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Révision de Crenulipora difformis L. MAiTRE, 1956, (Tabulata, Dévonien du
Nord Gondwana) : morphologie, structure et microstructure

Yves PLUSQUELLEC!, Esperanza M. FERNANDEZ-MARTINEZ?, Bruno MISTIAEN?
& Francis TOURNEUR!

Résumé

Une révision de Crenulipora difformis LE MAITRE, 1956, espéce-type du genre est présentée et son attribution 4 une nouvelle sous-
famille de Favositidae proposée. La révision est basée sur 'examen des types et de nombreux topotypes. Les données concernant
le contexte géographique et stratigraphique se résument comme suit: Maroc, Hamar Laghdad, toit de la Formation Kess-Kess et
base de Amerboh, Emsien supérieur. Une diagnose révisée du genre est fournie et I'espéce-type décrite en détail. Elle apparait
extrémement variable et & un point inhabituel chez les tabulés. Rameaux aplatis a calices de 12 a quelques files d'épines, & symétrie
axiale ou bilatérale, operculation fréquente mais non diagnostique, muraille sinueuse en coupe transversale, sans épaississements
périphériques, trés épineuse, planchers de densité variable typiquement « bifurqués », certains verticaux, pores P1 et P2. Microstructure
microlamellaire. Une analyse biométrique approfondie (histogrammes, diagrammes, analyse hiérarchique de caractéres) a permis de
reconnaitre deux formes extrémes dites graciles et robustes reliées par un groupe mixte mais il n'a pas pu étre formellement défini de
nouvelles unités taxonomiques. Le genre est reconnu en Qugarta (Algérie), Massif armoricain (France) et probablement dans la Chaine
cantabrique (Espagne).

Mots-clé
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Abstract

Revision of Crenulipora difformis Le Maitre, 1956, (Tabulata, Devonian of North Gondwana): Morphology, structure and
microstructure.- A revision of Crenulipora difformis LE MAITRE, 1956, type species of the genus, is presented and its attribution to
a new subfamily of Favositids is proposed. The revision includes the examination of type specimens and numerous topotypes. The
geographical and stratigraphical data are as follow : Morocco, Hamar Laghdad, top of the Kess-Kess Formation and basis of Amerboh,
Upper Emsian. A revised diagnosis of the genus is given and the type species described in detail; its variations are extremely important
and unusual in Tabulata. The main features of C. difformis are: more or less flat branches, calices bearing from 12 (usual) to only a
few rows of spines showing a bilateral or axial symmetry. operculum frequent, wall sinuous in transverse section, without peripheral
thickening, spiny, tabulae numerous or not, very often “forked”. some vertical, pores of P1 and P2 type. Microlamellar microstructure.
An accurate biometric analysis allows to recognize two opposite forms, one called “weak ™ and the other “strong” with between a group
of “composite” specimens, but no new taxonomic units have been defined. The genus is recorded in Qugarta (Algeria), Armorican
Massif (France) and probably in the Cantabrian Mountains (Spain).

Key words
Tabulata, operculum. Devonian, North Gondwana, Hamar Laghdad, Morocco, systematic, paleobiogeography.

Resumen

Revision de Crenulipora difformis Le MAiTRre, 1956, (coral tabulado, Devénico, norte de Gondwana) : Morfologia, estructura
¥ microestructura.- En este articulo se realiza una revisién de Crenulipora difformis L Maftre, 1956, especie tipo del género, para
el cual se propone una nueva subfamilia de Favositidac. La revisién estd basada en el examen de los ejemplares tipo v de numerosos
topotipos, procedentes de Hamar Laghdad (Marruecos). Este material ha sido recolectado en el techo de la Formacién Kess-Kess v en
la base de la Fm. Amerboh, ambos de edad Emsiense superior. Se proporciona una diagnosis revisada de la especie v se describe en
detalle la especie tipo, la cual esld caracterizada por una variabilidad extrema, inhabitual en los tabulados. Se trata de ramas aplastadas,
con cdlices portadores de unas 12 filas de espinas, con simetria axial o bilateral; pared sinuosa en seccion transversal, sin espesamientos
periféricos y muy espinosa; tibulas de densidad variable, tipicamente «bifurcadas» y algunas verticales: poros de tipos P1 v P2.
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Microestructura microlamelar. Presencia de opérculos Irecuente, pero no diagndstica, Su andlisis biométrico ha permitido reconocer
dos formas extremas, denominadas gricil v robusta, unidas por ejemplares intermedios. No obstante, ninguna unidad taxondmica nueva
ha podido ser definitivamente establecida. El género es conocido en Ougarta (Argelia), Macizo Armoricano (Francia) v posiblemente

también en Cordillera Cantdbrica (Espana).

Palabras clave

Tabulata, opérculo, Devonico, Norte de Gondwana, Hamar Laghdad, Marruecos, sistemitica. paleobiogeografia.

I. INTRODUCTION

Dans une courte note a I"Académie des Sciences, D. Lk
MaITRE présentail en 1956 trois nouveaux genres de
tabulés du Dévonien d”Afrique du Nord: Hamarilopora,
Crenulipora et Pachystriatopora. L.onglemps apres, et
pour une meilleure connaissance de la faune corallienne
du Domaine ibarmaghien (Massif ibérique, Massif
armoricain, Afrique du Nord), nous avons entrepris la
révision de quelques genres anciens ou plus récents en
nous appuyant — autant que faire se peut — a la fois sur
les types et sur du matériel nouvellement récolté dans un
contexte stratigraphique précis.

Le genre Crenulipora. pour lequel nous disposions du
matériel original de D. LeE Maitre et d'une abondante
collection de topotypes (récoltes FT, 1992 ¢t YP, 1995)
permettait la réalisation d’une révision bien documentée
apportant des éléments nouveaux sur la morphologie,
la microstructure et sur la trés grande variabilité de
I'espéce-type.

Nous avons présenté en 1999 (FERNANDEZ-MARTINEZ
et al) quelques résultats  préliminaires  concernant
le scul matériel original: identification et statut du
type de Crenulipora difformis (espéce type du genre
Crenulipora), description et figuration de la structure
et de la microstructure de ['holotype et d’un topotype.
précisions sur  leur position stratigraphique. Nous
complétons ce travail par une ¢tude approfondie de
"'ensemble du matériel topotypique et par 'examen de
spécimens inédits provenant de I'Ougarta (Algérie) et du
Massil Armoricain (France).

2. CONTEXTE
GEOGRAPHIQUE

STRATIGRAPHIQUE  ET

Parmi les quatre spécimens retrouvés dans les collections
LE Maitre a la Faculté Libre des Sciences de Lille, et
formellementidentifiés par cetauteur comme Crenulipora
difformis, trois d’entre eux. a savoir: ["holotvpe (voir ¢i-
apres). le spécimen figuré par LE MAITRE (1956, figs 3-4)
ainsi quun topotyvpe sans statut particulier, proviennent
de Hamar Laghdad (= Hmar Laghdad ou plus rarement
Hamar-cl-Khad). Cette localité marocaine est située i
une vingtaine de kilometres au sud-est d'Erfoud, dans le
Tafilalt, & extrémité orientale de "Anti-Atlas.

La coupe de Hamar Laghdad est célebre pour le
spectaculaire  développement,  sur  environ  trois

kilometres, d une cinquantaine de monticules ou « mud
mounds» connus dans la toponymic locale sous le
nom évocateur de Kess-Kess. Ils ont fait 'objet — en
particulier ala fin du si¢cle dernier —de nombreux travaux
principalement axés sur les problemes stratigraphiques et
paléoceologiques (Massa et al., 1965; HoLLarD, 1967 ;
GENDROT, 1973 ; ALBERTI, 1981a; BRACHERT et al., 1992 ;
MONTENAT et al., 1996 ; HiLaLl et al., 1998 ; BELKA, 1998 ;
Mounn et al., 1998 : HiLaL et al., 2001). Paradoxalement,
peu de publications monographiques sont consacrées a la
paléontologie; citons pour ce qui concerne les Tabulés
des travaux ponctuels: Termier & Termier, 1950 LE
MAITRE, 1956 ; PorTHAST & OEKENTORP, 1987 ; TOURNEUR,
1991 ; TourNEUR in BRACHERT ef al.. 1992 ; PLUSQUELLEC
& Tourneur, 1998 et Hiatl et al., 2001.

['¢tude du grand monoclinal de Hamar Laghdad par
ALBERTI (1983), BRACHERT et al. (1992) et MONTENAT et
al. (1996) a mis en évidence |"originalité de la succession
stratigraphique de cet ensemble par rapport a celle des
coupes voisines de Hamar Laghdad Sud et de Bou
Tchrafine (Burtynek, 1985). La série de Hamar Laghdad
est principalement caractérisée par le développement
tres localisé d’un important champ récifal a la limite
Zlichovien - Dalejien suivi de récurences a I'Eifelien
- Givetien, en relation avee la mise en place précoce
d’un corps volcanodétritique d’age lochkovien (ALBERTI,
1983) et/ou de phénomeénes hydrothermaux (BELKA,
1998 : PECKMANN ef al,. 1999),

Lithostratigraphie

Schématiquement,  la  succession  stratigraphique

dévonienne comporte de bas en haut les unités suivantes

(Fig. 1):

1. des tufs volcaniques (<100 m);

2. une barre de calcaire crinoidique, en bancs souvent
métriques, atteignant 160 & 180 m d’épaisseur et sur
laquelle se développent les monticules micritiques
ou Kess-Kess. Elle est responsable de la cuesta
principale de Hamar Laghdad

3. des marnes admettant qguelques petits banes  de
caleaire et de calcaire marneux (25-30 m) ;

4. des calcaires noduleux formant la base de la corniche
méridionale (ils sont surmontés par des calcaires
bitumineux, hors étude).

LLa  dénomination formelle de ces unités

lithostratigraphiques nécessite quelques commentaires.

L ensemble constitu€ par la dalle de calcaire crinoidique

et par les monticules micritiques constitue d'aprés la
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Fig. 1: Hamar Laghdad, données stratigraphiques avec

g
localisation des miveaux a Crenulipora difformis
(pastille noire). Inspiré de AvperTi (1983); sans
échelle.
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définition originale (BrRACHERT et al. 1992, p. 26) la
Formation Kess-Kess. Cette proposition est reprise par
MONTENAT er al. (1996, p. 299). BuLtynck & WALLISER
(2000, fig. 5) et dans la présente note par nous-mémes.
LLa Formation Kess-Kess est un équivalent carbonaté des
argilites et calcaires de la Formation Seheb el Rhassel de
la coupe de Bou Tchrafine (ALBErTI, 1981c, fig. 2 p. 209;
Morzapec, 2001, fig. 6 p. 60). Notons pour mémoire que
1) ALBertt (1969, p. 478) utilise le terme de «Calcaire
de Hamar Laghdad » pour la dalle crinoidique (« Unteren
Hamar Laghdad-kalke» et « Mittleren Hamar Laghdad-
Kalke»); bien que n’étant pas explicitement utilisée
comme nom de formation, cette dénomination pourrait
avoir priorité, et que 2) HoLLARD (1967), dans la 1égende
de la carte géologique au 1/200000 Tafilalt-Taouz, parle
de «calcaire inférieur du Tafilalt - faciés massif de Ahmar
el Khdad ».

Le niveau marneux qui cachette I'épisode récifal peut
étre attribué a la Formation de Amerboh et la corniche
de calcaire noduleux a la Formation de Bou Tchrafine
(BuLynek & WALLISER, 1999, fig. 10, coupe 2 km SW de
Hamar Laghdad, HLS 1I).

La Formation de Hamar Laghdad, telle que définie par
Hitawl et al. en 1998 |« L'ensemble de la Formation
de Hmar Laghdad (semelle crinoidique, édifices et

couverture) forme le flanc» cte. p. 18] nous semble
contestable. Elle modific le sens premier de la
définition et de plus, la «couverture» ou Formation
de Amerboh qui ne constitue pas un facies latéral
des mud-mounds, comme le montre bien les données
chronostratigraphiques, marque un net changement dans
les conditions de sédimentation (« Daleje Event» voir-ci
apres).

