du Sud-Est de 
la France conduit A concevoir une nouvelle organisation du complexe forme par les genres Heteroceras 
d'Orb., Cakhidites Djan. et Martelites Conte. En se fondant sur des arguments nomenclaturaux. onto- 
genétiques et stratigraphiques, le genre colchidit& Djan. doit @tre consideré comme invalide, ses 
composants se repartissant entre les genres Heterocerar d'Orb. et Martelites Conte. 

Mots-cles : Ammonoidea, Ancyloceratina. Heteroceratidae, Crétace inferleur, Barremien, 6volution. 

Ahstraa New generic conceptions within the Barremian family 
Heteroceratidae Spath, 1922 (Ammonoidea, Ancyloceratina) 
A study of abundant populations of Heteroceratidae collected in the Upper Barremlanfrom the South- 
East of France allows different notions of the cornplexformed by genera Heteroceras d'Orb., Colchidites 
Djan. et Martelites Conte. On the basis of nomenciatural, ontogenetic and stratigraphic arguments. 
the genus Colchidites Djan. has to be considered lnvaiid and its constltuents to be dlstributed between 
genera Heteroceras d'Orb. and Martefites Conte. 

Keywords : Arnmonoidea. Ancyloceratina, Heteroceratidae. lower Cretaceous, Barremian. evolution. 
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T HE famiiy Heteroceratidae Spath, 1922 ogy with a turricone, a more or less dweloped 
English has included up to now seven genera spire with disjoined whorls, a shaft and a hook 
Version 

(d'orbigny, 1850; Djanelidze, 1926; [colchicone coiling (Kakabadze, 1988), figure 
Koucliadze, 1933; Kakabadze, 1967; Conte, 1) or a "normal involution" with joined whorls 
1989) based on a typologic acceptation of the (martelicone coiling, figure 11. The, genus is /' 

taxa. Among h e m ,  three constitute the main in turn divided into three groups ( ~ j k e l i d z e ,  
branch of the family, i. e. Helerowm d'Orb., 1926; Kakahadze, 1971) (gr. iniennediw, gr. 
1850, Colchidifes Djan., 1926 and Mallelites colchimu, gr. shamienrü) depending on the im- 
Conte, 1989. Tiicse tliree geiiera caii Lie brielly portance of tlie turricone, of the planispiral 
defined as follows: part and also the presence or absence of the 

- Helerocerar: heteromorphic ammonites uncoiled part. 
with a sliell formed by an  initial helix - Mallelites: ammonites identical to the 
(Liirricotie), a sliaCt and a Iiook, iiie reliirn of iiiariclicoiie-cuild Colchidiles but with more 
which can be long (longiheterocone coiling important dimensions and mrsiradiate rihs 
(Kakahadze, 1988) or short (heterocone coil- (Conte, 1989). 
ing (Kakabadzc, 1988), figure 1). Between the Neverttielcss, some authors have expressed Note 
turricone and the shaft a brief planispiral part dnubts about the generic boundaries and the présentee par 
can be inserted. subdivision into groups of the genus Culchidila, lean 

remise le 25 octobre 1993, - Colchidites: heteromorphic ammonites, because some t a r a  show intermediary acceptee aprèr révision 
whose shell can present an uncoiled morphol- morphological features  (Egoian, 1965; le 8 decembre 1993. 
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Aguirre Urreta and Klinger, 1986; Kakabadze 
and Thieuioy, 1991). These uncertainties cnn- 
cerning a group which evolved qnickly dunng 
the upper Barremian is unfortunate since it is 
used as tlie main biostratigraphic tool for this 
stage (Eristavi, 1951; Busnardo, 1965, 1984; 
K;ik;il>;~ilrc, l!lH.9, IiIUiJ; Avrain, I!iHs: Delaiioy. 
1990; Hoedeinaecker and Bulot, 1990; 
Hoedemaecker and Company, 1993) in the 
Mediterranean realm and its wide geograplii- 
cal distribution allows largeacale correlations. 
The abundant fanna collected in southeastern 
France now permit the proposal of a new gen- 
enc acceptation based on a revised generic 
concept (Contini el al., 1984). This amend- 
ment is founded on three arguments: 

