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D’INOCERAME TETHYOCERAMUS
HEINZ 1932 (BIVALVIA)

ET DE SES REPRESENTANTS CONIACIENS
A MADAGASCAR
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Résumé. — Aprés une courte introduction stratigraphique, on précise le statut de Tetliyo-
ceramus Heinz, considéré ici comme un sous-genre. I. (T.) basseae et I. madagascariensis
modestoides sont des formes nouvelles. La synonymie et les affinités de I. madagascariensis
sont précisées. Les charniéres de I. (T.) basseae et de I. madagascariensis sont décrites. Leur
variabilité a Pintérieur d’une méme espéce est signalée, rendant délicate leur utilisation en
systématique.

Summary. — After a short stratigraphic introduction, the status of Tethyoceramus Heinz,
treated here as a subgenus, is precised. 1. (T.) basseae et I. madagascariensis modestoides are
new. Synonymy and affinities of I. madagascariensis Heinz are discussed. The hinges of those
two species are showed to be less stable in their form than they were supposed to be by
some authors (Airaghi, 1910; Zonova, 1975, 1978). The use of the characters of Inoceram
hinges in systematics should be done with carefulness.

INTRODUCTION

Dans deux travaux parus respectivement en 1932 (a) et 1933, R. Heinz a étudié les
Inocérames de Madagascar récoltés par H. Besairie. Il a décrit et figuré une série de
formes nouvelles et en a donné une répartition stratigraphique. En 1932 (a), il propose
de diviser le Coniacien malgache en deux parties : a) le Coniacien inférieur avec, a la
base, Volviceramus koeneni G. Miiller et, au sommet, Stolleyiceramus madagascariensis
Heinz; b) le Coniacien supérieur avec V. involutus Sow. Dans son travail de 1933, le
Coniacien n’est plus subdivisé, mais il est toujours caractérisé par les trois mémes
especes se succédant dans le méme ordre.

Les abondantes récoltes d’Inocérames, bien calées sur des faunes d’Ammonites,
qu’a faites M. Collignon permettent de compléter et de rectifier les données fournies
par Heinz sur la faune coniacienne de Madagascar. Le matériel de H. Besairie était en
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2 JACQUES SORNAY

effet trés réduit et il y manquait plusieurs espéces qu’on trouve dans les récoltes de
M. Collignon. En outre, ’hypothése faite par Heinz, que la faune d’Inocérames de
Madagascar était 4 peu prés la méme que celle de I’Europe, I’a conduit, d’une part, a
des erreurs de détermination et, d’autre part, a rapporter au Turonien des espéces qui
sont coniaciennes, d’aprés les faunes d’ Ammonites qui les accompagnent dans le matériel
Collignon. C’est ainsi que Heinz place dans le Turonien supérieur une forme certaine-
ment coniacienne, qu’il nomme Tethyoceramus (Proteoceramus) ernsti et dont I’exem-
plaire figuré se trouve dans la collection Besairie.

Une autre espéce malgache est rapportée par Heinz au méme genre Tethyoceramus.
Elle est déterminée par lui T. aff. emigrans. Elle est représentée par deux exemplaires
dans les récoltes de E. Basse, conservées a I'Institut de Paléontologie du Muséum. La
encore, Heinz a attribué au Turonien supérieur une espéce certainement coniacienne,
d’apres la faune d’Ammonites qui ’accompagne (Basse, 1934, p. 89).

Le genre Tethyoceramus a été introduit par Heinz (1932 b, p. 10) dans sa
« Nouvelle Systématique des Inocérames ». Contrairement au cas général dans la
Nouvelle Systématique, Heinz a donné un certain nombre d’indications sur les carac-
teres de Tethyoceramus et de ses sous-genres, qui forment a eux seuls la sous-famille
des Tethyoceraminae. D’une part, il a rattaché a cette sous-famille plusieurs espéces
déja figurées, d’autre part, il en a donné (1932 b, p. 10) les caractéres : coquille épaisse,
renflée, a ornementation de cdtes concentriques, qui sont des undae irrégulieres, en
bourrelets, des scalae, des crestae et de rares annulariae.

Méme si Tethyoceramus n’a donc pas été décrit régulierement, on peut le consi-
dérer comme valable, car I'intentio auctoris est claire. La seule difficulté ici est le fait
que le génotype de Tethyoceramus est une espéce ni décrite, ni figurée, T. emigrans,
dont le type est perdu, de la collection Heinz & Hanovre. Pour nous faire une idée
de I’espéce, il ne reste que les deux 7. aff. emigrans de la collection E. Basse, dont, en
I’absence du type de I’espéce, il est impossible d’affirmer qu’il s’agit bien de la méme
espéce. De plus, T. emigrans est une forme du Turonien supérieur allemand, tandis que
T. aff. emigrans est du Coniacien inférieur et moyen de Madagascar.