Chronostratigraphie

Des données basées sur 1étude des conodontes
(BRACHERT et al., 1992) sont disponibles pour la totalité
de la Formation Kess-Kess tandis que celles basées
sur les dacryoconarides (Avserti, 1981a) concernent
['extréme sommet de cette formation et les Formations
sus-jacentes de Amerboh et base de Bou Tchrafine.

Les points de récolte de Crenulipora concernant la partie
emsienne de la coupe, il nous a semblé utile, compte tenu
des discussions en cours sur les limites Emsien inférieur-
Emsien supérieur et Zlichovien-Dalejien, de préciser le
sens que nous adoptons ici pour ces unités en terme de
conodontes et de dacryoconarides.

Pour CHrupac (1982) la base du Dalejien coincide avec
la base de la zone a Nowakia cancellata et avec la partie
supcrieure de la zone a Polygnathus laticostatus. Suivant
les précisions apportées par BULTYNCK pour cette zone,
il s’agit probablement de la zone a inversus/laticostatus
ou partie supérieure de la zone a inversus. Toutefois,
CHLUPAC (1995) admet la quasi coincidence de la base
des zones a inversus et cancellata ... Pour notre part
nous suivrons la proposition de BuLtynck & WALLISER
(2000) qui place, dans 1" Anti Atlas, la base de la zone a
cancellata dans la partie moyenne de la zone a inversus/
laticostatus.

Plusieurs auteurs, comme CHLUPAC (1995) et WEDDIGE
(1996), admettent ['équivalence Zlichovien-Emsien
inférieur, Dalejien-Emsien supérieur et considérent que
la limite de ces sous étages coincide avec (ou est tres
proche de) la base de cancellata. Pour P. CArLs (in BrICE
et al., 2000, fig. 2) les limites Emsien inférieur-Emsien
supérieur et Zlichovien-Dalejien se situent dans la zone
a inversus mais la base de I'Emsien supérieur pourrait
¢étre I¢gerement plus ancienne que celle du Dalejien.
Dans la coupe de Hamar Laghdad, la présence des
premiers N. cancellata encore associés a N. elegans
a environ 2 m au dessous du contact des calcaires
crinoidiques de la Formation Kess-Kess et des marnes de
la Formation de Amerboh (AvLgerTI, 19814, fig. 6) permet
de placer la limite Zlichovien-Dalejien & ce niveau. La
limite Zlichovien-Dalejien retenue ici est compatible
avec la présence de conodontes de la zone a inversus
a 10-15 metres sous le sommet de la dalle crinoidique
(BRACHERT et al., 1992).

Ausommet de la Formation de Amerboh, a environ 1,5 m
du mur de la Formation de Bou Tchrafine. la premicre
apparition de N. procera (Avgerti, 1981a. fig. 6) indique
la base de I'Eifelien (Avgerti, 1985, p. 375).
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I7dge des Kess-Kess proprement dit est sensiblement
identique a celui du toit de la dalle crinoidique et done
proche de la limite Zlichovien-Dalejien. Ainsi, pour
ALBERTI (1981b, p. 193), les calcaires des mud-mounds
livrent des dacryoconarides des zones a N. elegans et
N. barrandei (Zlichovien supéricur) et leur sommet
atteint la partie basale de la zone a N. cancellata (Dalejien
basal), pour BRACHERT ef al. (1992, p. 25) la plupart des
monticules se sont édifiés pendant la période de transition
Zlichov-Dalej, enfin pour Burtynek & WarLiiser (2000,
p. 216-217) la fin de I'épisode récifal se situe prés de la
limite entre I'Emsien inféricur et I"'Emsien supérieur et
coincide avec I'Evénement du Dalejien.

Localisation des Crenulipora

L’abondant matériel récolté lors de nos missions de 1992
et 1995 provient des marnes de la Formation de Amerboh
et, compte tenu du mode de préservation, il en est tres
probablement de méme du matériel de D. LE MaiTRE. Les
indications portées sur nos étiquettes de terrain indiquent
géncralement, en plus d’une localisation par rapport au
Kess-Kess le plus proche (nomenclature BRacuert ef al.,
1992), une imprécision stratigraphique de type «partie
inf. de la couverture » ou « moitié sup. de la couverture ».
Ceci permet néanmoins de se positionner sur la coupe
de référence publiée par ALBerTI (19814, fig. 6 et pl. 7)
et de proposer pour la répartition stratigraphique de
C. difformis: zone a N. cancellata et, possiblement, base
de la zone a N. richteri, ¢’est-a-dire un dge Dalejien basal
ou Emsien supérieur basal.

Des exemplaires non dégagés de Crenulipora difformis
sont également signalés dans le cortex des monticules
micritiques (HiLaLl er al., 2001) toutefois les auteurs
précisent que les «favositides» (comprendre Favosites,
Crenulipora, Taouzia) y sont relativement rares. Dans
les Kess-Kess, compte tenu des données stratigraphiques
globales disponibles et d’un certain flou concernant la
position exacte des récoltes, le genre Crenulipora se situc
soit dans la zone & cancellata (ce qui est le plus probable),
soitdans la zone de transition Zlichovien-Dalejien et dans
ce cas, sa présence dans la partie terminale de la zone &
N. elegans (Zlichovien tardil) ne peut étre exclue.

La répartition spatiale de Crenulipora dans les Kess-Kess
(Hitawr er al., 2001) et dans la Formation de Amerboh
(nos récoltes) n’est pas quelconque. Dans le monoclinal
de Hamar Laghdad, les Kess-Kess se localisent sur une
aire bien précise limitée par des failles synsédimentaires
NE-SW (MONTENAT et al., 1996) et se répartissent de plus
sur trois blocs identifi¢s comme Ouest, Central et Est par
Hitavreral. (2001, p. 5). Dans les Kess-Kess proprement
dits, Crenulipora n’est présent que dans le bloc Ouest, il
en est de méme pour les spécimens des niveaux marncux
qui les surmontent ot les colonies sont particulicrement
fréquentes au sud-ouest du récif 20 et au sud du 27.

Si Iespece est présente dans le bloc Central et le bloe
Est, elle y est certainement trés rare. kn effet. elle peut
¢chapper a I’observation dans les monticules micritiques

mais elle est par contre facile a récolter dans les marnes
ot les rameaux sont dégagés par |”érosion.

Du point de vue bathymétrique, Crenulipora se rencontre
dans des milieux relativement profonds, Les monticules
se sont C&difiés «dans un  sectewr effondré  d'une
cinguantaine de métres, en contrebas des fonds marins
avoisinants » (MONTENAT et al., 1996) et les marnes de
la Formation de Amerboh qui les recouvrent traduisent
une remontée du niveau marin associé a I"'Evénement
dalejien (WALLISER, 1996).

3. DESCRIPTION SYSTEMATIQUE ET
MICROSTRUCTURE

Classe Anthozoa EHrReNBERG, 1834
Sous-classe Tabulata MiLne-Epwarps & Haime, 1850
Ordre Favositida WEpEKIND, 1937
Famille Favositidae Dana, 1846
Sous-famille Crenuliporinae nov.

Si "attribution de Crenulipora a ’ordre des Favositida
est incontestable, et dailleurs proposée par SokoLov
(1962), HiLL (1981) et Lin (1988). les affinités familiales
sont plus difficiles a cerner.

Breve analyse:

1) L'absence d’épaississement périphérique notable
permet d’éliminer 1'appartenance du genre a la
superfamille des Pachyporicae telle que définie par
HiLL (1981) et constituée par les Pachyporidac et
les Parastriatoporidae. La proposition de BIRENHEIDE
(1985, p. 38) d’une attribution aux Parastriatoporinae
ne peut dong, a notre avis, étre retenue.

2) Le genre présente des caracléres de Favositidae a
savoir: colonie cérioide, «épithéque» inexistante,
muraille généralement mince, pas d’épaississements
periphériques, planchers en partie complets, pores Pl
et P2. C’est dans cette famille qu’il est class¢ par HiLL
(1981) et LiN et al. (1988).

3) Le genre affichc — pour un Favosilidae — une

originalit¢ certaine par son habitus branchu (c’est la

regle chez la superfamille voisine des Pachyporicae)
el par une proportion importante de planchers
incomplets (inhabituelle chez les Favositidae et rare
chez les Pachyporicae). Ces planchers n’ont toutefois
pas le caractere vésiculeux de ceux des Michelinidae
el par conséquent un rapprochement avec cette famille
nest pas souhaitable. Pas plus que n'est acceptable
son attribution aux  Beaumontiidae (formes non

cériofdes) par Teuupinova (1997),

La forme parfois Iégerement compressée des calices,

avece développement d une épine forte dans le plan de

symétric de celui-ci, n'est pas sans évoquer certains

Alveolitidae.

kn définitive le genre Crenulipora pourrait appartenir a

une nouvelle sous-famille de Favositidae ainsi définie:

habitus branchu non buissonnant, pas d’épaississements

Kl
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périphériques, planchers complets et incomplets, pores
d’angle (P1) et pariétaux (P2) et muraille microlamellaire
épineuse. C’est la proposition que nous soumettons ici.

Genre Crenulipora Le MaiTre, 1956

Espéce-type: Crenulipora difformis |Le MaITRE, 1956
Diagnoses originales: D. L. MaiTre (1956) fournit une
diagnose succincte de son nouveau genre. «Le genre
Crenulipora est caractérisé par : 1° des calices de forme
irréguliere, a bord distal crénelé; 2° Uirrégularité des
planchers; 3° la présence d’'épines massives en leur
base, arrondies ou acérées en leur extrémité, et de débris
d’épines éparses dans les polypiérites. »

Elle en reprend les principaux termes dans un manuscrit
rest€ inédit. «Les caractéres essentiels du genre
Crenulipora sont: 1) lirrégularité des calices a bord
distal crénelé; 2) irrégularité non moins grande des
planchers ; 3) la présence d'épines courtes, massives en
leur base, arrondies ou acérées en leur extrémité. Les
pores sont présents et de densité variable. »

Nous proposons ci-dessous une version plus compléte
de ces diagnoses prenant en compte des caractéres
morphologiques nouveaux, leurs variations et les
données microstructurales.

Diagnose révisée : Tabulés branchus peu ou pas ramifiés,
rameaux modérément aplatis, corallites s ouvrant
perpendiculairement & la surface des branches. Calices
de morphologie variable, régulierement polygonaux
avec 12 files d’épines, ou étirés transversalement, a
symétrie bilatérale avec couple d’épines opposées et
épines latérales offrant souvent une formule régressée
du systeme 12. Muraille sinucuse, parfois crénelée. Pores
muraux présents dans les calices. Caractéres internes:
muraille sans ¢paississement périphérique, sinueuse,
appareil septal épineux trés développé, pores muraux de
type angulaire (P1) et pariétal (P2). Planchers irréguliers,
complets ou incomplets, «bifurqués». horizontaux
ou obliques, certains verticaux, déformés au contact
des ¢pines. Bourgeonnement latéral. Microstructure
fondamentalement microlamellaire avec couche externe
de fibroides facultative, épines fibreuses.

Le genre Crenulipora se distingue de I'ensemble des
tabulés branchus microlamellaires par la hiérarchie
suivante des caracteres: 1) I'absence d'épaississement
periphérique des €léments squelettiques, 2) la présence
de planchers irréguliers complets ou incomplets.
«bifurqués», parfois verticaux, 3) la muraille sinucuse.
4) le contour irrégulierement polygonal ou transverse
des calices, 5) I'importance du systéme épineux et 6) le
sommet aminci et parfois erénelé de la muraille.

Discussion et comparaisons

Le genre Crenulipora se distingue nettement des tabulés
branchus  microlamellaires  comme  Parastriatopora
SOKOLOV. 1949 et Argentinella FERNANDEZ-MARTINEZ el
al., 2002 par I'absence d"épaississement périphérique.
Il partage néanmoins avee ce dernier genre quelques

caractéristiques de ['appareil septal (tvpe 12) et de
la disposition des planchers (irréguliers ¢t méme
verticaux).