1. Nommrlnlural conrideralionc tlie genus 
Heterocerac has been erected withnut designa- 
tion of a type-species (d'orbigny, 1850). Meek 
(1876), in a subsequent designatinn, has 
chosen Hefemmac e m o i i  Later on this species 
has been considered as a cilchidila of the gr. 
intmnediw whereas H&was aslieri was more 
or less arbitrarily chosen as type-species 
(Kakabadze, 1971, 1975: Kakabadze and 
Thieuloy, 1991). 

2. Sludy of ihe ontogenelicol deuelopmmt the 
dilfereiitiatioii between geiiera I fe lnorms,  
Colcltidil~s and Mnrlclilcs is essentially based on 
morphological features bearing on the absence 
or presence of a spire, the degree of evolution- 
ary variability of ornamental characters heing 
very limited among Heteroceratidae. This 
study (summark~.ed in figure 1) reveals a sub  
division into hvo groups. The first includes the 
large heteromorphic forms vajlng frnm the 
heterocone morphotypes such as H. inmimm 
(= H .  astieri a u c i . )  to the colchicone 
morphotypes represented by C. colchicus, with 
a range of intermediaiy specimens. This group 
constitntes a whole of a great morphological 
continnity, therefore the type-species of 
Colchidita can be considered as a H d m m a s .  
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The second group consists of the martelicone- 
coiled Coididites and the MaIlcliler species, in 
which the spire with joined whorls constitutes 
the entire shell with the exception of the 
turricone. The perfect morphological identity 
between these species belonging to the two 
gencra in reiiiarkablc. 

3. Stratig7aphical data: the first Helerouras 
appear suddenly at the top of the Feraudianus 
Zone. They are represented hy a larger 
heterocone of H. couiiefi sp. m. ' and by little 
longiheterocone forms of the H. gr. baylei. The 
latter persist up to the Sarasini Zone and con- 
stitute a distinct lineage. The great heterocone 
fonns represent the essential component of 
the popiilation of Heteroceratidae ai the hase 
of die Giraudi Zone. Tliey are succeeded in 
the middle of this zone by a more diversified 
population varying between the heterocone 
and colchicone morphotypes and which prob 
ably represents few polymorphic species. The 
martelicone mnrphology appears suddenly at 
the base of the Sarasini Zone, instead of the 
heterocone and colchicone forms. This sudden 
change of mnrphology is an importarit event 
in the wolution of these Heteroceratidae. 

These observations and considerations 
clearly indicatc that the geiius Colcki<lilrs can- 
not he maintained and tliat those species can 
be distrihuted in their great majority between 
the genera H&oma.s and MaIielius. Thus, they 
form two phyletic entities separated hy an o b  
vious morphological jnmp. This leads to better 
defiiied gronping which coiistitnte excellent 
chronostratigraphical markers. The small 
species of the gr. securi/ormis str. s. ("C." 
s e m i f m i r ,  "C. ' shamimis, "C. " lmuicoslat~~r., 
"C. " veleurimib.) are momentarily considered 
as belonging to Martelita. However, it appears 
that they conld represent a new taxnnomic unit 
by their particular features and their ecological 
preferences (Kakabadze, 1971: Kotetishvili, 
1988). 