0. Seitz (1967, p. 94) s’est trouvé devant un cas analogue lorsqu’il a di choisir le
subgénotype de Selenoceramus. Suivant son exemple, je prendrai, comme subgénotype
de Tethyoceramus, T. aff. emigrans Heinz, de la collection E. Basse. Mais comme
il n’est pas possible de faire référence a T. emigrans, dont ’exemplaire-type est perdu,
je rebaptise T. aff. emigrans et je ’appelle T. basseae nov. sp. En conclusion, Tethyo-
ceramus est admis ici comme sous-genre d’Inoceramus et son subgénotype est T. basseae
nov. sp.

Heinz (1932 b, p. 11) avait créé trois sous-genres pour Tethyoceramus : Climaco-
ceramus, Proteoceramus et Idioceramus. Je considére les deux premiers comme syno-
nymes de Tethyoceramus, tel qu’il est défini ici. Quant & Idioceramus, non défini et
ayant pour type un nomen nudum, il n’est pas valable.

Je donne de Tethyoceramus Heinz 1932 la définition suivante : Coquille de taille
assez grande (H = 8-12 cm), inéquivalve; valves irréguliérement renflées, région apicale
bombée, épaisse; crochets bien développés, fortement recourbés vers 'intérieur et vers
’avant; aile bien développée; ni sillons radiaux, ni flexure commissurale; toujours une
courbure marquée de la coquille et souvent une rupture plus ou moins nette de la
direction de croissance, a 6-9 cm du sommet.

Ornementation formée de scalae, entre lesquelles se trouvent des undae, avec
souvent des annulariae ou des crestae. Suivant les espéces, ce sont les scalae ou les
undae qui dominent. Plus ou moins rapidement, 'ornementation se réduit a des undae
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INOCERAME TETHYOCERAMUS 3

larges et plates, en bourrelets irréguliers. Le test est, généralement, épais ou trés épais.

Sont a rapporter au sous-genre Tethyoceramus les espéces suivantes : I. basseae
nov. sp., I. madagascariensis Heinz, 1. humboldti Eichw., I. zeltbergensis Heinz, I.
novalensis Heinz (= 1. cordiformis Sow. in Airaghi 1904, pl. 4, fig. 6), I. alpinus Heinz
(= I. cordiformis Sow. in Airaghi 1904, pl. 4, fig. 9), I. callosus Heinz (= I. lamarcki
Park. in Woods 1910-1911, p. 325, fig. 85).

Heinz considérait que tout le groupe des Tethyoceramus était du Turonien supé-
rieur. Mais, au moins en ce qui concerne les deux formes malgaches : I. basseae et
I. madagascariensis, elles sont du Coniacien inférieur ou moyen. On peut d’ailleurs
remarquer que les deux formes rebaptisées par Heinz I. novalensis et I. alpinus sont
considérées comme turoniennes par Heinz, mais que Airaghi les considérait comme
sénoniennes. L’4ge turonien supérieur admis pour I'ensemble des Tethyoceramus par
Heinz correspond donc certainement a une vue erronée.

Nous étudierons d’abord le subgénotype de Tethyoceramus : I. basseae, puis la
deuxiéme espéce représentant ce sous-genre a Madagascar, I. madagascariensis, qui
constitue de beaucoup la forme d’Inocérame la plus abondante du Coniacien de l’ile.

Inoceramus (Tethyoceramus) basseae nov. sp.
(P11, fig. 1, 4, 6; pl. II, fig. 1-3)

1930. Inoceramus ernsti Heinz : H. Besairie, p. 94.
1933. Tethyoceramus (Proteoceramus) ernsti Heinz : R. Heinz, p. 251 (pl. 19, fig. 1).
1934. Tethyoceramus aft. emigrans Heinz : E. Basse, p. 89.

Locus typicus : Manasoa (rive nord de 1’Onilahy, SW de Madagascar).
Stratum typicum : Coniacien.

Holotype : I'exemplaire n° BA 1934-1, de la collection E. Basse, figuré (pl. I,
fig. 1; II, fig. 2, 3).

Gisements et matériel étudié : Manasoa (coll. E. Basse), 2 exempl.; Eboro (coll.
Termier), 4 exempl.; de la coll. Collignon : Anjoho (n° 467), signal de Bodoroka
(n® 464), Antsakoazato (n° 150), Analabe (n° 343), Eboro (n° 1), Manasoa (n° 3), en
tout 8 exempl.

Description. — Forme assez grande (H = 8-11 cm), a coquille fortement bombée.
Bord cardinal droit, peu allongé. Les fossettes ligamentaires sont fortes, un peu plus
hautes que larges. L’aile postérieure est grande, mais mal délimitée. Le crochet est
tout a fait antérieur, il dépasse de beaucoup le bord cardinal, il est trés fortement
rabattu vers le plan sagittal et tourné vers ’avant.

Le coté antérieur s’abaisse rapidement vers le plan sagittal et lui est presque
perpendiculaire chez les vieux individus. Cependant le raccord du co6té antérieur avec
la région dorsale se fait toujours par un arrondi. Il n’y a pas d’aile antérieure nette et
le bord antérieur est long et droit. L’angle o avec le bord cardinal est de 100 a 110°.

