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Résumé

Les trois espèces du Frasnien de Belgique rapportées par Lecompte
(1939) à Cladochonus McCoy, 1847 sont révisées sur base du matériel
original. Deux d'entre elles sont considérées comme valides et mainte¬
nues dans le genre: C. robustus Lecompte, 1939 et C. maillieuxi
Lecompte, 1939; C. brevicollis devonicus Lecompte, 1939 est à notre
avis un synonyme de cette dernière espèce. Une étude microstructurale
menée sur C. robustus permet une comparaison avec la microstructure
des représentants carbonifères du genre. Nous proposons une hiérar¬
chie des caractères systématiques pour la famille Pyrgiidae de Fro-
mentel, 1861.

Mots-clefs: Cladochonus (Tabulata), Frasnien, Belgique, systémati¬
que, microstructure.

Abstract

The original material of the three species from the Frasnian of Bel-
gium formerly assigned to the genus Cladochonus McCoy, 1847 by
Lecompte (1939) has been revised. Two of these species are conside-
red valid and maintained in the genus: C. robustus Lecompte, 1939
and C. maillieuxi Lecompte, 1939; C. brevicollis devonicus is for us
a synonym of the last species. A microstructural study of C. robustus
affords a useful comparison with the microstructure of typical Clado¬
chonus from the Carboniferous. A systematical hierarchy of charac-
ters is proposed for the family Pyrgiidae de Fromentel, 1861.

Key-words: Cladochonus (Tabulata), Frasnian, Belgium, Systematics,
microstructure.

Introduction

Le genre Cladochonus McCoy, 1847 est souvent consi¬
déré comme essentiellement carbonifère, bien qu'il ait
été signalé dans le Dévonien dès le siècle passé (Lud-
wig, 1865-1866, confirmé par Frech, 1885). Sa pré¬
sence dans le Frasnien de Belgique a été mentionnée par
Maillieux (1906) qui n'a toutefois pas nommé
d'espèce. Lecompte (1939) a décrit en détail ce maté¬
riel et de nouveaux échantillons; pour les spécimens
frasniens, il a créé deux espèces nouvelles et une nou¬
velle "prémutation" d'une espèce carbonifère, sans
donner cependant d'indications précises sur les structu¬
res internes. De plus, il a assigné à Cladochonus quel¬

ques colonies du Couvinien de Treignes, rapportées à
l'espèce ancienne Aulopora alternons F.A. Roemer,
1850, qui est attribuée actuellement au genre Bainbrid-
gia Ball, 1933 (Weyer & Zagora, 1990; Tourneur,
1991); nous décrirons ces colonies ultérieurement dans
un travail d'ensemble sur Bainbridgia.

Nous avons revu le matériel original des espèces fras-
niennes de Lecompte (1939) et nous en avons examiné
en détail les caractères internes et la microstructure

grâce à de nouvelles lames minces et ultra-minces, ces
dernières réalisées selon le procédé mis au point par
Lafuste (1970). L'état de conservation n'est pas tou¬
jours très satisfaisant mais les observations sont suffi¬
santes pour confirmer l'attribution au genre Cladocho¬
nus sensu stricto. Parallèlement, nous avons étudié un
matériel beaucoup plus abondant et nettement mieux
préservé du Tournaisien de Tournai, appartenant à Cla¬
dochonus michelini (Milne-Edwards & Haime,
1851); cette étude nous a apporté des données nouvelles
sur le genre Cladochonus, que nous présenterons sous
peu dans un travail distinct. Aussi nous contenterons-
nous ici de donner un historique détaillé sur Cladocho¬
nus et une description précise du matériel frasnien,
assortie de quelques remarques sur les caractères généri¬
ques chez les Auloporida Sokolov 1950.