Nouvelles conceptions g6neriques au sein de la famille Heteroceratidae Spath. 1922 

-"+- 

1. INTRODUCTION logique des taxa. Parmi ceux-ci, trois forment 
le e tronc n principal de cette famille : Hete- 

La famille des Heteroceratidae Spath, raceras d'orb., 1850, Colchidites Djan., 1926 et . 1922 était constituée jusqu'à présent de sept M a r t e l t m  Conte, 1989. Brièvement ces trois 
genres (d'orbigny, 1850; Djanelidze, 1926; genres peuvent être ainsi définis : 
Rouchadze, 1933; Kakabadze, 1967; Conte, Heteroceras : formes hétéromorphes dont 
1989) reposant sur une conception très typo- la coquille est constituée d'une partie initiale 
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turriculée (turricôiie), d'une Iianipe et d'une 
crosse dont le retour peut être long (erirott- 
lement longihétérocône) (Kakabadze, 1988) 
ou court (enroulement hétérocône) (Kaka- 
badze, 1988), (figure 1). Entre le turricône 
et la Iianipe peut s'intercaler une portion 
plan-spiralée disjointe peu développée. 

ColchMites : foririea hét6rorriorpltcs dotit 
la coquille peut présenter soit une morplio- 
logie nettement déroulée soit une involution 

normale n. Dans le premier cas, le turricône 
est suivi d'une portion plan-spiralée disjointe 
plus ou moins développée, à laquelle fait suite 
une hampe et une crosse identique à celle 
des Hete7oceras hétérocônes (enroulement 
colchicône) (Kakabadze, 1988), (figure 1). 
Dans le deuxième cas, le turricône est enserré 
au centre d'une coquille plan-spiralée à tours 
jointifs (enroulement martelicône, figure 1). 
Enfin le genre est subdivisé en trois groupes 
établis (Djanelidze, 1926; Kakabadze, 1971) 
d'après l'importance du turricône, de la spire 
et la présence ou non de la partie déroulée 
(gr. de C. intermedius, C. colchicus et C. 
shainiensis). 

Martelites : fonnes identiques aux Colchi- 
dites martelicônes mais s'en distinguant par 

t- Mai te l i t es  - 1 

une grdride taille et une costuiation rétro- 
verse (Colite, 1989). 

Certains auteurs ont néanmoins émis des 
réserves sur les limites génériques ainsi que 
sitr les sitli<iivisioria ci\ groupas du gciire COL 
chzdiles, certains taxa présentant en effet des 
caractères intermédiaires (Egoian, 1965; 
Aguirre Urreta et Klingrr, 1986; Kakabadze 
et 'l'hieuloy. 1991) rriiclarit aiiisi ces mêrnes 
lirriites quelque peu floues. Cette relative im- 
précision au sein d'un groupe évoluant rapi- 
dement au cours du Barrémien supérieur 
(successivement dans les zones à Feraudia- 
nus, Graudi et Sarasini) est d'autant plus re- 
grettable que ses constituants jouent un rôle 
primordial dans la stratigraphie de cette par- 
tie de l'étage (Eristavi, 1951; Busnardo, 1965, 
1984; Kakabadze, 1983, 1989; Avram, 1983; 
Delanoy, 1990; Hoedemaecker et Bulot, 
1990; Hoedemaecker et Company, 1993) 
dans les régions méditerranéennes et que 
leur vaste répartition géographique autorise 
les corrélations à grande échelle. 
. -. 
II. ARGUMENTATION 

Les récoltes effectuées dans le Sud-Est de 
la France m'ont liwé un matériel d'une ri- 
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Figure 1 Cartouches exprimant le 
developpement ontogenetique des 
taxa jusqu'a present consideres comme 
appartenant aux genres Heter~eras, 
Colchidites et Martelites. II en ressort 
deux grands ensembles 
morphologiques. le premier variant 
entre les mor~holoaies colchicdne et . - 
heterocbne correspond au genre 
Heteroceras, le second exclusivement 
constitue de la morphologie 
rnanelicbne correspond au genre 
Martelites. 1 . turricdne; 2 
-phragmocOne; 3 -loge d'habitation; 4 
- spire disjointe; 5 - spire jointive; H - 
hauteur du tour. 