Le bord antérieur passe assez rapidement au bord ventral, qui est largement courbé
et qui passe lui-méme insensiblement au bord postérieur, dont la courbure est bien plus
accusée et qui vient se raccorder sous un angle § voisin de 90°, au bord cardinal.

Le test est trés épais et la plupart des exemplaires le possédent plus ou moins
complétement. Il y a une rupture plus ou moins nette de la direction de croissance
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entre la partie jeune et la partie adulte. L’ornementation sur la partie jeune est variable,
parfois peu marquée comme chez le type, parfois assez accusée, avec des scalae
écartées, entre lesquelles se voient des lineae ou de faibles crestae. Sur la partie adulte,
’ornementation est trés peu accusée, toujours assez floue, donnant a la coquille un
aspect particulier. Cette ornementation est formée de scalae, entre lesquelles se voient
des annulariae ou des crestae, mais toujours assez floues. 1l y a, en outre, des undae en
forme de bourrelets irréguliers, toujours trés arrondis.

On observe souvent, aprés la rupture de la direction de croissance terminant la
partie jeune, une ou plusieurs autres ruptures, la coquille se rabattant par saccades vers
le plan sagittal. L’angle de croissance y est de 70 a 80°.

Affinités. — 1. (Tethyoceramus) basseae est évidemment apparenté aux autres
espéces que Heinz rapporte a sa sous-famille des Tethyoceraminae. Il est particuliére-
ment proche de I. alpinus Heinz (Airaghi, 1904, pl. 1V, fig. 9). Méme forme allongée,
trés bombée, méme crochet épais et mémes éléments d’ornementation flous et aux
formes douces caractérisent les deux espéces. Mais le crochet est plus large et plus
épais chez I. alpinus et les scalae y sont plus accusées. L’aile étant cassée chez
I. alpinus, il n’est pas possible de voir si elle est mieux délimitée que chez I. basseae.
Enfin, chez I. alpinus, la coquille se rabat sur le plan sagittal par une série de ressauts,
plutdt que par des ruptures de la direction de croissance.

L’espéce malgache est proche aussi de I. novalensis Heinz (Airaghi, 1904, pl. 1V,
fig. 6). Mais chez I. basseae ornementation est un peu plus accusée que chez I’espece
précédente et, sur la partie 4gée, on a de véritables marches, qui se terminent par une
scala. L’aile, bien conservée chez I. novalensis, est mieux délimitée que chez I. basseae.
Le crochet, comme chez I. alpinus, est plus large et plus épais que celui de la forme
malgache. Enfin, il semble que les deux formes figurées par Airaghi, I. alpinus et
I. novalensis, aient le crochet plus droit que I. basseae, chez lequel le crochet est tou-
jours incliné vers I’avant.

Les autres espéces rapportées par Heinz a Tethyoceramus : 1. humboldti Eichw.,
1. zeltbergensis Heinz, 1. callosus Heinz, n’ont que des ressemblances bien plus faibles
avec I. basseae, toutes ces espéces ayant une ornementation plus vigoureuse. Enfin,
1. madagascariensis est bien voisin au stade jeune de I. basseae, mais ’ornementation
de P'adulte est bien plus accusée et la charniére est trés différente. Je mets dans la
synonymie de I. basseae I'exemplaire décrit autrefois par Heinz (1933) sous le nom de
I. ernsti Heinz.

L’espéce 1. ernsti a une histoire compliquée. Elle a été créée par Heinz (1928, p. 73)
sans figuration. Le texte de Heinz est contradictoire, car il lui rapporte une figuration
de H. Woods (1911, p. 325, fig. 85, sub I. lamarcki), mais ajoute que son espéce différe
de cette figuration par une série de caractéres qu’il énumeére. Cette énumération est la
seule description de I’espece.

En 1930, il cite ’espéce de Madagascar dans la thése de H. Besairie (p. 94).
En 1932 (b), dans sa « Nouvelle Systématique des Inocérames », il dit que I. ernsti est
le type du sous-genre Proteoceramus. Il n’y a dans ce dernier article aucune description,
aucun commentaire. Il ne parle ni de la forme de Woods, ni de la citation de ’espéce
a Madagascar. En 1933, dans son travail sur les Inocérames de Madagascar, il figure
sans description un exemplaire qu’il rapporte a I. ernsti. 11 dit seulement que la forme
malgache correspond bien au type de I’espéce, qui vient du Turonien de Liineburg.
Il s’efforce ensuite de prouver qu’il s’agit a Madagascar d’une forme turonienne,
comme en Allemagne, alors que H. Besairie, aussi bien que M. Collignon aprés luj,
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INOCERAME TETHYOCERAMUS 5

ont montré que cette forme est coniacienne, d’aprés les Ammonites qui ’accompagnent.

L’exemplaire malgache déterminé I. ernsti par Heinz est de petite taille. Le test
y est en partie conservé, les deux valves ne sont pas en connexion, mais se che-
vauchent fortement et aucune d’elles ne montre le bord cardinal. Il ne fait pas de
doute pour moi qu’il s’agit d’un jeune de I’espéce désignée ultérieurement par Heinz
sous le nom de Tethyoceramus aff. emigrans, dans le travail de E. Basse (1934, p. 89),
et qui est décrite ici sous le nom de I. (Tethyoceramus) basseae n. sp.