Historique

En 1844, McCoy attribue au genre Jania Lamouroux,
1812 - Algue corallinacée - trois nouvelles espèces du
Carbonifère d'Irlande: l'une encercle des tiges de Cri-
noïdes (/. crassa McCoy, 1844, p. 197, pl. XXVII, fig.
4), les deux autres sont caractérisées par des tubes divi¬
sés de façon di- ou trichotomique (/. antiqua McCoy,
1844, p. 197, pl. XXVI, fig. 12 et J. bacillaria McCoy,
1844, p.197, pl. XXVI, fig. 11). En 1847, il crée le nou¬
veau genre Cladochonus avec l'espèce nouvelle C.
tenuicollis du Carbonifère des New South Wales et il
range dans ce nouveau genre les deux espèces crassa et
bacillaria (erronément orthographiée bacularia). Il rap¬
proche ce nouveau genre à.'Aulopora goldfuss, 1826
et l'en distingue par son habitus érigé à partir d'une
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500 m

Fig. 1 — Cartes de localisation des gisements, avec esquisse des caractères géologiques (d'après des critères essentiellement topo¬
graphiques), les trois cartes de détail (b-d) sont à la même échelle:
a. Carte de Belgique indiquant l'emplacement des trois cartes de détail; B = Bruxelles, Ba = Barvaux-sur-Ourthe, Bo
= Boussu-en-Fagne, L = Liège, N = Namur et Ni = Nismes;
b. Carte de localisation du gisement Olloy 463; l'étoile désigne l'emplacement probable du gisement de Maillieux
(1906), MHR indique le sommet de la Formation du Mont d'Haurs, FRO le sommet de la Formation de Fromelennes,
F2h le sommet du "récif F2h" et du calcaire "F2g" latéral; d'après la carte topographique au LlOOOOème Olloy-sur-
Viroin 58/5;
c. Carte de localisation du gisement Durbuy 7770, désigné par l'étoile; les limites de formations sont reprises de la fig.
10 de Coen (1974); d'après la carte topographique au LlOOOOème Durbuy 55/1;
d. Carte de localisation du gisement Couvin 6159, désigné par l'étoile, le long du chemin de l'Ermitage; F2d indique
le sommet du "récif F2d" et du calcaire "F2c" latéral, F2g le sommet du calcaire "F2g" et F2h le sommet du "récif
F2h"; d'après la carte topographique au LlOOOOème Couvin 57/8.

Fig. 1 — Localisation maps of the outcrops, with outline of the geology (mainly after topographical data); the three detailed
maps (b-d) are at the same scale:
a. Map of Belgium indicating the position of the three detailed maps; B = Brussels, Ba = Barvaux-sur-Ourthe, Bo
= Boussu-en-Fagne, L = Liège, N = Namur et Ni = Nismes;
b. Map of Olloy 463 outcrop; the star indicates the probable position of the fossiliferous layers of Maillieux (1906),
MHR the top of the Mont d'Haurs Formation, FRO the top of the Fromelennes Formation, F2h the top of the "F2h
reef" and of the latéral "F2g" limestone; after topographical map at 1:10000 Olloy-sur-Viroin 58/5;
c. Map of Durbuy 7770 outcrop, indicated by star; formation boundaries after fig. 10 by Coen (1974); after topogra¬
phical map at 1:10000 Durbuy 55/1;
d. Map of Couvin 6159 outcrop, indicated by the star, along the "Chemin de l'Ermitage"; F2d indicates the top of
the "F2d reef" and of the latéral "F2c" limestone, F2g the top of the "F2g" limestone and F2h the top of the "F2h
reef"; after topographical map at 1:10000 Couvin 57/8.
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base fixée sur un corps étranger, par son mode de crois¬
sance en zigzag et par ses calices nettement élargis par

rapport aux polypiérites tubulaires; les illustrations
schématiques montrent clairement la présence de stries
longitudinales nombreuses à l'intérieur des calices
(McCoy, 1847, pl. XI, fig. 8). En 1849, il décrit une
nouvelle espèce, Cladochonus brevicollis, du Carboni¬
fère du Derbyshire, qu'il illustrera plus tard (McCoy,
1855, pl. 3b, fig. 10).