Les caracteres internes de Striatopora baculoides LE
Mairre. 1952, forme  branchue microlamellaire de
I"Emsien supcricur de 1'Ougarta (révision en cours,
probablement un nouveau genre) présentent de réelles
ressemblances avec ccux de Crenulipora, muraille
tres €pineuse, planchers irréguliers parfois verticaux,
pores P1 et P2 et lame médiane discrétement sinueuse.
Les différences essentielles concernent, d’une part
["épaisseur de la muraille (elle est relativement forte
dans la zone axiale et elle s’épaissit nettement mais
sans exces dans la zone périphérique), d’autre part les
calices qui d¢bouchent obliquement & la surface des
branches et qui portent des rides seplales essentiellement
développées sur la levre supérieure, enfin les planchers
dont beaucoup sont légeérement ¢paissis, surtout dans la
zone périphérique.

Répartition géographique et stratigraphique du
genre

Malgré déja un demi-siccle d’existence, le genre
Crenulipora n’a été que trés rarement reconnu en
dehors de son gisement d’origine (voir ci-aprés la
remarque concernant le matériel original). L'espece
C. aculeatissimus, créée par DusatoLov & SPASSKY
(1964) pour une forme de I'Eifelien d"URSS, ne peut
étre retenue et le matériel semble devoir étre rapporté
a un genre voisin de Astrocerium Hair, 1851. Une
forme du Dévonien inférieur du nord-ouest de la
Chine, C. ginghegouensis Li. 1983, parait par contre
acceptable au vu des figurations originales (nous
n'avons malheurcusement pas vu le matériel original).
FERNANDEZ-MARTINEZ et al. (1999) indiquent la présence
possible du genre dans I’Emsien des Monts d’Ougarta
(Algcrie) et dans la Cordillére Cantabrique (Espagne). Le
présent travail confirme ces informations prudentes.

En Algérie le genre est connu par une forme qui semble
tres proche de C. difformis. Les spécimens (LPB 14169
- 14174) proviennent de la coupe de Marhouma dans
I"Ougarta. Formation de Chefar ¢l Ahmar (niveau
coralligéne, bancs MH 27-28 in Paris et al., 1997),
Emsien supérieur tardif, zone de conodontes i serrotinus
ou plus probablement a patulus. Les spécimens sont donc
plus récents que ceux de Hamar Laghdad.

Dans le Massif armoricain une seule colonie (LPB
14204), provenant des calcaires de la base de la
Formation de Kerdréolet (rade de Brest), Emsien
supérieur, zone a patulus, peut étre attribuée, avec
quelques réserves, au genre Crenulipora. En effet la
morphologie calicinale n'est pas observable (spécimen
inclus dans la roche), la muraille. bien que ne présentant
pas d’Cpaississements périphériques. est plus forte que
chez espece-type, et dans certaines parties de la colonice
les calices sont obligues.

En Espagne. le genre est cité par FERNANDEZ-MARTINEZ
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& Tourseur (1995) dans I'Emsien supérieur des Monts
Cantabriques. Le matériel est peu abondant, les rameaux
de petite taille et une étude plus complete sera nécessaire
pour confirmer cette probable occurrence.

Crenulipora difformis Le Mairre, 1956

1956. Crenulipora difformis n.g. nsp. LE MAaiTrE,
p. 1340-1341, figs 3-4.

1965. Crenulipora difformis Lem.- Massa et al. p. 65,
67. 69. 142 (listes non commentées. det. Lg
MAITRE).

1985, Crenulipora difformis  LE  Maitre  1956a.-
BIRENHEIDE, p. 38, fig 54 (reprise des figures de Le
MAITRE).

1985, Crenulipora difformis LE MAITRE, 1965.- LArustE
& PLusQUELLEC, p. 38-39.

1981. Crenulipora difformis HiLi, p. F541, figs 355 2a-b
(reprise des figures de Le MATTRE).

1988. Crenulipora difformis Le MAITRE. 1956.- LIN et
al.. p. 128, fig. 125 (reprise des figures de LE
Mairre [égerement modifices et trait épaissi).

1992. Crenulipora difformis LE MAITRE.- BRACHERT er
al., p. 35, fig. 221-J (figures inédites).

1999, Crenulipora  difformis  LE  Maitre,  1956.-
FERNANDEZ-MARTINEZ et al., p. 596-598, figs
1-2 (figures inédites, fig. 2A-B = fig. 3-4 de
LLE MAITRE).

Diagnose: Espece de Crenulipora a caractéristiques

morphologiques et biométriques variant entre  deux

extrémes correspondants aux formes gracile et robuste.

Forme gracile a rameaux de diamétre inférieur a 15 mm,

diametre 11 mm le plus fréquent. a corallites adultes

(en surface de colonie) de diametre inféricur a 2.5 (1.7-

24) mm et possédant de 5-6 a 24 planchers par cm,

appareil septal & symétric bilatérale. Forme robuste a

rameaux de diametre supéricur ou égal @ 15 mm mais

pouvant dépasser 30 mm, a corallites adultes de diametre
supéricur ou égal 4 2.5 mm (2,5-3.7 mm) et généralement

a moins de 14 planchers/cm. appareil septal de tvpe

radiaire ou bilatéral. Assez nombreux spécimens a

caracteres mixtes. Pores muraux nombreux dans les

deux formes. généralement de 0.2 2 0.3 mm de diamétre ;

muraille d’épaisseur majoritairement comprise entre 0.2

et 0.3 mm.

Matériel: Les spécimens étudiés appartiennent a deux

ensembles: 1) le matériel original de D. Le Maitre

conservé dans les collections de la Faculté libre des
sciences de Lille (France) et inventorié sous le préfixe

GFCL, 2) le matériel récolté par nous-mémes (FT. ¢t

Y.P) et regroupé dans les collections du lLaboratoire

de paléontologie de la Facult¢ des sciences de Brest

(France), numérotation LPB.

Sculs quatre exemplaires identifiés comme C. difformis

par D, LE Maitre ont été retrouvés, GFCL 3560, 3561,

3562 ¢t 3563, Le premicr d'entre-cux ne provient pas de

Hamar Laghdad mais des Monts d’Ougarta (Algérie),

gisement dit du km 30, et son attribution spécifique,
et peut-étre méme générique, pose question. En effet,
la morphologie calicinale n’est pas observable, les
corallites sont de tres grande taille et quelques planchers
I¢gérement épaissis se développent en périphérie. 11
serait de plus d’dge Emsien terminal ou limite Emsien-
Eifelien, c’est-a-dire [égerement plus récent que ceux de
la localité-type.

e matériel Le Maitre, GFCL 3 361-63 comporte 7 lames
d’épaisseur pétrographique. 10 lames «LFP» (lames
ultra minces a faces polies, technique Lafuste, 1970),
10 empreintes a "acétate et 3 moulages. Des doubles
des acétates et des moulages sont conservés dans les
collections de Brest sous les numéros LPB 12400-402.
e matériel complémentaire en provenance de Hamar
Laghdad. LPB 12404-497, est constitu¢ de 27 lames
pétrographiques, 2 lames « LFP», 65 acétates et quelques
moulages.

Identification du type: Le probléeme de I'identification
du type de C. difformis se pose d’emblée en prélude a
la révision de cette espece. Dans son travail original,
LE MaiTrRe (1956 p. 1340) sc réfere a deux moments
différents @ un «génotype». La premiere fois, au début
du paragraphe consacré a Crenulipora, elle emploie
correctement ce terme pour désigner 1'espéce-type
du genre. Quelques lignes plus loin. elle ['utilise
malencontreusement  pour désigner un  exemplaire
particulier dont eclle donne les caractéristiques:; a
I’évidence ceci correspond a la notion d’holotype. Cet
exemplaire peut ¢tre facilement identifi¢ comme le
spécimen GFCL 3 561. De plus, dans son manuscrit
inédit D. Le Mairtre précise lors de la description de
C. difformis «la colonie tvpe est rameuse, comprimée,
présentant un bourgeon latéral rudimentaire». Ceci
s'accorde bien avec les caractéristiques du spécimen
GFCL 3561. Mais rien n’est simple car les sections
figurées appartiennent a un autre individu: GFCL 3 363.
En résumé, on peut conclure qu’il existe un exemplaire
concret mais non figuré (GFCL 3 561) qui, s'il n'a pas
E1é explicilement désigné comme holotype dans la
publication originale. a néanmoins €té utilis¢é comme
spécimen de référence. Il n’y a donc pas a choisir un
lectotype au sein de la série-type, mais a alfirmer le¢
statut d’holotype pour le spécimen GFCL 3561, Cest
la position que nous avions déja défendue dans une note
préliminaire (FERNANDEZ-MARTINEZ el al., 1999).

3. 1. Description

I ¢tude détaillée — tant morphologique que structurale —
d’une centaine de spécimens de Crenulipora difformis a
permis de mettre en évidence la tres grande variabilite
de plusieurs caractéres d’intérét systématique tels que
ceux relatifs aux calices, a "organisation des ¢pines, a
la disposition des planchers cte. analyse quantitative
sera traitée dans la seconde partie de ce travail. Toutefois
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il nous a semblé utile d’anticiper sur les conclusions
finales et d’indiquer, dans la partie descriptive, a laquelle
des formes de 'espéce difformis — gracile. robuste (cf.
diagnose) ou groupe mixte, les colonies ou les caractéres
¢tudiés se rapportent.

3. 1. 1. Caracteéres externes

Morphologie générale

Les rameaux, dont le diametre maximum varie du simple
au quintuple, offrent un éventail de morphologies qui
se développent autour d’une forme basique branchue
I¢gérement ou nettement comprimée.

Les branches sont droites, rarement arquées, simples
ou ramifiées (PL. 1, figs 1-7). Les ramifications, sont
rudimentaires (holotype) ou trés développées, simples
ou plus rarement multiples (LPB 12404, PI. 1 fig. 2),
dichotomiques (LPB 12497), obliques ou orthogonales
a la branche mere, voire méme rabattues en direction
proximale (LPB 12412, PL I, fig. 7). Les ramifications
se situent aussi bien a I'extrémité des rameaux qu’a leur
base.

Le diamétre des branches non ramifiées est en général a
peu pres constant ; toutefois certaines colonies — toujours
des petites formes — montrent une brusque augmentation
de diamétre et prennent un aspect de massue. Cette
morphologie trés particuliere est apparemment lice a une
operculation (voir ci-dessous) envahissante de la partie
proximale de la colonie (LPB 12424, PI. 1. fig. 3, LPB
12416, PI. 1, fig. 5 ).

Iy a peu de colonies complétes ou a peu pres complétes et
leur région apicale est mal conservée ou, sur les plus jolis
spécimens (LPB 12 424), masquée par le développement
des opercules. Autant que [’on peut en juger, la base est
conique, dépourvue d’épithéque et dorganisme support.
[extrémité distale des rameaux, généralement arrondie
ne présente pas de caractcristiques particuliéres.

Calices

Les calices s’ouvrent perpendiculairement, ou avec une
faible inclinaison, a la surface des branches (Fig. 3A, C,
Fig. 6F, Fig. 8 PL. I, figs 1-9) sauf dans de rares cas ol
ils sont nettement obliques et constituent un indice de
colonies immatures.

La morphologic des calices présente une grande
variabilit¢ qui affecte principalement I'importance de
I"appareil épineux; il apparait de plus que la grande
amplitude de variations du diamétre des corallites — et de
son corollaire le diametre des calices — est globalement
lice au diametre des rameaux. Schématiquement les
petits corallites adultes se rencontrent principalement sur
les branches de petit diamétre et les grands corallites sur
les branches les plus robustes, par exemple chez GFCL
3561, I'holotype (voir partic biométrie).

Des contre-exemples intéressants sont fournis par les
spéeimens LPB 12435 et 12461, colonies de petit

diamétre (11x9 mm) mais a grands calices (¢ voisins de
3 mm) dont I’obliquité sur la surface de la branche indique
le caractere immature ; a I'état adulte il correspondrait au
schéma général.