Remarques sur le niveau de I'espéce. — Heinz (1932 b, p. 10) considérait que
Tethycceramus était uniquement d’age turonien supérieur, mais il n’a pas dit pourquoi.
C’est sans doute vrai pour I. humboldti et 1. zeltbergensis. C’est probable aussi pour
I. callosus. Cest plus douteux pour I. novalensis et I. alpinus, que Heinz considére
aussi comme turoniens, alors que C. Airaghi (1904, p. 192), qui a récolté les exem-
plaires ayant servi a Heinz pour établir ces deux espéces, les considére comme séno-
niens. C’est certainement faux pour les Tethyoceramus aff. emigrans (= 1. (T.) basseae),
qu’il a déterminés dans la collection E. Basse et qui sont rapportés par lui au Turonien,
malgré la présence de Kossmaticeras theobaldi (Basse, 1934, p. 89). Les exemplaires
de I. (T.) basseae récoltés par M. Collignon sont d’ailleurs tous associés a des faunes
d’Ammonites coniaciennes. Il ne fait donc pas de doute qu’a Madagascar les Tethyo-
ceramus sont d’Age coniacien, comme on le verra aussi pour le groupe de I. (Tethyo-
ceramus) madagascariensis Heinz, dont une partie des représentants ont été mis par
Heinz dans le Turonien supérieur.

Inoceramus (Tethyoceramus) madagascariensis Heinz
(PL 1, fig. 2, 3, 5; pl. 11, fig. 4; pl. III, fig. 1-3; fig.-texte 2)

1930. Inoceramus madagascariensis Heinz (nov. sp.) : H. Besairie, p. 94.

1932 a. Stolleyiceramus madagascariensis Heinz : R. Heinz, p. 59.

1932 b. Stenoceramus madagascariensis Heinz : R. Heinz, p. 16.

1933. Stenoceramus (Stenoceramus) madagascariensis Heinz : R. Heinz, p. 252 (pl. 19, fig. 2; pl. 20,
fig. 2).

1933. Volviceramus cf. involutus (Sow.) : R. Heinz, p. 254 (pl. 20, fig. 1).

1933. Cymatoceramus (Cymatoceramus) cf. koeneni (Miill.) : R. Heinz, p. 253 (pl. 19, fig. 3).

1934. Stenoceramus madagascariensis Heinz : E. Basse, p. 89.

1934. Cremnoceramus (Manoceramus) n. sp. aff. moderatus Heinz : E. Basse, p. 89.

1934. Sphaeroceramus aff. oculatus Heinz : E. Basse, p. 89.

1934. Inaequiceramus cf. falcatus Heinz : E. Basse, p. 89.

Locus typicus : Manasoa.
Stratum typicum : Coniacien.
Holotype : I'exemplaire de la collection Besairie figuré par R. Heinz (1933).

Gisements et matériel étudié : Eboro (coll. Colcanap, E. Basse, Termier, Collignon,
Besairie), 41 exempl.; Ampozaolaka (n° 347), 8 exempl.; Manasoa (n° 3, n° 462 et
coll. Besairie), 6 exempl.; Eboro (n° 402), 4 exempl.; Anjoho (n° 2), 3 exempl.; Analabe
(n° 344), 1 exempl.; Betioky (n° 460), 1 exempl.; Ankinatzy (n° 745), 1 exempl.

Description. — Les individus conformes au type figuré par Heinz sont peu nom-
breux et sont presque exclusivement des valves gauches. Seuls deux individus de la
collection Termier montrent la valve droite conservée. Le type de Heinz est un moule

— 139 —

ANNALES DE PALEONTOLOGIE (Invertébrés), 1980, vol. 66, fascicule 2. 11



6 JACQUES SORNAY

interne de valve gauche. Heinz n’a pas décrit son espéce, mais il s’est contenté d’indi-
quer sommairement ses différences avec I. germano-bohemicus Heinz et I. flegeli Heinz.

Le matériel a ma disposition permet de donner de I’espéce la description suivante :

Forme de taille moyenne (H = 7-9 cm), inéquivalve, trés inéquilatérale. Valve
droite proportionnellement plus large que la valve gauche, du fait de sa hauteur
moindre. Bord cardinal assez court. Crochets tout a fait antérieurs, dépassant nettement
le bord cardinal a la valve gauche, mais peu 2 la valve droite. Ils sont trés recourbés
vers le plan sagittal et vers ’avant.

Fossettes ligamentaires visibles sur un seul exemplaire, trés étroites et tres
longues. On en compte 8 a 9 sur un centimétre d’area ligamentaire.

Valves fortement et réguliérement bombées. Co6té antérieur souvent assez plat,
perpendiculaire au plan sagittal. Aile petite mais bien marquée, souvent a peine
sensible sur le moule interne. Pas d’aile antérieure.

Bord antérieur long et rectiligne (a = 90-100°), passant assez brusquement au
bord ventral court, fortement arqué, et passant rapidement au bord postérieur faible-
ment courbé, rejoignant le bord cardinal sous un angle § = 100-110°.