Entretemps, Milne-Edwards & Haime (1850,
p.LXXVI) ont choisi Cladochonus tenuicollis comme

espèce-type du genre Cladochonus, qu'ils considèrent
d'ailleurs comme de jeunes colonies du genre Syringo-
pora Goldfuss, 1826 (Milne-Edwards & Haime,
1851, p. 156, 296; Milne-Edwards & Haime, 1852,
p. 164; Milne-Edwards, 1860, p.298). Ils créent en
1851 le genre Pyrgia pour deux nouvelles espèces P.
michelini et P. labechei, la première étant désignée
comme espèce-type; la distinction de ce genre repose sur
son habitus supposé "libre et simple", car Milne-
Edwards & Haime considèrent de façon erronée les
fragments de colonies comme des individus isolés et
complets.

En 1869, Rofe signale l'existence, chez des polypiéri¬
tes de Cladochonus crassus attachés à des tiges de Cri¬
noïdes, d'une structure particulière, qu'il figure
schématiquement (Rofe, 1869, p.352, fig. 4, 4a); il
interprète cette structure comme des planchers et consi¬
dère Cladochonus comme un "tabulated coral".

En 1872, de Koninck redécrit en détail la morpholo¬
gie de l'espèce michelini du Tournaisien de Tournai et
l'attribue à Cladochonus, indiquant par là la synonymie
de ce dernier genre et de Pyrgia.

Nicholson & Etheridge (1879) reprennent l'en¬
semble du problème: ils considèrent eux aussi le genre
Pyrgia comme un synonyme de Cladochonus et estiment
que le "tissu réticulé" développé dans les parois de
l'espèce crassa, mal interprété par Rofe (1869), suffit à
justifier la distinction d'un genre nouveau, baptisé
Monilopora-, ce genre est également caractérisé par
l'absence complète de planchers et par l'habitus encroû¬
tant sur des tiges de Crinoïdes. Tout cela écarte considé¬
rablement Monilopora des autres Tabulata.

Cette distinction générique est mise en doute par
Thomson (1883, p.324): il a examiné plus d'une cen¬
taine de spécimens bien conservés du Dinantien de
Grande-Bretagne et il a observé une importante variabi¬
lité de développement de ce tissu réticulé, présent chez
un quart seulement du matériel étudié. Par conséquent,
Monilopora est pour lui synonyme de Cladochonus.

Grabau (1899, p.409) maintient cependant Monilo¬
pora en raison de l'absence complète de planchers et de
la structure particulière des parois, à lamelles concentri¬
ques et à tissu réticulé. Il crée en outre une nouvelle
famille, celle des Moniloporidae, pour cette forme et
pour le nouveau genre Ceratopora, du Dévonien moyen

d'Amérique du Nord; le nom, désignant déjà un Bryo-
zoaire, a été remplacé par Grabaulites Sokolov, 1962.
Ce dernier se différencie de Monilopora par la présence

de rangées de larges vésicules le long des parois; il est
considéré par son auteur comme l'ancêtre probable de
Monilopora. A notre avis, le genre Grabaulites se rap¬

proche beaucoup d'Aulocystis Schlüter 1885, avec

lequel certains auteurs le mettent d'ailleurs en synony¬
mie (Hill, 1981, p.f.641).

Girty (1925) signale l'occurrence fréquente dans les
mêmes échantillons de fragments de branches libres du
type Cladochonus et de tiges de Crinoïdes entourées
d'un manchon de polypiérites encroûtants de type
Monilopora (qu'il orthographie erronément Monili-
pora). Il tente de démontrer d'autre part que ces deux
genres sont des synonymes objectifs, en présentant C.
crassus, première espèce citée par McCoy (1847) lors de
la création du genre Cladochonus, comme l'espèce-type
de celui-ci; cet argument ne tient pas compte de la dési¬
gnation formelle de C. tenuicollis comme espèce-type
par Milne-Edwards & Haime (1850) et ne peut par
conséquent être retenu, ainsi que l'ont souligné tous les
auteurs postérieurs.