Forme des corallites ou des calices: Indépendamment
du diametre des rameaux ou de celui des corallites,
un groupe majoritaire de colonies est caractérisé
par des corallites polygonaux, subadultes et adultes
principalement (7, 8 et plus de 8 pans de muraille), a
contour nettement a fortement transverse. Le rapport
diameétre maximum du corallite/diamétre minimum est
de l'ordre de 1,5-1,6, c’est-a-dire que le petit diamétre
est Iégérement supérieur au demi grand diamétre.
Lorientation des axes des corallites aplatis semble
quelconque, mais il est trés rare que leur grand axe soit
paralléle a celui des rameaux. Le tracé de chaque pan de
muraille est typiquement sinueux ; ¢’est particuliérement
net sur les grands cotés des corallites (LPB 12424 Fig.
2L; LPB 12459 Fig. 2G; LPB 12474). Parfois I'un
d’eux est nettement convexe, le corallite prend alors une
forme de croissant (LPB 12419 Fig. 2K).

Un autre groupe de colonies possede des corallites assez
régulierement polygonaux et a muraille peu sinueuse,
ce sont géncralement des formes a grands corallites
(LPB 12406 Fig. 2C; LPB 12430; GFCL 3561 Fig.
2A). Enfin, la coexistence de corallites transverses et
d’individus réguliérement polygonaux n’est pas une
rareté (holotype GFCL 3561, LPB 12459).

D. Le MaITRE résume cette variabilité par la formule
«calices de forme irréguliére ».

Muraille des calices: Abstraction faite des épines
qui peuvent en changer I'apparence, la muraille est
généralement peu é€paisse et son bord distal aminci
ne présente pas un aspect particulicrement crénelé,
caractére que D. LE MAITRE (1956) semblait considérer
comme important puisqu’elle en fait dériver le nom
de son nouveau genre. Le bord distal de la muraille
peut néanmoins montrer, par exemple chez ["holotype,
quelques irrégularités ; il s’agit de protubérances au point
de jonction de trois corallites, d’encoches correspondant
a un pore pariétal en formation ou de 'usure du petit
¢lément de muraille situé au toit de celui ci.

La muraille des calices est en effet percée de pores situés
entre les files d’épines ou plus souvent entre les épines
d'une méme file ou sur le coté d'une file. La plupart
semblent étre des pores pariétaux (P2), les pores d’angle
(P1) facilement reconnus en coupe sont ici difficiles a
identifier. Quelques pores li¢s au bourgeonnement (pore
basal). entre corallite parent et corallite fils & trois pans de
muraille, sont reconnaissables (LPB 12461).

Epines et rides septales: Les calices des rameaux de
toute taille portent des épines dont le nombre, la forme
et I'organisation se caractérise par une grande variabilité.
Elles sont généralement micux développées sur la partie
distale de la muraille (c¢’est-a-dire celle qui préceéde
son bord aminci). Sur les corallites jeunes (3-3 pans de
muraille). les épines sont souvent mal exprimées et peu
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nombreuses, seuls les corallites adultes et sub-adultes (6-

8 pans) montrent les dispositifs caractéristiques décrits

ci-apres.

Les épines sont courtes, @ base large et a extrémilé

arrondie (LPB 12404) ou plus rarement pointue (LPB

12410 Fig. 2F), certaines en bec crochu au-dessus d'un

pore, parfois légérement spatulée (LPB 12406 Fig. 2C)

ou bifides (LPB 12410 Fig. 2F: LPB 12421 Fig. 2D

LPB 12461): clles peuvent étre également étroites et

relativement longues, atteignant 1'axe du calice (LPB

12440 Fig. 3). Enfin il n’est pas rare de voir des épines

partiellement intégrées au plancher calicinal (holotype

GFCL 3561).

Dans la plupart des colonies, les épines sont disposées en

files verticales de 2 ou 3 éléments sur la surface des pans

de muraille. Chez quelques spécimens, il y a de véritables

rides septales, épincuses, larges et peu proéminentes.

Le schéma d’organisation de 'appareil épineux permet

de distinguer deux tvpes principaux: le type axial (ou

radiaire) et le type bilatéral (Fig. 2).

® Type axial. Dans plusieurs colonies a grands corallites
régulierement polygonaux (holotype GFCL 3561 Fig.
2A LPB 12404: 12418 12420 Fig. 2B), les épines
subégales des corallites adultes s’organisent sur le
mode « [2» (MisTIAEN, 1989) et la symétrie des calices
est grossierement axiale. Le décompte des épines (ou
plus précisément des files d’épines) peut étre perturbé
par la présence de plusieurs éléments bifides, pas
toujours faciles a identifier, et ['on peut trouver des
corallites a 14 ou 16 files ou pseudo files d’épines
(LPB 12421 Fig. 2D).
Dans le cas de branches & grands calices réguliérement
polygonaux mais immatures, I'obliquité qui caractérise
cet état se répercute sur la disposition des ¢pines qui
sont bien développées sur la «lévre » supricure et trés
¢émoussées ou inexistantes sur le coté opposé (LPB
12461). Dans ce cas leur nombre devient difficile a
¢valuer.
Chez les formes a petits calices, et en particulier chez
les formes graciles, aucun exemple typique du type
axial n’a pu étre reconnu.

® Type bilatéral. Lorsque les corallites montrent une
tendance a I|'étirement ou deviennent franchement
transverses, |"appareil septal se modifie et il apparait un
plan de symétrie bilatéral perpendiculaire au grand axe
du calice. Ce plan est déterminé par le développement
important d’une ¢pine ou d'un couple d’épines
opposées situ¢ dans la région médiane d’un ou des
grands cOtés du calice. De plus il arrive fréquemment
que, la muraille étant sinucuse. 1'un des grands ¢6tés
soit convexe et ¢’est sur cette face que se trouve I'épine
médiane la plus forte.

Quelques exemples (dont la plupart sont représentés

Figure 2):

-calice a 12 c¢pines dont une forte. les autres sont
subégales (LPB 12410 calice non figuré adjacent a
celui de la Fig. 2F); forme robuste ;

- calice a 12 épines dont un couple d’épines opposcées tres
in¢gales, la plus forte ¢tant de plus bifide (LPB 12410
Fig. 2F) ; forme robuste :

-calice a couple d'épines opposées fortes ct de

méme taille, épines latérales inégales et parfois mal

différencices, 6 ou 7 sont clairement identifiables (LPB

12459 Fig. 2G): groupe mixte :

calice a couple d’épines opposces ¢gales. fortes et

trapues, ¢pines latérales petites et inégales (LPB 12416

Fig. 2H): forme gracile proche des spécimens du

groupe mixte ;

- calice a appareil épineux pratiquement réduit au couple

d’épines opposées. I'une tres globuleuse, I'autre double

(LPB 12433): forme robuste probable:

calice a armature épincuse réduite a une seule grosse

épine globuleuse médiane (LPB 12412 Fig. 2I);

individu a caractéres mixtes proche des formes

robustes ;

calice en croissant avec €pine dominante sur un pan

de muraille convexe, €pine opposée peu différencice,

¢pines latérales en nombre réduit, 4 a 6 (LPB 12424,

Fig. 2L; LPB 12 441): formes graciles

calice en croissant, couple d’épines opposées bien

différenciées, mais 1’épine située sur la face convexe

est «double » (épine bifide ou épines jumelles ), épines
latérales émoussces ct localisées sur la face concave

(LPB 12419, Fig. 2K); forme gracile ;

calice en croissant, couple d’épines opposées peu

inégales, épines latérales rudimentaires (LPB 12485):

forme gracile ;

calice a constriction médiane, couple d’épines opposces

Cgales situées au milieu des deux faces convexes (LPB

12432, Fig. 2N LPB 12479): formes graciles.

Le schéma calicinal de type bilatéral peut coexister avec

celui de type axial. Chez I’holotype en particulier (GFCL

3561). on reconnait des calices transverses & 12 épines

dont un couple d’épines opposées bien caractéristique.

Par ailleurs, dans la majorité des colonies, 4 ¢Oté des

calices appartenant a 1'un des types décrits, on peut

trouver des formes tout a fait atypiques. Par exemple,

chez le spécimen LPB 12420 coexistent des zones a

calices a muraille €paisse et trés épineuse (Fig. 2B)

et des zones a calices aux murailles minces, ou plus
minces, portant des ¢pines disposées de facon anarchique

(Fig. 2E).

E=n plus des exemples décrits ci-dessus, quelques colonies

grandes ou petites montrent des calices dont 'appareil

épineux est mal développé, voire inexistant.

Fonds calicinaux: Les fonds ou planchers calicinaux —

expression morphologique du ou des derniers planchers

sécrétes — présentent un éventail de variations modéré.

Ils sont horizontaux ou obliques, plans. concaves

ou convexes:; une géniculation (LPB 12424) ou le

contact franc de deux surfaces d'inclinaison différente

(holotype GFCL 3561) traduit la présence d"un plancher

incomplet. Des surfaces  gauches. complexes, avec

parfois une forte dépression périphérique ponctiforme ou

'
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Fig. 2: Crenulipora difformis. morphologie du systeme épineux dans les calices. Epines incontestables repérées par un point noir plein.
¢€pines douteuses par un cercle vide, ligature arquée pour les ¢pines bifides. couple d’épines opposées reliées par un trait droit ;
les fleches indiquent I'emplacement des pores muraux (Pl ou P2). A; GFCL 3561, holotvpe, type axial 4 12 épines: forme
robuste. B: LPB 12420, type axial & 12 épines, certaines a tendance bifide ; forme robuste. C: LPB 124006, type axial atypique
(grosse €pine spatulée en position «nord») a 14 épines; forme robuste. D: LPB 12421, type axial (ou subaxial) & 12 épines
dont deux bifides : forme intermédiaire. E: LPB 12420, organisation des épines mal définissable, 10 épines visibles: forme
robuste. F: LPB 12410, type bilatéral & 12 épines, épines opposées inégales et bifides: forme robuste. G: LPB 12459, tvpe
bilatéral. tendance a la constriction médiane du calice, 11 épines: forme du groupe mixte. H: L.LPB 12416, type hilatéral, 12
(7) épines : forme gracile. [: GFCL 3561, holotype. type bilatéral it 12 épines ; forme robuste. I: LPB 12412, type bilatéral trés
atypique & €pine unique : groupe mixte. K: LPB 12419, tvpe bilatéral, calice en croissant, 9 (ou 10 7) épines : forme gracile. 1.:
LLPB 12424, tvpe bilatéral, calice en croissant. 7 (7) épines : groupe mixte. M: LPB 12485, type bilatéral, 5(?) épines: forme
gracile. N: LPB 12432, type bilatéral, calice & constriction médiane ; forme gracile.
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arquée (holotype), une volte médiane a axe horizontal ou
plongeant (LPB 12432), sont I'indice de la déformation
des planchers sur les épines. Celles-ci peuvent également
apparaitre sous forme de protubérances multiples au
centre des fonds calicinaux (LPB 12406, Fig. 2C; LPB
12418).

Opercules

Des zones d'importance variable, continues ou lacunaires,
ol chaque calice est ferm¢ par un opercule (Fig. 6A-B,
Fig. 7D, PL. 1, figs 2, 3, 5, 9), se développent dans de
nombreux rameaux, soit dans leur partie proximale, soit
préférentiellement sur une de leurs faces ou encore en
des points quelconques de la branche. Le phénomene est
parfois envahissant et la surface «aveugle » peut dépasser
50% de la surface totale.

Les zones operculées apparaissent comme des surfaces
plus ou moins lisses «tendues» au sommet des
murailles dont la lisibilité fortement atténuée ne se
marque géncralement plus, méme sur des spécimens
tres peu érodés, que par une variation de couleur dans la
transparence de la calcite. Il peut néanmoins apparaitre
un discret facettage trahissant les calices sous-jacents.
Dans quelques cas seulement, ['opercule est situé
[égerement en contre-bas du sommet de la muraille (LPB
12489, PL I, fig. 9).

Chaque opercule présente de fines stries de croissance
dont la concavité fait face a 'extrémité distale du
rameau, montrant ainsi que la sécrétion de cette structure
progresse depuis une muraille proximale vers la muraille
opposée et non vers un point central ou diversement
excentré comme chez Favosites clausus (LINDSTROM,
1896, fig. 15), Favosites alpenensis (SWann, 1947, pl. 11,
fig. 4) ou Favosites forbesi (DUNBAR, 1927, fig. 4).