Tous les individus sont plus ou moins décortiqués, conservant une partie variable
de la couche nacrée, oll on peut voir des stries radiales plus ou moins nettes. Le test
est épais (1 mm sur le dos de la coquille et 2 mm au bord antérieur), mais il n’est
conservé de facon fragmentaire que sur deux exemplaires de la collection Termier.
On ne peut donc pas donner une description exacte de 'ornementation.

Heinz (1933, p. 252) dit que les cOtes de premier et de deuxiéme ordre sont des
annulariae. L’état de I'exemplaire type ne permet certainement pas de le dire. En
fait, si les cotes de second ordre peuvent étre des annulariae, ce sont souvent des
crestae. Les cOtes de premier ordre sont parfois des circulae, mais le plus souvent des
undae, treés dissymétriques, comme on le voit sur le meilleur exemplaire de Termier et
sur un exemplaire de E. Basse. Elles sont tres écartées (3-4, entre 4 et 9 cm a partir
du sommet). Les cOtes secondaires sont irréguliéres en force, en nombre et comme
écartement. Toutes les cOtes remontent assez brusquement vers le haut du c6té antérieur
et décrivent une large courbe sur le dos de la coquille.

L’angle de croissance y est de 50-55° sur la partie jeune et passe a 60-70° sur la
partie 4gée, comme Dl'avait déja remarqué Heinz, c’est-a-dire que 1’axe de croissance est
concave vers I’avant. Le fait est moins sensible sur la valve droite que sur la valve
gauche.

Affinités. — Heinz (1932 b) fait de I. madagascariensis le génotype de Steno-
ceramus et il le rapproche de I. germano-bohemicus Heinz (= I. glatziae Flegel in
Andert, 1911, pl. I, fig. 1) et de I. flegeli Heinz qui est un nomen nudum. Enfin, il fait
entrer dans la synonymie de son espece I. nukeus Welleman, 1959 (= Inoceramus sp.
in Woods 1917, p. 28, pl. 14, fig. 3-4).

I. nukeus est une petite forme, dont on ne connait que la valve droite; elle est
santono-campanienne, le crochet est bien plus petit, moins saillant et moins bombé que
chez I. madagascariensis et la courbure de la région apicale est différente.

1. germano-bohemicus Heinz rappelle I. madagascariensis par sa forme générale
ainsi que pas le trajet des cOtes. Mais la costulation est trop différente pour supposer
une affinité réelle entre ces deux Inocérames. D’aprés la figuration d’Andert,
I. germano-bohemicus ne semble pas posséder d’annulariae. Quant a I. flegeli Heinz,
c’est un nomen nudum, dont on ne peut par conséquent rien dire.

Les affinités de 1. madagascariensis me paraissent bien plus grandes avec le groupe
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de 1. humboldti Eichw., isolé par Heinz sous le nom de Tethyoceramus, dont j’ai
donné plus haut la définition. Forme générale, éléments d’ornementation, aspect de la
région apicale et de l'aile sont ceux de ce sous-genre. I. madagascariensis rappelle en
particulier une forme de ce sous-genre, I. novalensis Heinz.

Alors que les formes rattachées par Heinz au sous-genre Tethyoceramus sont
toutes du Turonien supérieur, I. madagascariensis est plus récent. La plupart des
exemplaires viennent de la zone & Barroisiceras onilahyense Basse, c’est-a-dire approxi-
mativement du Coniacien moyen. Comme on I’a vu plus haut, I. basseae est coniacien
aussi et il en est peut-étre de méme pour I. alpinus et 1. novalensis Heinz, si on admet
le point de vue d’Airaghi (1904).

Remarques. — J’ai réuni a 1. madagascariensis, comme le montre la synonymie de
Pespéce, une série d’exemplaires que Heinz avait rapportés a diverses espéces euro-
péennes. Dans la collection Besairie, il a déterminé, comme I. cf. koeneni G. Miill. et
1. cf. involutus Sow., deux exemplaires figurés par lui en 1933 et qui sont simplement
des exemplaires entiérement décortiqués de I. madagascariensis. De méme, E. Basse
(1934, p. 89) cite dans son travail, d’aprés les déterminations de Heinz : I. aff. oculatus
Heinz et I. cf. falcatus Heinz. J’ai vu ces deux exemplaires dans la collection E. Basse.
Ce sont aussi des I. madagascariensis décortiqués.

Variabilité. — 1. madagascariensis sous sa forme typique semble assez rare. Je n’en
connais qu’une quinzaine d’exemplaires. Mais, a coté de cette forme typique, on en
rencontre plus fréquemment une autre, qui s’écarte du type par sa costulation plus
serrée. Cette forme a costulation serrée est bien plus abondante que lui. Elle est repré-
sentée par une quarantaine d’individus assez bien conservés et a peu preés autant
d’exemplaires usés et décortiqués, souvent mal déterminables.