Scheme of the ontogenetical 
dwelooment of the taxa considered uo 
to now as Hetemceras, Colchidites and 
Martelites. These taxa show Iwo great 
morphological wholes. The fint varies 
between heterocone and colchicone 
morphologies and corresponds to the 
genus Hetemceras. the second 
comprises only martelicone 
morphology and corresponds to the 
genus MaRelites. 1 . turricone; 2 - 
phragmocone; 3 - body chamber; 4 - . 
disjointed spire; 5 - jointedspire-fi - 
whorl height. 



chesse encore insoupçonnée pour la région. 
Ayant fait l'objet d'un rigoureux repérage 
stratigraphique, ce matériel permet aujour- 
d'hui de proposer une nouvelle acception gé- 
nérique fondée sur une vision plus actuelle 
du concept de genre, c'est-àdire en le consi- 
dérant comme un clade séparé des autres par 
des discontinuités, des hiatus morpholo- 
giques (Contini el al., 1984). Cette acception 
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est étayée par des arguments nomenclatu- 
raux, ontogénétiques et stratigraphiques. 

1. Considérations nomazclnlurales : le genre 
Heleroceras fut créé (d'orbigny, 1850) sans 
qu'il ne soit désigné d'espèce-type. H. d c i  
le devint par une désignation subséquente de 
Meek (1876). Plus tard, ce t a o n  fut consi- 
déré comme un Colchidiles du gr. intennedius 
alors qu'H. a s i i m  d'Orb. était plus ou moins 
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Figure 2 Repartition stratigraphique 
des grands groupes d'Heteroceratidae 
durant le Barremien superieur dans le 
sud-en de la France; 1 - Heteroceras 
coulletisp. nov.; 2 - H imericum; 3 - 
H. tardieui: 4 - H intermedus; 5 - H, 
leenhardtii; 6 - Martelites gr. sarasini; 
A -Conception generique 
précedemment admise (1. 2 et 
3 = Hetemeraa$ 4, 5 et 
6 = Colchidites); B - nouvelle 
conception generique (1, 2. 3. 4 et 
5 = Hetemwas; 6 = Mandites). 

Stratigraphical distribution of the most 
impoiiant groups of Heteroceratidae in 
the Upper Barremian from the South 
East of France. 1 - Heteroceras coulleti 
sp. nov.; 2 - H. imencum; 3 - 1. 
tardeui; 4 - H intermw'nis; 5 - H. 
leenhardti; 6 - Martelites gr. sarasini; 
A - generic arrangement previously 
admined (1, 2 and 3 = Heteroceras; 
B - new generic (1, 2. 3. 4 and 
5 = Heteroceras; 6 = Martelites). 
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arbitrairament' choisi conime espèce-type 
(Kakabadze, 1971il975; Kakabadze et Thieu- 
loy,\199E)t ,l , , . 

2.  &de du d&elopf,ernent onlogénétique 
(figure 1 )  : la dilférenciation des genres He- 
imceras, Colchidilec et Martelites s'appuie sur 
des critères morphologiques qui portent sur 
l'absence ou la présence ainsi que sur I'im- 
porlüiice du sia<lc plaii-spiralé, I'évolutioii de 
ces genres se situant dans un cadre orneinen- 
ta1 remarquablement limité. La figure 1 re- 
présente la synthèse de cette étude au cours 
de laquelle ont été comparés différents taxa 
récoltés dans le Sud-Est de ia France et cer- 
tains, types de la littérature. Deux grands en- 
sembles s'en dégagent. Le premier est coristi- 
tué des grandes formes hétéromorphes se si- 
tuant eiitrc les pôles riior~)hologiques Iiétéro- 
cônes représentés par H. ima'curn (= H. as- 
tieri a u c t . ,  une forme difficilement 
interprétable d'après la figure originale) et 
colchicônes représentés par C. colchicus, 
ceuk-ciétant liés par de nombreux intermé- 
diaires formant ainsi un ensemble d'une 
grande unité morphologique. C. colchicus 
peut donc être considéré comme un Helerow 
ras ' ~ e  second ensemble est constitué des 
formes à involution . normale n chez les 
quelles le stade spiralé, mais cette fois à tours 
jointifs, enmhit toute la coquille à i'exception 
bien entendu du tumcône initial. On remar- 
que Ia parhite identité rnorpliologique eriire 
certains* Colchidiles N de la littérature souvent 
décrits 'd'après des échantillons incomplets 
(Rouchadze, 1933; Kakabadze, 1971; 
Aguirre Urreta et Klinger, 1986) et les Mnr- 
lelites dont les caractéristiques (Colite, 1989) 
relèvent tout au plus du niveau spécifique. 