La présence d’opercules n’est liée ni a la taille — grands
ou petits — ni a la morphologie générale des spécimens
— simples ou ramifiés — mais c¢’est a I'évidence chez les
petites formes. ¢t en particulicr chez celles en massue,
que le phénomene est le plus démonstratif.

Les opercules  partagent  essentiel  de  leurs
caractéristiques  avee les  prétendues  «épithéques»
développées sur la face proximale des colonies de
certains tabulés (Michelinia. Beaumontia, ctc.), mais leur
orientation par rapport aux directions de croissance de la
branche est fondamentalement différente et constitue un
caractere diagnostique: 'opercule est perpendiculaire &
["axe du corallite (Fig. 6B) tandis que 1"épitheque lui est
parallele.

Le mode de sécrétion et la fonction des opercules reste
quelgue peu problématique: une petite synthése de la
question a ¢té présentée par P. Copper & Y. PLUSQUELLEC
(1993), certaines des conclusions de ce travail ne sont pas
reprises ici, en particulier "assimilation des opercules
et des planchers. En effet, I'étude morphologique et
microstructurale (voir ci-apres) des opercules indigquent
une scéerdétion vers le centre de la colonie. L'opercule
estoséeréte de Mextérieur vers intéricur et progresse

en direction distale enfermant progressivement le
polvpe. Clest ce qu'exprime en substance D.H. Swann
(1947) qui écrit dans la I¢gende de la planche IV, fig. |
«the pseudoperculum is homologous to half of the
intercorallite wall and consists of a primary wall above
and a peripheral stereozone below »,

Durant la phase de sécrétion de 1'opercule il est probable
que le polvpe se rétracte pour présenter son ectoderme
séeréteur au futur «plafond» du calice et que pendant
cette période il reste en communication avec ses voisins
par I'intermédiaire des pores muraux. Une confirmation
indirecte de ce point de vue nous est fournie par I'image
d’un plancher de Favosites favosus (Soravr, 1970,
fig. 1) dont les stries de croissance se situent sur la face
inférieure ou proximale de la structure tandis que la face
supéricure est lisse (Soraur, 1970, fig. 2): la surface a
stries concentriques est 'équivalent du « primary wall»
de Swann (1947); par rapport aux opercules, la polarité
estinversée.

Les zones operculées correspondent selon  toute
vraisemblance a des zones de néerose cicatrisées par
des polypes «suicidaires» et ['operculation serait une
réponse minéralisée a des conditions défavorables,
envasement partiel ou autre.

3. 1. 2. Caractéres internes

Une série de lames minces et d’empreintes a 'acélate,
transversales et longitudinales principalement. permettent
de reconstituer Marchitecture du squelette et d’en cerner
les variations. Nous décrirons  successivement  les
corallites, leur muraille et les planchers ainsi que les
figures de bourgeonnement et la microstructure,

Corallites, forme et organisation

En section transversale de rameau, les corallites de la
région axiale (¢’est-a-dire ceux coupés transversalement)
sont de tailles trés inégales. polygonaux & légérement
transverses. Leur nombre de pans de muraille varie de 3
a 11, les corallites adultes ayant généralement 8 4 9 cOLEs.
Fréquemment les corallites en voie de croissance (3-5
cOtés) sTorganisent autour de quelques individus adultes
a 8-9, voire plus, pans de muraille qui jouent ainsi le réle
d’éléments polaires (LPB 12404, LPB 12409 Fig. 7D,
LLPB 12418. LPB 12451).

La zone axiale, telle que définie ci-dessus. occupe un peu
plus de la moitié du diametre total des rameaux. La zone
pcriphérique. plus réduite. se caractérise par des sections
obliques  généralement prolongées par de  courtes
sections sub-axiales et axiales, Dans de rares spécimens.
ces sections présentent un développement nettement plus
important et la zone axiale n’occupe plus alors que le tiers
du diametre de la branche. Ceci explique probablement la
forte section atteinte par ce type de colonies (1LPB 12420,
) 28x23 mm, Fig. 8 LPB 12490, () 25x20 mm).
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En coupe longitudinale, les corallites sont paralleles
a 'axe du rameau au centre de la zone axiale puis ils
s'incurvent avec accentuation de la courbure au contact
zone axiale-zone périphérique sans que leur diametre
augmente de fagon sensible.

Muraille

Elle montre les mémes caractéristiques en coupe
transversale et longitudinale, elle est mince a modérément
¢paisse et ne présente pas de renforcements particuliers
en périphérie des rameaux comme chez la plupart des
formes branchues. Ceci constitue un des caractéres
diagnostiques du genre Crenulipora.

De fagon générale, I'épaisseur de la muraille montre
peu de variations d’une colonie a I'autre et des valeurs
voisines peuvent se rencontrer chez des petites et des
grandes formes (LLPB 12419, 12420). Il en résulte
que certaines colonies & petits corallites apparaissent
relativement massives (LPB 12416 Figs 6C-D).

En coupe transversale, la muraille des corallites de la
zone axiale apparait sinueuse. Ce caractére trés affirmé
dans la plupart des spécimens, grands ou petits, est
particulierement évident lorsque 1’on suit ou I’on dessine
uniquement la lame médiane (LPB 12409, Fig. 7D). 1l
constitue I'une des originalités du genre Crenulipora.
Lamuraille porte de trés nombreuses épines, généralement
plus développées dans la partie périphérique des
branches. Elles présentent les mémes caractéristiques
que celles décrites dans les calices. Toutefois certains
aspects sonl micux exposés en coupe, comme leur
inclinaison (orthogonales ou a légere obliquité distale),
leur disposition sur les pans de muraille (anarchique ou
en files verticales), leur relation avec les planchers (voir
ci-apres) et leur longueur (certaines dépassent 'axe du
corallite, LPB 12418, Fig. 3). La disposition générale
des €pines est plus difficile a observer que sur les calices
dégagcs, a noter néanmoins quelques belles figures de
couple d’épines opposées (LPB 12486 non figuré et LPB
12427, Fig. 4) et de symétrie bilatérale (LLPB 12425)
avec localisation des €pines majeures sur un pan convexe
de muraille.

Les pores sont nombreux et se localisent soit aux angles
des corallites (pores angulaires ou P1), soit sur leurs faces
(pores pariétaux ou P2), (LPB 12427, Fig. 4). Quelques
coupes tangentielles a la muraille montrent la disposition
des pores P2 en une ou deux files parall¢cles (LPB 12417
Fig. 6B, LPB 12420, LLPB 12427). Des diaphragmes
parfois ¢paissis peuvent obturer les pores (LPB 12417).

Planchers

L'un des €éléments caractéristiques de 'espece-type de
Crenulipora réside dans la disposition et la nature de ses
nombreux planchers a surface généralement irrégulicre
et souvent déformés au contact des épines (Figs 3-8).
Ils sont: 1) complets, rarement plans. le plus souvent
convexes, concaves ou les deux a la fois, souvent
obliques (jusqu'a 65-70%) par rapport a I'axe du corallite ;

Fig. 3: Crenulipora difformis, LPB 12418, lame mince
B 42129 Coupe longitudinale montrant le grand
développement des épines; forme robuste.

Fig. 4: Crenulipora difformis, LPB 12427, lame mince B
39605. Coupe transversale montrant principalement les
différents types de pores muraux, PI pore d’angle, P2
pore pariétal, pp diaphragme mural, double fleche pp/
Pl pores d’angle apparemment triple (voir OEKENTORP
& Scuourpk, 1969, fig. 4) avec diaphragmes, Sp couple
d’épines opposées, * axe de la colonie.
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Fig. 50 Crenulipora difformis, structure du squelette.

A: GFCL 3561, lame mince récente GFCL 3 561c¢. holotype. Coupe longitudinale, b (leche noire) figure de bourgeonnement
latéral, elle est située sur le dos du corallite parent et le pore basal est obturé par un diaphragme ; forme robuste. B: méme
spécimen, lame mince GFCL. 3561a réalisée pour D. Le Mairre. Coupe transversale. P1 & P2 respectivement pore d’angle
et pore pariétal (avec diaphragme). C: GFCL. 3563, lame mince GFCL 3 563a figurée par D. LE MaiTre (1956, fig. 4). Coupe
longitudinale, b (fleche noire) figure de bourgeonnement latéral. I (fleche blanche) figure de multiplication fissipare ; forme
robuste & forte densité de planchers. D: méme spécimen, lame mince GFCL. 3563b figurée par D. L Mairge (1956, fig. 3).
Coupe transversale, figuration partielle, voir coupe compléte in FERNANDEZ-MARTINEZ ef al. (1999, lig. 2A).




Révision de Crenulipora difformis Le Marrre, 1956, (Tabulata, Dévonien du Nord Gondwana) 193

Fig. 6: Crenulipora difformis, structure du squelette,
A-B: LPB 12417, lame mince B 46804 A - coupe transversale, B - coupe longitudinale, Op (fleche noire) calice operculé
forme robuste. C-D: LPB 12416, empreintes & I'acétate. C - coupe transversale, D - coupe longitudinale. Spécimen a muraille
anormalement ¢paisse, lame médiane non figurée (invisible sur les empreintes) ; forme gracile. E-F: LPB 12414, lame mince
B 46847, E - coupe transversale, F - coupe longitudinale, remarquer un début de dichotomie du rameau.
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jay
s
~1

o Crenulipora difformis, structure du squelette.

A-B: LPB 12431, lame mince B 39601. A - coupe transversale, B - coupe longitudinale. remarguer au milieu de la coupe un
fragment de test d’invertébré ayvant pu servir de support a la colonie ; forme gracile. C-D: LPB 12409, lame mince B 46846,
C - coupe tangentielle, D - coupe transversale. seule la lame médiane est représentée pour bien montrer son caractére sinueux,
remarquer un certain dimorphisme des corallites (hachures sur les corallites « polaires » ) ; spécimen du groupe mixte.

2) incomplets, majoritairement convexes a inclinaison
géncralement assez prononcée: 3) incomplets, sub-
verticaux et verticaux, parfois  sur une longucur
importante, préférentiellement localisés en périphérie
de rameau: 4) incomplets, prenant appui en deux points
d'une méme muraille; 5) minces dans 'ensemble de la
colonie, tres rarement [égerement Epaissis en périphérie

des branches (LLPB 12417 Fig. 6B. LPB 12419, LPB
12420).

I.e couple plancher complet-plancher incomplet. tres
fréquent, apparait comme une structure «bifurquée»
pour reprendre le terme utilisé par D. Le Mairre dans
la description originale. La coexistence de planchers
verticaux et «bifurqués» confere a I'espece-type 'une
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Fig. 8: Crenulipora difformis, LPB 12420, lame mince B
42130, Structure du squeletle; coupe transversale
(dessin partiel de la section) dans une colonie a
croissance périphérique prolongée ; forme robuste.

de ses caractéristiques. La colonie GFCL 3563 figurée
par D. LE MaIiTre (1956, fig. 4), puis par FERNANDEZ-
MARTINEZ et al. (1999, fig. 2B) et dans le présent travail
(Fig. 5C) donne une excellente image de la disposition
des planchers chez C. difformis et peut étre prise comme
référence.

Des variations se développent autour de ce modéle.
La plus intéressante concerne la densité des planchers
(plus facile a estimer que leur espacement compte tenu
de la présence d’éléments verticaux ou «tordus»). Elle
est extrémement variable et les plus fortes densités de
planchers se rencontrent chez certaines petites colonies
a calices de petit diametre (formes graciles «extrémes »)
tandis que les grosses colonies a calices de fort diamétre
ont généralement des planchers espacés (formes
robustes). Un bon exemple de ce dernier cas est fourni
par I'holotype (Fig. 5A). Toutefois, ceci ne saurait étre
généralisé et 1'on peut trouver des petites colonies 2
grands calices ou les planchers sont, soit relativement
denses. soit trés peu nombreux. On rencontre également
de petites colonies a calices de petit diamétre et a
planchers espacés, par exemple chez LPB 12480, ou de
plus les planchers sont presque tous complets.

On considére généralement que la densité des planchers
est lice a la vitesse de croissance du squelette: forte

densité = croissance lente, faible densité¢ = croissance
rapide.