Un certain nombre d’exemplaires ont un test bien conservé. Ils montrent que les
cotes de premier ordre sont des scalae trés vigoureuses, intéressant souvent pres de
1 mm de Pépaisseur du test, le plus souvent liées a des undae. Entre les scalae, on
observe un nombre variable de cdtes secondaires. Ces derniéres sont des crestae
dissymétriques. Il s’y méle, rarement, dans la région apicale, des annulariae peu
typiques. Le test, assez épais, est de 'ordre de 1 mm a 1,5 mm.

La séparation d’avec la forme-type est assez floue, reposant surtout sur le fait que
les cotes sont plus serrées que chez le type. A part cela, il parait difficile de trouver
un autre caractére distinctif, qui permettrait d’isoler cette forme avec certitude. En
réalité il y a tous les intermédiaires au point de vue de la densité D de costulation
(D = nombre de coétes de premier ordre sur la région médiane de la coquille, entre
4 et 9 cm a partir du sommet de la coquille). D est de 3-4 chez le type et les exem-
plaires qu’on peut lui rapporter. D s’éléve a 5-7, trés rarement a 8-9, chez les exem-
plaires de la forme a costulation serrée. Dans ces conditions, je ne crois pas nécessaire
d’isoler les formes a costulation serrée sous un nom de sous-espéce.

Gisements et niveau stratigraphique sont les mémes pour la forme type et pour
la forme A costulation serrée. Par contre, on trouve dans les mémes gisements une
forme trés proche de la précédente, mais qui s’en écarte suffisamment par ’ensemble
de ses caractéres pour qu’on puisse isoler comme sous-espéce indépendante. Abon-
dante dans la collection E. Basse, elle a été déterminée par Heinz comme Inaequi-
ceramus modestus Heinz et I. aff. inaequivalvis Heinz et citée sous ces deux noms dans
listes fauniques données par E. Basse (1934) dans son travail. Je lui donne le nom de
modestoides, ses ressemblances avec modestus étant purement superficielles.
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Inoceramus (Tethyoceramus) madagascariensis modestoides nov. subsp.
(PL. 111, fig 4; fig.-texte 1)

1934. Inaequiceramus modestus Heinz : E. Basse, p. 89.
1934. Inaequiceramus aff. inaequivalvis Schliit. : E. Basse, p. 89.

Derivatio nominis : Rappelle que certains individus de la sous-espéce ont été
déterminés comme I. modestus.

Locus typicus : Eboro (Betioky, Madagascar).

Stratum typicum : Coniacien moyen, plus rarement inférieur.

Holotype : L’exemplaire n° 402 B de la collection Collignon, venant de la zone a
Barroisiceras onilahyense Basse.

Gisements et matériel étudié : Ampozaolaka (n° 347), 12 exempl.; Eboro (n° 1,
n° 402; coll. Termier et E. Basse), 59 exempl.; Antsakoazato (n° 150). 1 exempl.;
Manasoa (n° 462), 1 exempl.; Anjoho (n° 467), 2 exempl.; Mt Eloaka (n° 604),
1 exempl.

Description. -—— Par sa forme générale, cette sous-espeéce s’écarte peu de I. mada-
gascariensis, mais, d’une part, elle n’atteint jamais la taille des grands individus de la
forme-type et, d’autre part, les valves sont en moyenne plus bombées et la région apicale
plus courbée que chez I. madagascariensis. Mais c’est surtout par l’ornementation
qu’elle difféere du type. Les cOtes sont toujours trés peu accusées chez I. madagasca-
riensis modestoides. En particulier, les scalae ont tendance a s’effacer ou, du moins,
a étre a peine saillantes. Chez quelques individus, elles disparaissent complétement, les
crestae elles-mémes étant treés faibles. De toute maniére, la costulation est plus irrégu-
licre que chez I. madagascariensis.

Comme chez la forme-type, 'angle y de la direction de croissance est de 50-55"
sur la partie jeune de la coquille et il peut s’élever a 60-70° sur la partie agée.

Tous les exemplaires sont plus ou moins décortiqués. Ce sont uniquement des
moules internes dans le gisement d’Ampozaolaka (n° 347). Mais, en général, la couche
nacrée interne, relativement épaisse, est conservée. Elle montre trés fréquemment des
stries radiales, souvent plus fortes et plus réguliéres que chez I. madagascariensis. De
trés rares individus (3 sur 70) conservent des fragments appréciables de la coquille.

Affinités. — 1. madagascariensis modestoides a été déterminé par Heinz sous les
noms de deux espéces européennes, Inaequiceramus modestus Heinz et I. inaequivalvis
Schl. Outre le fait que le niveau est différent, Turonien pour les especes d’Europe et
Coniacien pour celles de Madagascar, les ressemblances entre les Inocérames malgaches
et ceux d’Europe sont superficielles.