En 1938, Hill & Smyth révisent la taxinomie de
Cladochonus, en examinant le matériel original de
McCoy et un large matériel dinantien des Iles Britanni¬
ques. Ils reconnaissent comme caractères diagnostiques
du genre le mode de croissance, attaché proximalement
et libre distalement, la forme en trompette ou en pipe
des corallites, leur type de bourgeonnement, le sclé-
renchyme épais et localement réticulé, l'absence de plan¬
chers et d'épines septales et la présence éventuelle de
rides longitudinales dans les calices. Leur principal argu¬
ment pour unir Cladochonus et Monilopora est la
découverte de colonies où les deux types de morpholo¬
gie, encroûtante et libre, sont en connexion; toutefois,
ils avouent n'avoir pas rencontré de tissu réticulé - un
des critères de distinction spécifique utilisé par Nichol¬
son & Etheridge - chez les syntypes de C. tenuicollis,
illustrés par des dessins (Hill & Smyth, pl. XXIII, fig.
1). Ils décrivent en détail les caractères externes et inter¬
nes du matériel britannique; certains de ces caractères -

comme ce fameux tissu réticulé, l'absence complète de
planchers et un diaphragme percé de pores qui sépare
souvent le corallite parent du jeune au point de bour¬
geonnement - écartent considérablement Cladochonus
du reste des Tabulata.

En 1972, Laub présente une révision de Cladochonus
avec une longue synonymie générique incluant Pyrgia,
Monilopora, Aulocystis, Drymopora Davis, 1887,
Ceratopora et Plexituba Stainbrook, 1946. Il consi¬
dère la variabilité de la plupart des caractères telle qu'il
est impossible d'établir une distinction nette entre tous
ces genres, d'autant qu'il a observé toute une série de
spécimens intermédiaires. Enfin, il estime que la struc¬
ture réticulée longuement discutée par les auteurs précé¬
dents pourrait être simplement le résultat de l'altération,
voire un artefact de la fabrication des lames minces!
Nous exprimerons notre désaccord avec ces conceptions
dans le paragraphe consacré à la hiérarchie des caractè¬
res chez les Auloporida.

En 1973, Hamada propose de mesurer un certain
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nombre de paramètres - comme longueur totale du
corallite, longueur et diamètre du "pédoncule" et du
calice, angle d'ouverture calicinal - pour établir des dis¬
tinctions spécifiques mieux délimitées chez Cladocho¬
nus-, il commente également la croissance de type
auloporide et les modes de bourgeonnement associés.

L'un d'entre nous décrit en détail la microstructure de
représentants de Cladochonus du Dinantien d'Algérie
(Lafuste, 1979). Il reconnaît au sein des parois la suc¬
cession des éléments microstructuraux suivants: une

couche mince externe constituée de fibres perpendiculai¬
res aux limites squelettiques, une couche médiane de
grandes lamelles onduleuses et une couche interne com¬

posée de biocristaux allongés et rectilignes, nommés
grundules, connus seulement chez ce genre. Il propose
d'amender en conséquence la diagnose générique en y
introduisant ces données microstructurales.

Stasinska (1982) souligne l'originalité des caractères
morphologiques (absence de planchers et d'appareil sep-
tal, diaphragme criblé obturant le pore initial, mode de
croissance "sympodial", tissu réticulé dans les parois) et
microstructuraux (présence de grundules) de Cladocho¬
nus, qui n'autorisent pas le maintien de cette forme
parmi les Tabulata; elle estime que cet ensemble de
caractères permet de rapprocher le genre des Hydroidea.
A notre avis, les arguments invoqués ne sont suffisants
pour affirmer une séparation aussi nette d'avec l'ensem¬
ble des Tabulata.

Enfin, Meyer & AusiCH (1983, p.405-406) exami¬
nent les relations entre Cladochonus et les Crinoïdes qui
leur servent de supports: ils considèrent que les colonies
de Tabulés se sont développées du vivant des Crinoïdes
et qu'elles constituent des commensaux obligés ("obli¬
gate commensals") de ceux-ci.