Figures de bourgeonnement

Il n'a pas été procédé a la fabrication d’empreintes
a 'acétate sérices pour étudier le mode d’apparition
des nouveaux corallites, mais la présence de figures
caractéristiques, tant en coupes (ransversales que
longitudinales, indique un bourgeonnement de type
latéral (= intracalicular-visceral budding de Nowinski,
1976).

Les «cellae» (PLusQuELLEC, 1976), observables sur les
seules coupes transversales, sont curicusement rares
(LPB 12432), par contre plusicurs coupes longitudinales
axiales montrent le pore basal obturé ou non par un
diaphragme (holotype GFCL 3561 Fig. 5A, LPB 12420,
LPB 12429).

Exceptionnellement  apparaissent en périphérie des
rameaux des figures de type fissipare (GFCL 3563 Fig.
5C). Cette «anomalie» est fréquente chez les tabulés
a bourgeonnement latéral comme les Parastriatopora
(PrLusQuELLEC, 1976, fig. 38 ; ToURNEUR er al., 2000, fig.
15).

3. 2. Microstructure

Les données concernant la microstructure sont
principalement fournies par I'étude des lames ultra-
minces a faces polies, dites « LFP» (quelques microns
d’épaisseur), complétée par |’observation des lames
d’épaisseur pétrographique (30 um) et celle des
empreintes & 1’acétate (Fig. 9).

Les lames pétrographiques montrent une muraille
constituée de deux €léments: une lame médiane sombre,
continue et typiquement sinueuse, flanquée d’un
stéréoplasme clair, finement feuilleté. Les épines sont
[égerement plus pigmentées et dépourvues de structure
axiale. En lame « LFP», réalisées dans la partie axiale des
rameaux, la lame médiane apparait formée d’une étroite
ligne de granules polygonaux plus ou moins réguliers,
de diametre variant de 5 a 10 gm. Le stéréoplasme est
fondamentalement constitué de microlamelles disposées
parallelement, ou a l'oblique (mais sans orientation
privilégiée), par rapport a la lame médiane (Fig. 9B). Ces
microlamelles sont épaisses, arquées, nettement cupulées
et la convexité de leur face proximale plus marquée que
la concavité distale. Cette derniere tournée vers le lumen
du corallite indique le sens d’accrétion du squelette (Fig.
9C-D) .

La longueur ou diamétre des microlamelles se situe
entre 14 et 34 ym, et pour 60% d’entre elles entre 20 et
24 pm (moyenne 22,4 ym): la hauteur est généralement
comprise entre 10 et 14 gm (moyenne 11,6 gm) et leur
Cpaisseur maximum entre 7 et 12 ym (moyenne 9 ym).
Par comparaison avec les microlamelles standards de
Parastriatopora rhizoides dont le diamétre maximum est
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Fig. 9. Crenulipora difformis, microstructure de la muraille, lames ultra minces a faces polies dites « LFP».
A-B.E: GFCL3561, « LFP» GFCL 3561d, holotype. A - coupe transversale de la muraille montrant la localisation de B. noter
en dehors de ce secteur, deux epines fibreuses, B - a moyen grossissement, la lame médiane granulaire (Lm), les microlamelles
ct le sens d'accrétion du squelette (fleches opposées) et une couche de fibroides, E - morphologie des microlamelles. C: 1.PB
12431, « LFP» B 40821, Coupe transversale, méme Iégende que B. D, I': GFCL 3563, lame « LFP» GFCL 3563d, coupe
transversale, méme légende que B-E.

d’environ 15-20 pm, les microlamelles de C. difformis
tendent vers les « grandes » microlamelles (PLUSQUELLEC
& TournEUR, 1998).

Dans certaines zones de la muraille, ces microlamelles
coexistent avec des €léments atypiques (Fig. 9F)
qui peuvent étre décrits comme des lamelles courtes
(dimensions longueur/hauteur/épaisseur de type 42/10/
9 um).

L’holotype montre localement, en périphérie de la
muraille, une couche de fibroides pouvant atteindre
60 pm d’épaisseur (Fig. 9B).

Les €pines implantées dans la muraille sont constituées
par un bouquet de fibres divergentes ; elles sont de tvpe a
bosselures, leur diametre est de quelques microns.

La microstructure des opercules est tres difficile a
observer, d'une part pour unc raison technique (la
structure se trouvant en périphérie du squelette) et
d’autre part a cause d'une conservation particlle due
a l'usure é€olienne. On peut néanmoins observer sur
certains rameaux (LLPB 12483) une continuilé entre la
muraille et "opercule. ainsi qu'un raccord souple entre

les deux €léments. Ce raccord est comparable a celui
que I'on observe entre la muraille et la face supérieure
d’un plancher épaissi. De plus une empreinte a 'acétate,
prélevée sur une coupe transversale du spécimen LPB
12423, permet d’observer quelques microlamelles dont
la face concave est tournée vers I'axe du rameau. Ceci
conforte — sinon démontre — I"hypothése d’une séerétion
centripéte évoquée lors de |'étude morphologique.

4. MENSURATIONS ET ANALYSE
BIOMETRIQUE

Afin de déterminer la variabilité des caractéristiques
biométriques de C. difformis, unc étude détaillée prenant
en compte les données suivantes a ¢€té entreprise:
diametre maximum  (Drmax) et diamétre minimum
correspondant (Drmin) des rameaux; diametre moyen
des «calices» (ce n'est pas le diametre des calices
proprement dit qui a ¢té mesuré mais celui des corallites
en surface des branches, ¢'est-a-dire calice + muraille)
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a divers stades de croissance, c¢’est-a-dire des calices
a 6 (Dcal6), 7 (Dcal7), 8 et plus de 8 (Dcal8) pans de
muraille : nombre moyen de planchers sur 10 mm (Epl);
diametre des pores muraux et épaisseur de la muraille.
L'amplitude de variation des deux derniers caractéres
est tres restreinte tandis que pour les six premiers elle
est importante et sera exprimée dans ce travail a 'aide
d’histogrammes. De plus les valeurs moyennes de
chaque caractére, pour les 99 spécimens analysés, seront
données dans un tableau placé en annexe.

Par ailleurs, la grande quantité¢ de données disponibles
a permis la réalisation de quelques analyses statistiques
utilisées pour tester les relations entre les différents
caracteres et tenter de reconnaitre et de définir des
variétés (génétiques, ¢cologiques) au sein de C. difformis.
Toutes les analyses biométriques ont ¢té faites avec le
programme statistique SPSS.

4. 1. Description quantitative des variables

- Taille des colonies (longueur et diamétre). l.a
longueur atteinte par les rameaux est globalement lide a
leur diametre mais difficile a quantifier de facon précise
car de nombreux spécimens sont fragmentaires. A titre
indicatif une forme gracile quasi complete (LPB 12483,
@ 9x7 mm) fait 24 mm de long tandis que la longueur
de I'holotype (@ 37x22) — une forme robuste de belle
taille — est évaluée a 80-90 mm.

[’histogramme du diamétre maximum des rameaux
(Fig. 10) montre un étalement trés important des valeurs.,
diametre maximum compris entre 7 et 37 mm ; le record,
détenu par |'holotype. souligne la tendance des anciens
auteurs a choisir comme représentant d’une espéce un
spécimen exceptionnel. L'analyse des données brutes
montre que les deux diametres les plus fréquents sont
IT et I5 mm, la moyenne (14,4 mm) est de ce fait peu
significative. Le test de Kolmogorov-Smirnov (K-S)
appligué a ce cas de figure montre que la probabilité
que la distribution observée soit normale est trés [aible
(0,052>0,05). mais la probabilité d'un autre type de
distribution ¢tant nulle, nous retenons |"hypothése d'une
distribution normale.

Le diagramme montrant les relations entre le diamétre
maximum et minimum des rameaux (Fig. 11) indique
qu’ils sont presque tous aplatis: 75% d’entre eux ont
un indice d’aplatissement (¢) max/@J min) compris entre
I et 1.4 environ 25% entre 1.4 et 1,83 (dont le type):
un seul spécimen (LPB 12439) se situe au-dela de ce
chiffre avec un indice de 2.43. La valeur de I'indice
d’aplatissement n’est pas liée au diamétre de la branche.
Un aplatissement important affecte aussi bien les petites
colonies que les grandes.

- Diametre des «calices». Ces données concernant les
«calices» a 6. 7. 8 et plus de 8 pans de muraille sont
synthétisées dans les histogrammes de la Figure 12.

Le diametre moyen des «calices» 4 6 pans de muraille,
mesur¢ sur 60 colonies, varie entre 1,38 et 2.98 mm. La

Fig. 10: Crenulipora  difformis. Histogramme du diamétre
maximum des rameaux.
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Fig. 11: Crenulipora  difformis. Diagramme montrant le
rapport entre les diamétres maximum et minimum
des rameaux. GFC 3561 (= GFCL 3561): holotype.
R2=0.8110.
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valeur moyenne est de 2,15 mm, tandis que |'écart-type
est de 0.42.
Le diamétre moyen des «calices» a 7 pans de muraille,
mesure sur 64 colonies, varie entre 1,67 ¢t 3,48 mm. La
valeur moyenne est de 2,43 mm, tandis que I'écart-type
estde 0.46.



198 Y. PLUSQUELLEC et al.

Fig. 120 Crenulipora difformis. Distribution des iréquences
des mesures des diametres des «calices» & 6, a 7
et 4 8 et plus de 8 pans de muraille. Histogramme
Dealices6: nombre de mesures: 63 moyenne: 2,14
écart-type: 0,41, Dealices7: nombre de mesures: 69 ;
moyenne: 244 écart-tvpe: 0,46, Dealices8: nombre
de mesures: 63 moyenne: 2,70 écart-type: 0,55,
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Le diametre moven des «calices» a 8 ¢t plus de 8 pans
de muraille, mesuré sur 39 colonies. fluctue entre 1.77 et
3,77 mm. La valeur moyenne est de 2,7 mm, tandis que
I"écart-type est de 0,54,

Le test de K-S appliqué a ces données a montré que
probabilité que ces variables possédent une distribution
normale est trés forte: 0,888 pour les «calices» a 6 pans
de muraille ; 0,638 pour ceux a 7 pans de muraille et 0,409
pour les «calices» a 8 et plus de 8 pans de muraille.

e diamétre des corallites, mesuré dans la partie axiale
des coupes transversales pour les corallites a4 6, 7, 8
et plus de 8 pans de muraille, fournit des résultats
semblables & ceux apportés par I'étude des «calices».
Ceci indique clairement que le diamétre des corallites est
constant au cours de la croissance des rameaux.

- Epaisseur de la (double) muraille. Cette donnée
montre une grande stabilité intra et intercoloniale. Sur
100 mesures prises au sein des colonies, I'épaisseur de
la muraille entre deux corallites adjacents oscille entre
0.15 et 0,50 mm, et 75% des valeurs se situent entre 0.20
et 0,30 mm. ['épaisseur mesurée au niveau des calices
est tout a fait semblable, mais ici le nombre de mesures
dépassant 0.4 mm est plus grand.

- Diameétre des pores muraux. Il a ¢été mesuré sur
les coupes tangentielles de la muraille (sections
longitudinales ol apparaissent principalement les pores
P2) mais aussi sur quelques coupes transversales. Le
nombre total de mesures est de 100. Le diametre varie de
0.15 4 0,35 mm, et 75% des mesures se place entre 0,2
et 0.3 mm.

- Densité des planchers. Dans chaque colonie, le
nombre moyen de planchers rencontré sur 10 mm, dans
les sections axiales des corallites et suivant une ligne
passant par I'axe de ceux-ci. est extrémement variable
et compris entre 7 et 24. Les rameaux ne présentant pas
de différenciation particuliere entre la région axiale et la
région périphérique, qu’il s’agisse de |'épaisseur de la
muraille ou de I'espacement des planchers, la densité

a

de ceux-ci est établie toutes zones confondues. Cette
densité est représentée sur un histogramme (Fig. 13).
Le test de K-S indique que la probabilité pour que cette
variable présente une distribution normale n’est pas tres
forte (0,201>0.05). La valeur moyvenne de la densité des
planchers est de 10,9 et |'écart-type de 4.21.