1. inaequivalvis Schliiter a une valve droite trés différente de celle de I. modestoides,
puisque son crochet est quasi inexistant au lieu d’étre fort, pointu et nettement tourné
vers I’avant. De plus, le crochet de la valve gauche est bien plus large et épais que chez
la forme malgache. Quant a I. modestus Heinz, il correspond visiblement a une forme
du groupe de I. lamarcki Park., beaucoup plus inéquivalve que I. modestoides, le crochet
de la valve droite étant & peine sensible, celui de la valve gauche étant trés gros et
trés surplombant par rapport a la charniere, ce qui n’est pas le cas chez I. modestoides,
ol les deux crochets sont bien marqués, le gauche étant moins saillant que dans le
groupe de I. lamarcki.
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Fic. 1. — Inqceramus madagascariensis modestoides nov. subsp. a : holotype, v. g. (X 1);
coll. Collignon, n°® 402 B; Eboro (Betioky). b : vue commissurale (X 1); coll. Termier;
Eboro (Betioky).

FOSSETTES LIGAMENTAIRES DE [I. BASSEAE
ET DE I. MADAGASCARIENSIS

Les travaux sur les Inocérames dans lesquels est étudiée la morphologie de I’area
ligamentaire sont peu nombreux. Cela s’explique par le fait que I’appareil cardinal des
Inocérames est rarement visible, car il est fragile et fréquemment disparu au cours de
la fossilisation. Dans le matériel étudié ici, quelques exemplaires montrent les fossettes
ligamentaires bien conservées, sur une partie importante de 1’area.

Des 1904, C. Airaghi attire attention sur I'intérét que présenterait ’étude systé-
matique de Parea ligamentaire chez les Inocérames et figure un certain nombre d’entre
elles. Il montre qu’il existe des différences considérables dans la forme et la disposition
des fossettes, suivant les espéces.

Bien plus récemment, V. S. Glazunov (1965) et V. P. Pokhialajnen (1969) ont
repris ’étude de P’area ligamentaire chez les Inocérames. Je ne m’étendrai pas ici sur
leurs travaux. Le premier auteur ne traite que des Sphenoceramus, sous-genre absent
dans lec matériel malgache décrit ici. Le second étudie seulement les Inocérames du
Crétacé inférieur, c’est-a-dire une faune beaucoup plus ancienne que la notre.

Pour ce qui a trait 2 nos observations, la premiére étude systématique de la question,
aprés le travail de C. Airaghi, est celle de T. D. Zonova (1975), qui traite de I’ensemble
des Inocérames du Crétacé supérieur (Cénomanien a Maestrichtien). Les conclusions
de ce trés intéressant travail de T. D. Zonova sont les suivantes : on peut distinguer
dix types d’areas ligamentaires, qui sont décrites en détail et se différencient suivant
la forme et la disposition des fossettes et des crétes qui les séparent, et suivant la forme,
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la position et inclinaison par rapport au crochet de l’area. De son étude, l'auteur
conclut que les différences dans la structure de P’area peuvent étre utilisées avec succes
au point de vue stratigraphique et pour I’établissement d’une classification naturelle des
Inocéramidés.

Je pense, comme T. D. Zonova, que les travaux ultérieurs montreront tout I'intérét
systématique présenté par les caracteres de l'area. Mais je ne crois pas qu’il soit
actuellement possible d’utiliser ces caracteres. Notre connaissance des types de char-
ni¢res est beaucoup trop incompléte et trop peu d’especes ont été étudiées a ce point
de vue. C’est pourquoi je crois intéressant de décrire les area ligamentaires des deux
espeéces qui viennent d’étre étudiées ici : I. basseae nov. sp. et I. madagascariensis Heinz.
Ces deux especes sont morphologiquement trés voisines, mais avec des area de type
tres différent.

Fic. 2. — Inoceramus madagascariensis. Heinz. a : charniére, v. g. (X 1); coll. Termier,
n® T 12; Eboro (Betioky). b : charniére, v. g. (X 1); coll. Colcanap, n° 1907-18 D; Eboro
(Betioky). ¢ : charniére, v. g. (X 1); coll. Collignon, n° 402 A; Eboro (Betioky).

Area ligamentaire de I. basseae. — I. basseae a une charniére formée d’une rangée
de fossettes quadrangulaires plus ou moins arrondies, plus hautes que larges (pl. I,
fig. 1). Elles sont séparées par des crétes étroites, assez tranchantes. Les dimensions des
fossettes varient de 4 X 1,5 mm a 2,5 X 1 mm. Les fossettes ont tendance a &tre plus
carrées sur la valve droite que sur la valve gauche. L’area ligamentaire est en forme
de gouttiére trés déprimée, avec les bords supérieur et inférieur fortement relevés
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au-dessus des fossettes. La hauteur du plateau cardinal oscille entre 4 et 8 mm suivant
la taille des individus, la hauteur étant mesurée depuis le bord supérieur de I’area
jusqu’a la base du plateau cardinal.

Area ligamentaire de 1. madagascariensis. — Elle est trés différente de celle
d’I. basseae (pl. 1, fig. 2, 3, 5; fig.-texte 2). Le plateau cardinal est plus haut. Mesuré
de la méme facon que chez I. basseae, sa hauteur oscille entre 4,5 et 10 mm, suivant
la taille des individus. La gouttiére ligamentaire est peu creusée a son début sous le
crochet et devient rapidement presque plate (exempl. n® 402 A et n° 1907-18 D).