3. ,Dons& slratigraphiques dans k SE de la 
fiance (figure 2 )  : les premiers Heteroceras a p  
paraisseni assez soudainement au sommet de 
la zone à Feraudianus. Ils sont alors repré- 
sentés par, des formes de grande taille, hété- 
rocônes'.[~. coulieti sp. n w .  (= H. aff obliqua- 
lu7n in ,?elaloy, 192 ) ;  Dia6mose : fielerocmas 
de taille grande à très grande dont le déve- 
loppement de la coquille est de type hétéro- 
cône. Le turricbne est de taille rnoyenire à 
tours faiblement disjoints. La hampe peut 
être très longue, elle est de croissance lente, 
légèrement arquée, ornée en grande partie 

de côtes clavées, passant à une costulation 
plus fine dans sa partie supérieure. La crosse 
n'est que partiellement connue, le coude 
montre peu de bifurcations et le retour est 
orné de côtes fortes espacées] et d'autres de 
petite taille du type longihétérocône. Ces der- 
niers représentent le gr. d'H. bayki qui va du- 
rer jusque dans la zone à Sarasini et qiii 
coiistiiue iiiie IigiiSe particuliére. Les grandes 
formes hétérocônes forment encore I'essen- 
tic1 de la population de grands Heterocerati- 
dae de la base de la zone à Giraudi, mais vers 
le milieu de cette zone ils sont remplacés par 
une population plus diversifiée dont les 
membres évoluent entre les pôles morpholo- 
giques hédrocônes et colchicônes ( H .  imeri- 
mm, H. emmici, H. iemhardti,'. C. w longus...). 
L'étude de cette population teiid à prouver 
qu'elle est en réalité constituée d'un nombre 
restreint de taxa offrant un fort polymor- 
phisme intraspécifique. La morphologie mar- 
télicône apparaît assez brutalement à la base 
de la zone à Sarasini (peut-être estelle déjà 
individualisée au sommet de la zone à Gi- 
raudi?) en remplaceinent des grandes formes 
hétérocônes et colchicônes qui ont disparu. 
Ce changement très rapide de morphologie 
constitue une étape sigriilicative dans l'his- 
toire évolutive de ces Heteroceratidae. Une 
telle succession, à la fois morphologique et 
stratigraphiqiie, ressort également très bien 
des iravaux relatils aux rkgioiis caucasieiines. 

" * 

III. CONCLUSIONS 

Des données énoncées précédemment, il 
ressort que le genre Colchidiles dont I'espèce- 
type doit être considérée comme un Hetprc- 
cerasne peut être maintenu, ses représentants 
se répartissant entre les genres Heterooras et 
Martelih. On aboutit airisi à la constitution 
de deux entités phylétiques séparées par un 
saut morphologique important. Du point de 
vue stratigrapliique, les grr>uperiients ainsi 
obtenus constituent, de par leur meilleure dé- 
finition, d'excellents repères chronostratigra- 
phiqi~es (Delanoy, 1990) ulilisables à grande 
échelle au vu de leur vaste répartition géc- 
graphique. Enfin les petites espèces du gr. de 

C. n semriJmrs slr. S. (e  C. r secunJmL, 