4. 2. Relations entre les variables

Le grand nombre de mesures a permis de réaliser quelques

analyses qui montrent les relations entre trois caractéres
variables et importants de C. difformis: le diamétre des
colonies, le diametre des «calices» et I'espacement
des planchers. Les relations entre ces variables ont
¢té analyvsées a I'aide du coefficient de corrélation de
Pearson et elles apparaissent sur les diagrammes des
Figures 11, 14, 15 et 17.

Le diagramme de la Figure |l montre une treés forte
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Fig. 13: Crenulipora difformis. Distribution des fréquences de
["espacement des planchers, représenté par le nombre
de planchers sur 10 mm mesuré dans [axe des
corallites. N: 62 : moyenne: 10.9; écart-type: 4.21.
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corrélation entre le Drmax et le Drmin, celle ci est
confirmée par la valeur du coefficient de Pearson
(0,901).

Le diagramme de la Figure 14 montre la présence
d’une corrélation positive significative entre le diamétre
maximum des branches et le diamétre moven des
«calices» (a 6, 7, 8 et plus de 8 pans de muraille). Le
coefficient de Pearson se situe autour de 0.5 (0,521 pour
les «calices » a 6 pans, 0,540 pour les «calices» a 7 pans
et 0,543 pour ceux a 8 et plus de 8 pans), indiquant ainsi
que la relation entre la taille des colonies et celle des
calices n’est pas trés importante. La corrélation entre
les trois mesures des «calices» montre toujours un
coefficient supérieur a 0,9.

l.e diagramme «diamétre maximum des branches-
densité des planchers» (Fig. 13) montre une corrélation
non significative au scuil de 953% (coefficient de Pearson
-0.233). elle est de plus négative. Une corrélation
¢galement négative, mais plus nette (corrélation de
Pearson -0474). s’observe entre le diameétre des
«calices» a 8 et plus de 8 pans de muraille et la densité
des planchers (Fig. 16). Ceci peut étre li¢ au fait que
le diamétre des corallites reste constant au cours de la
croissance du rameau.

4. 3. Le choix des variables

Parmi les six variables étudiées, trois dentre clles ont

€té sélectionnées pour tenter une «classification» des
spécimens: le Drmax (bien corrélé avec le Drmin), le
Dcal 8 (corrélé avec le Deal 6 et 7) et le Epl. A noter
qu'une corrélation existe entre les deux premiéres
variables, ¢’est-a-dire qu'elles nous donnent & peu prés
la méme information.

4. 4. Classification des spécimens

Sur le diagramme de la Figure 15 qui montre les
relations entre Drmax ct Epl, on a matérialisé par un
artifice graphique la variable «diametre des calices»
en distinguant les spécimens a «calices» de diamétre
supérieur ou ¢gal a 2,5 mm et ceux de diametre inférieur
a 2,5 mm. De méme, sur le diagramme de la Figure 16
qui montre les relations entre Dcal 8 et Epl, on a identifié
les spécimens a rameau de diamétre supérieur ou égal
a 15 mm et ceux de diametre inféricur a 15 mm. Ceci
permet les constatations suivantes:

- les colonies de diamétre inféricura 15 mm correspondent
principalement a des formes & «calices» de diamétre
inférieur 4 2,5 mm; celles de diametre compris entre
I5 et 20 mm sont principalement des formes & grands
«calices» et au-dela tous les spécimens ont des calices
supérieurs ou égal a 2,5 mm (Fig. 15);

au sein des colonies a densité de planchers inférieur a
14 /fcm., une tres forte majorité de colonies a calices de
diametre supérieur ou égal a 3 mm ont des branches de
diameétre supérieur a 15 mm (Fig. 16);

le nombre de planchers/cm montre une grande
amplitude de variations pour les formes a petits calices,
celle-ci se réduit nettement chez les formes a grands
calices. Pour les formes a calices de diamétre inférieur
a 2,5 mm, le nombre de planchers/cm est compris entre
5-6 et 24, pour celles a calices de diamétre compris
entre 2.5 et 3.0 mm il varie entre 7 et 13, au-dela il ne
dépasse généralement pas 11 (Fig. 16).

[

4. 5. Interprétation de I’étude descriptive qualitative
et quantitative

L'étude d'une population de plus de 100 colonies
appartenant a Crenulipora difformis a permis de constater
["existence d’une grande variabilité, inhabituelle chez les
Tabulés avec une telle ampleur. Cette variabilité se situe
entre deux poles morphologiques: a une extrémité des
formes « graciles » de petite taille, a petits calices et avec
une densité des planchers trés variable, de Mautre des
formes «robustes» a grands rameaux, grands calices. et
avee une densité de planchers dont la variabilité se situe
dans une fourchette beaucoup plus réduite.

Ce modele de variabilité est confortée par:

1) La relation positive entre le diamétre des colonies et
celui des calices (Fig. 14). A noter que. contrairement
au type de distribution du diametre des rameaux, celle
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Fig. 14: Crenulipora difformis. Rapports entre le diametre maximum des rameaux et le diamétre des « calices» a 6 (croix). a 7 (carré)
et a 8 et plus de 8 pans de muraille (losange).
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Fig. 15: Crenulipora difformis. Relation entre le diamétre maximum des rameaux et I'espacement des planchers (représenté par le
nombre de planchers sur 10 mm). On a identifié par un figuré les spécimens dont le diamétre des «calices» a 8 et plus de 8
pans de muraille est inférieur & 2.5 mm (cercle vide) ou égal et supérieur a 2,5 mm (cercle plein): pas de données (losange).
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Fig. 16: Crenulipora difformis. Relation entre le diametre des « calices » a 8 et plus de 8 pans de muraille et I’espacement des planchers
g I I I I
(repreésenté par le nombre de planchers sur 10 mm). On a identifié par un figuré les spécimens dont le diamétre des rameaux
est inférieur @ 15 mm (cercle vide) ou égal et supérieur a 15 mm (cercle plein). GFC 3561 (= GFCL.3561): holotype.
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du diametre des «calices» (6, 7 ou 8 et plus de 8 pans
de muraille) peut étre considérée comme normale
(voir début chapitre analyse biométrique et Figure 12)
et aucune répartition bimodale ou coupure n’indique
I’existence de deux ou trois sous-groupes. Le seul
trait remarquable de ces diagrammes est la corrélation
positive entre le diametre des colonies et la taille des
calices de tous dges.

2) Les changements dans I'amplitude de variabilité de
la densité des planchers. En effet, la distribution des
planchers est caractérisée par une variabilité extréme et
une répartition normale mais trés asymétrique des valeurs
(Fig. 13). De plus, le diagramme de corrélation entre la
taille des colonies et la densité des planchers (Fig. 13)
montre que les densités supérieures a 14 planchers/cm
se rencontrent surtout — voire exclusivement — chez les
petites formes. tandis que les faibles densités se trouvent
a lafois chez les petites et chez les plus grandes colonies
(une exception LLPB 12490, avec @ rameau 25x20. Epl
I8,44). Chez les petites formes de surcroit, par exemple
celles de diametre 11 mm, I'amplitude des variations du
nombre moyen de planchers/cm est considérable: 6.5-
24!

On peut se demander maintenant si, avec les données

dont on disposc, il est possible de définir des groupes
dans la population de Crenulipora difformis, ou bien s7il
s’agit d’une variabilité continue et sans coupures entre
deux pdles opposés. L'étude des diagrammes précédents
permet une premiere approche et une définition chiffrée
mais quelque peu arbitraire de trois groupes ou formes,
ainsi:

* les formes graciles (g) seront caractérisées par des
ramecaux de diametre inféricur a4 15 mm, des calices
adultes de diametre inféricur a 2,5 mm et une densité
de planchers hautement variable et avec {réquence
parfois supérieure a 14 planchers/10 mm ;

* les formes robustes (r) seront caractérisées par des
branches de grande taille, entre 15 et 37 mm, des
calices adultes de diametre supérieur ou égal 4 2.5 mm
et des planchers en nombre normalement inférieur a
1410 mm:

*entre les deux extrémes, le groupe mixte (i) serait
constitué par des formes atypiques (juvéniles des
formes robustes), avec de petites branches (<15 mm)
mais de grands calices () supérieur ou égal 4 2.5 mm),
comme LPB 14435, LPB 14475 et LPB 14461, par
des formes 4 croissance anormalement prolongée donc
@ branches de grand diamétre mais a calices de diametre
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i peine supérieur a 2.5 mm et présentant de plus une
densité de planchers tres ¢levée comme 1LPB 12490),
ainsi que par de possibles formes intermédiaires au
sens strict a grands rameaux (diametre supérieur ou
¢gal a 15 mm) mais a petits calices (<2.5 mm).
Enfin il v a quelgues rameaux que "absence de certaines
mesures ne permet pas de positionner, ils sont nommes

spéeimens x.

LIne question se pose également, y a-t-il une relation entre
la variabilité de 'espece et la position stratigraphique
et géographique des gisements? Dans le cortex des
monticules nous ne disposons que d un seul spécimen
non dégagé et mal localisé (BRACHERT er al., 1992, fig. 22
[-]): il semble pouvoir étre rapporté a la forme robuste.
Cette forme est ¢galement présente dans  plusieurs
localité de la formation sus-jacente de Amerboh.,

Pour bon nombre de spécimens des marnes de cette
formation, la localisation par rapport aux monticules
(nomenclature BrRACHERT et «l., 1992) permet une
approche de la répartition spatiale des différents
morphotypes de C. difformis. Toutefois les données
biométriques complétes ne sont pas disponibles pour
I'ensemble des branches, certaines récoltes ne sont pas
suffisamment précises et toutes les localités n’ont pas été
¢chantillonnées avec la méme «intensité»,

Dans le bloc occidental, d”ouest en est on note:
Monticule 27SW - gracile 50%., mixtel0%, robuste
40% ;N=9

Monticule 28 - | spécimen mixte

Monticule 24-25 - gracile 40%, mixte 60% ;N =5
Monticule 20SW - gracile 43% ., mixte 57% ; N =7
Monticule 20NE - mixte 52%. robuste 48% . N = 2]
Monticule 3 - 1 spécimen robuste.

Ces données quelque peu disparates quant au nombre de
spécimens récoltés et/ou utilisables montre la coexistence
des trois formes dans la localité 27 et 'impossibilit¢
de mettre en évidence une relation claire entre les
pourcentages des formes représentées et les gisements,
Par aillcurs si on prend en compte le seul diametre des
rameaux — ce qui permet 'utilisation d'un plus grand
nombre de spécimens — on obtient pour les rameaux de
diametre inférieur a 15 mm et ceux de diamétre supéricur
ou €gal a 15 mm et dans cet ordre les résultats suivants:
Monticule 27SW - 50 et 50% ;N = 12

Monticule 24-25 - 80 ¢t 20% ; N= 5

Monticule 20SW - 100% de petits diamétres; N =10
Monticule 20NE - 19et 51%; N =30

LA encore aucune tendance particulicre n'est évidente.
L'abondance des formes de petit diamétre sur la face SW
du Kess-Kess 20, ¢'est-a-dire coté flanc long, pourrait
faire penser a une influence des conditions ¢eologiques
sur le développement des colonies, mais les récoltes sur le
méme flane du monticule 27 ou grandes et petites formes
se répartissent a ¢galité ruine cette hypothese. Toutefois,
compte tenu des conditions géologiques locales, ce n'est
que globalement que les rameaux récoltés en surface
appartiennent au méme  gisement et des variations

mincures dans les apports de nutriment ou de lumicre
pourraient conduire & des morphotypes différents.

4.6. Caractérisation des groupes (boites a
moustaches)

La caractérisation statistique des groupes apparait sur les
graphiques de type boites @ moustaches, qui permettent
dévaluer en un coup d’ceil les principaux parametres
statistiques (mediane. intervalle interquartile et valeurs
extremes) de chaque groupe et de chaque variable
utilisés.

A) Pour la variable « diametre des colonies», les groupes
graciles et robustes sont bien différenciés mais des
spécimens & caractéres mixtes empéchent clairement
d’en définir les limites (Fig. 17a).