Contrairement a ce qu’on voit chez I. basseae, les crétes séparant les fossettes
sont larges, aplaties, parfois plus larges que les fossettes (exempl. n° 1907-18 D). Au
cours de leur trajet, les crétes ont une largeur variable et toutes varient ensemble de la
méme facon. De la sorte, les fossettes qu’elles bordent s’élargissent et se rétrécissent
toutes ensemble. On peut avoir ainsi une area montrant deux rangées de fossettes, plus
ou moins nettement séparées 'une de l'autre (exempl. n° T 12). Mais, plus souvent,
on a seulement de treés longues fossettes, en forme de rainure un peu sinueuse et de
largeur variable (exempl. n°® 402 A). :

STABILITE DES CARACTERES MORPHOLOGIQUES
DE LA REGION LIGAMENTAIRE

Mon matériel m’a fourni en tout 30 spécimens montrant des charnieres, plus ou
moins complétes et plus ou moins bien conservées. Vingt spécimens sont des
1. madagascariensis et dix des 1. basseae. C’est une proportion normale, car la premiére
espéce est bien plus abondante que la seconde dans le matériel étudié.

En principe, I’appareil ligamentaire de type madagascariensis se trouve seulement
chez les Inocérames que leur morphologie conduit a rapporter a I. madagascariensis et,
de méme, chez les I. basseae, ’appareil ligamentaire est de type basseae. Mais il y a
quelques exceptions. Certains Inocérames, que leur ornementation externe fait rap-
porter sans hésitation a I. madagascariensis, ont une charniére du type basseae. Tels
sont les exemplaires 1907-18, T 3 et T 5. Chez ces trois spécimens, 'appareil ligamen-
taire montre des fossettes relativement larges, séparées par des crétes minces et de
largeur constante. La surface ligamentaire n’est pas plate. Elle est partout plus ou
moins fortement déprimée en gouttiére. Tous ces caractéres morphologiques s’opposent
complétement & ceux montrés par les charniéres d’l. madagascariensis et se retrouvent
au contraire chez I. basseae (pl. 1, fig. 3, 5). D’autre part, 'exemplaire n° 1 Z semble
par sa charniere rappeler I. madagascariensis, alors que la forme et ’ornementation de
la coquille en font indubitablement un I. basseae. Mais ici la charniére est mal con-
servée et je n’ose pas étre affirmatif.

On doit attirer I’attention sur le fait que I. madagascariensis et 1. basseae sont des
especes appartenant au méme sous-genre et qui sont morphologiquement assez voi-
sines, bien que montrant des appareils ligamentaires trés différents.

Les observations précédentes montrent, & mon avis, que les caracteres tirés de
I’appareil ligamentaire, chez les Inocérames, ne sont pas absolument stables et qu’on
ne saurait s’y fier aveuglément, pour étudier les relations entre espéces. Le travail de
pionnier qu’a fait T. D. Zonova (1975, 1978) est certainement d’une importance consi-
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dérable dans les recherches sur la systématique des Inocérames. Mais je ne pense pas
que, dans 1’état actuel de nos connaissances, ce soit outil slir et parfait pour chercher
les relations entre espéces et, lorsqu’on I’emploie, on ne doit pas oublier qu’il a des
limites.
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LE SOUS-GENRE D’INOCERAME TETHYOCERAMUS

PLANCHE [

1, 4, 6. — Inoceramus basseae nov. sp. — Fig. 1 : holotype; charniére, v. g.; coll.
Basse, n® BA 1934-1; Manasoa. — Fig. 4 : vue latérale; coll. Collignon, n® 467 A,
Anjoho. — Fig. 6 : v. dr.; coll. Termier; Eboro.

2, 3, 5. — I. madagascariensis Heinz. — Fig. 2, 3 : charniére, v. dr., du type de
1. basseae; coll. Colcanap, n° 1907-18; Eboro. — Fig. 5 : charniére, v. g., du
type de I. basseae; coll. Termier; Eboro.

PLANCHE II

1-3. — Inoceramus basseae nov. sp. — Fig. 1 : v. g.; coll. Collignon, n® 467 A;
Anjoho. — Fig. 2, 3 : holotype, vue latérale et v. g.; coll. Basse, n° BA 1934-1,
Manasoa.

4. — 1. madagascariensis Heinz, forme a cotes serrées, vue latérale; coll. Collignon,
n’ 1; Eboro.

PrancHE 111

1-3. — Inoceramus madagascariensis Heinz. — Fig. 1, 2 : v. g. et vue latérale;
coll. Colcanap, n°® 1908-27; Eboro. — Fig. 3 : v. dr.; coll. Collignon, n° 492 A;
Eboro.

4. — I .madagascariensis modestoides nov. subsp., holotype, v. dr.; coll. Collignon,
n’ 402 B; Eboro.

Tous les fossiles sont figurés en grandeur naturelle; ils sont conservés a I'Institu’

de Paléontologie du Muséum et proviennent, dans leur ensemble, de la région de
Betioky (bassin de I’Onilahy, SW de Madagascar) (coll. : collection; v. dr. : valve droite;

V. g

: valve gauche).
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