B) L’analyse de la variable «diametre des calices
adultes » montre que la plupart des spécimens des formes
graciles ¢t robustes sont bien caractérisés tandis que
ceux du groupe 1 montrent des valeurs des diametres de
calices a 8 et plus de 8 pans de muraille qui pourraient
correspondre aux groupes rou g (Fig. 17b).

() Pour la variable «densité des planchers», les formes
graciles montrent une trés grande variation d’amplitude
qui recouvre celle des groupes reti (Fig. 17c¢).

4.7. Classification hiérarchique

Pour vérifier la validité de notre classification en gracile,
robuste et mixte nous avons effectué¢ une analyse
discriminante et une classification hiérarchique. Les deux
méthodes donnent des résultats semblables et, afin de ne
pas répéter la méme information, nos commentaires
porteront uniquement sur le dendrogramme.

l.a classification hiérarchique a été réalisée par une
analyse de type cluster, en utilisant la méthode de Ward,
en mesurant le carré de la distance euclidienne et en
standardisant les variables avant analyse. Pour cette
analyse on a envisagé deux tests. avec deux et trois
clusters et les résultats ont été réassignés a un cluster
de type K-medias. Apres cette réassignation un scul
spécimen (LPB 12491) pour le cluster 4 deux groupes
cttrois spécimens (LLPB 12492, 12427 et 12407) pour le
cluster a trois groupes ont changé de destination.

l.e dendrogramme de la Figure 18 illustre les résultats
obtenus avec trois clusters. Tous les spécimens de
type gracile sont classés dans le méme groupe. avec
I spécimen de type «x» et 5 de type mixtes. Un peu
plus de 50% des spécimens de type «robuste» sont
regroupcs dans le cluster «inférieur»; ils constituent un
groupe homogéne. Le cluster e plus important (cluster
«central ») est constitué par I'autre moiti¢ des spécimens
robustes. accompagnés du reste des mixtes.

En conclusion, les groupes extrémes graciles et robustes
sont reconnus par cette méthode de classification, tandis
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Fig. 17: Crenulipora difformis. Diagramme de type boite a
moustaches représentant le diamétre des branches (en
haut), le diamétre des «calices» a 8 et plus de 8 pans
de muraille (milicu) et 'espacement des planchers (en
bas) pour chacun des groupes définis dans ce travail.
Boite: intervalle interquartile ou [QR. Ligne dans la
boite: médiane. Lignes hors de la boite (moustaches):
1.5 x IQR. O (outliers): valeurs extrémes. GFC 3361
(= GFCL.3561): type.

que les spécimens mixtes s’associent principalement
avee ceux du groupe robuste. Par ailleurs. dans 'analyse
discriminante les coefficients standardisés des fonctions
discriminantes canoniques indiquent, avec un seuil de
99% de confiance, que les trois groupes que nous avons
distingués sont différents. De plus, sept spécimens
seculement ont changé de groupe et, dans tous les cas,
il s’agit de changements gracile-mixte ou robuste-mixte
mais jamais de robuste a gracile.

5. CONCLUSIONS

L’ensemble des données morphologiques et structurales
ainsi que celles relatives a la dimension des rameaux et
au diametre des «calices» sont en faveur de ’existence
de deux morphotypes extrémes et ces formes sont de plus
partiellement caractérisées par une différence de vitesse
dans le développement des planchers.
Ncéanmoins, les analyses biométriques réalisées n’ont
pas permis de déterminer des limites chiffrées précises
entre ces deux groupes. indiquant ainsi I’existence d’un
nombre non négligeable de spécimens qui montrent
des caracteres mixtes. Deux interprétations sont alors
possibles:
a) les formes graciles et robustes représentent les
extrémes d’une variabilité continue et trés grande.
b) les groupes extrémes existent comme des classes
discretes mais la présence de nombreux spécimens
a caractéres atypiques (croissance prolongée.
morphologies juvéniles, pathologies...) empéchent
d’en préciser les limites.
I nous a donce paru préférable de ne pas définir d unités
taxonomiques nouvelles infra-spécifique et d utiliser
pour Crenulipora difformis, en plus de la nomenclature
binominale, des appellations informelles telles que forme
robuste. forme gracile ou groupe mixte.
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Fig. 18: Crenulipora difformis. Classification hiérarchique
(méthode Ward), dendrogramme. Chaque spécimen
est identifi¢ par son numéro d'inventaire (LPB 12..
et GFCL 35..). Le groupe auquel il est attribué est
également indiqué. On trouvera dans 'annexe les
données biométriques de chaque spécimen.
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Planche [
Crenulipora difformis |LE MaiTrE, 1956

Fig. 1-7:

Vue générale des colonies, partie proximale en bas de figure. x1.

I holotype. GFCL 3561, forme robuste, remarquer au tiers proximal de la branche, et vu de face. le
«bourgeon latéral rudimentaire » décrit par D. LE Maitre. 2: LPB 12404, forme robuste largement operculée
et a ramifications orthogonales. 3: LPB 12424, forme gracile probable en « massue » ¢t a partie proximale
operculée dans sa quasi totalité. 4: LPB 12415, forme gracile. 5: LPB 12416, forme gracile en « massue »,
faiblement operculée. 6: LPB 12406, forme robuste non ramifiée. 7: LPB 12412, forme du groupe mixte

avec ramification a 120°.

Fig. 8-9:  Morphologie des calices. x5.

8: holotype. 9: LPB 12489, forme robuste, contact entre les calices ouverts et operculés : noter les stries de

croissance arquées sur les opercules.
Fig. 10-12: Caracteres internes vus en lame mince. X 8.

10: lame mince GFCL 3561 ¢, holotype, coupe longitudinale (voir aussi fig. SA, partie supérieure droite). 11:
lame GFCL 35614, holotype, coupe transversale (voir aussi fig. 5B, partie centrale). 12: lame GFCL 3563b,
coupe transversale dans le rameau (voir aussi fig. 5D — pars — et fig. 2 de FERNANDEZ-MARTINEZ et al.,

1999),
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Annexe : Crenulipora difformis. Données biométriques. Deal6, 7. 8 sont les diamétres moyens des «calices », Pl le nombre moyen de
planchers sur 10 mm.

Specimen Drmax  Drmin Deal7  DealR Pl Groupe Specimen Drmax  Drmn Deald Deal?  Deal8 Pl Groupe
GFCL 3561 37.00 22.00 2.90 312 10.46 T LPB 12455 16,00 1400} 263 315 3.55 v.55 r
GFCL 3562 17.00 15.50 3.40 3.80 8.79 r LPB 12456 20.00 13.00 2.46 3.0 346 13.55 r
GFCI. 3563 19.00 15.50 260 576 13.10 r LFE 12457 14.00 16,00 - 2.63 275 B4R i
LLPB 12404 16.00 15.00 2R 3 750 r LPB 12458 12.50 100 % =, . = X
LPB 12405 2200 1200 256 3.50 7.58 ! LPE 12459 13.00 110 219 2.53 2.57 . i
LPB 12406 L0 1500 287 3.40 10,17 v LPE 12460 1200 12,00 ~ . - - ]
LPB 12407 1700 1700 250 280 10,67 r LPB 12461 11.00 uon N ER Y] 310 9,80 i
LPB 12408 1L.00 1050 1.90 - 1882 [ LPB 12462 12.50 900 - ” i & x
LPB 124089 14.00 13.00 233 12.05 F 4 LPB 12463 16.00 14000 _ _ = _ v
LPB 12410 23,00 18.000 186 1338 r LPH 12464 11.50 000 _ _ . B W
LPB 2412 1400 1200 235 6,93 i LPB 12465 11.00 .00 _ 272 260 6.60 i
LPB 12413 2450 2040 2.40 6.98 f LPB 12466 15.00 12.00 182 310 330 592 r
LPE 12414 10.50 6,00 LB0 2196 4 LPB 12467 15.00 12.00 - = 2t = x
LPB 12415 11.00 7.50 .07 41 2 LPB 12468 12.00 12.00 222 267 285 570 i
LPB 12416 1400 1000 204 14.43 4 LPRE 12470 1500 1200 _ _ _ N i1
LPB 12417 15.00 1400 310 R4l r LPB 12471 15.00 9.00 & - - . b
LPB 12418 1600 1400 E 277 11.26 r LPB 12472 1600 1300 = = = = %
LFB 12419 9.00 7.00 170 1.88 1520 B LPB 12473 11.50 10000 _ _ . _ b
LPB 12420 /00 2300 280 297 7.49 r LPB 12474 1300 1100 _ _ _ _ %
LPB 12421 12,00 11.00 217 236 12.16 i L.PH 12475 90K .00 210 257 280 6.0% i
LPB 12422 17.00 12,00 2.40 3.00 7. r LPB 12476 12.00 7.00 . e 5 - X
LPB 12423 17.00 1400 i 233 13.29 i LPB 12478 1300 1200 & = = i X
LPB 12424 14.50 10.50 1.55 L.6# - g LPB 12479 7.50 6.50 1.64 1.72 192 _ e
LPB 12425 10.50 9.00 1.45 1.80 1822 4 LPE 12480 Q.00 . _ 180 2.0 5.64 B
LPB 12426 12.50 9.50 1.40 1.73 10.54 4 LPB 12481 1250 1000 207 216 2.37 12.69 e
LPB 12427 20.00 17.50 221 277 803 r LPB 12482 12.00 10,00 178 213 220 B8 e
LPB 12428 8.00 6.50 150 180 12.27 g LPB 12483 1500 135 170 2.06 e B 11.04 i
LPB 12429 12,00 1000 2.50 350 7.91 i LPB 12484 9,50 7.00 1.38 192 1.90 1485 2
LPB 12430 1800 1300 260 3.00 836 £ LPB 12485 9.00 7.00 1.64 1.78 1.80 18.69 g
LPB 12431 1300 1100 1.82 2.00 18.80 £ LPB 12486 1650 1400 210 239 235 10.66 i
LPB 12432 7.00 6.00 1.84 1.94 = 1575 £ LPB 12487 1700 1400 1.86 213 235 6.66 i
LPB 12433 22.00 15.00 238 260 X 10 i r LPB 124K88a 11.00 9.50 - - . - X
LPB 12434 1450 1250 288 308 3.47 717 i LPB 12488b  11.00 850 - = = = x
LPB 12435 11.00 9.00 249 277 2,88 698 i LPB 12488c 9.00 R0 _ i & = X
LPB 12436 1500 1200 300 3.00 3.46 9.84 r LPB 124884 8.50 700 - = 5 1 X
LFPB 12437 15.00 13.00 260 2.89 = 826 f LPB 12489 31.00 2100 223 2.60 332 7.56 T
LPB 12438 1.00 10,00 211 227 280 1275 i LPB 12490 2500 2000 209 239 255 18.44 r
LPB 12439 19.50 9.00 237 2.40 - - x LPB 12491 18.50 13.00 2.18 231 262 13.18 r
LPB 12440 1200 10.50 176 2.08 212 10.51 g LPB 12492 2200 IR0 1.90 230 262 8.17 T
LPB 12441 10,00 7.00 2.0 1.96 2.00 14.69 g LPE 12493 11.00 7.00 = - _ _ X
LPB 12442 11.00 10000 1.83 2T 2.40 10000 '3 LPR 12494 15.00 11.00 _ _ _ _ X
LPB 12443 100 9.00 - . . - X LPB 12495 25000 2400 254 297 3.42 7.30 T
LPB 12444 11.00 7.00 & » - < X LPB 12496 1600 1000 - " _ - %
LPB 12445 9.00 800 = = = = & LPB 12497 1850 1700 220 2.44 260 .40 [
LPEfz#a o200 700 - - = X Nbre mesures 91 %0 2 66 60 59 o
::Eﬁ ij“; ;ﬁ z :ﬁ :;2 ;TZ ;‘j: 388 i Maximun 3100 2400 300 350 365 2411 _
LB 12451 1050 900 200 230 08 x Miman o S 1k d e a =
i DR, i (o o = : Movenne 14.13 11..33 213 241 268 1091 _

: - - Ecart-lype 47461 38242 04137 04549 05384 43081 =
LPB 12453 #.50 7.00 = 2 T e X