Systématique

Classe des Anthozoa Ehrenberg, 1834
Sous-classe des Tabulata Milne-Edwards &

Haime, 1850
Ordre des Auloporida Sokolov, 1950

Superfamille Auloporicae Milne-Edwards &
Haime, 1851

Famille Pyrgiidae de Fromentel, 1861

1861 Pyrgiens. - de Fromentel, p.318.
1899 Moniloporidae, fam. nov. - Grabau,

p.409.
1942 Cladochonidae, fam. nov. - Hill, p.68.
1950 Cladochonidae, nom. nov. (= Monilipo-

ridae Grabau, 1899) - Sokolov, p. 171.
1981 Pyrgiidae de Fromentel, 1861 - Hill,

p.F.635.
1986 Mirandellidae, fam. nov. - Tchudino-

va, p.36.

Genre type
Pyrgia Milne-Edwards & Haime, 1851 (= Cladocho¬
nus McCoy, 1847).

Diagnose
Corallum habituellement constitué de polypiérites libres
et isolés, unis seulement à leur parent immédiat au point
de bourgeonnement; partie proximale parfois encroû¬
tante, voire développée en lamelle enveloppante. Poly¬
piérites à calices coniques après une portion cylindrique.
Développement plus ou moins marqué dans les parois
d'une structure réticulée complexe. Pores muraux et
planchers absents à l'exception du pore initial.

Genres constitutifs
Cladochonus McCoy, 1847;? Bibucia Roberts, 1963;
Aulohelia Gerth, 1921; Mirandella Tchudinova,
1986; nov. gen. sensu Lafuste, 1978.

Genre Cladochonus McCoy, 1847

1844 Jania Lamouroux - McCoy, p. 197 (non
Jania Lamouroux, 1812, Algue coral-
linacée).

* 1847 Cladochonus (M'Coy), new genus -

McCoy, p.227.
1851 Pyrgia. - Milne-Edwards & Haime,

p.159, 310-311.
1879 Monilopora, Nich. and Eth.jun., (gen.

nov.) - Nicholson & Etheridge,
p.293-295.

1925 Monilipora (Nicholson and Etheridge,
1879) - Girty, p. 19.

1940 Monilipora as Monilopora Nicholson &
Etheridge - Lang, Smith & Thomas,
p.86.

Espèce-type
Cladochonus tenuicollis McCoy, 1847, du Carbonifère
inférieur des New South Wales (Australie), par désigna¬
tion ultérieure de Milne-Edwards & Haime (1850,
p.LXXVI).

Diagnose
Corallum habituellement fixé à la partie proximale par
un anneau de polypiérites à un corps étranger, libre
ensuite. Polypiérites isolés, unis seulement au point de
bourgeonnement situé à la base du calice du polypiérite-
parent. Polypiérites composés d'une partie cylindrique
suivie d'un calice conique plus ou moins évasé. Parois
minces à considérablement épaissies, avec développe¬
ment plus ou moins marqué d'une structure réticulée à
lamelles concentriques unies par des piliers complexes.
Microstructure: de l'extérieur vers l'intérieur des murail¬
les, mince couche granulaire, étroite zone constituée de
fibres perpendiculaires aux limites du squelette, couche
de lamelles onduleuses et couche interne de grundules,
les proportions respectives de ces deux dernières couches
étant très variables. Epines absentes ou développées en
rangées longitudinales. Pores et planchers absents, à
l'exception d'un pore initial très large et souvent obturé
par un diaphragme strié et criblé de petites ouvertures.
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Remarques sur la hiérarchie des caractères chez les
Auloporida
Au début de l'étude systématique des coraux, dans la
première moitié du siècle dernier, les auteurs attri¬
buaient beaucoup d'importance aux caractères morpho¬
logiques externes, seuls alors accessibles à leurs
investigations. Dès le milieu du XIXème siècle, on a
commencé à tenir compte des caractères internes, obser¬
vés sur des cassures naturelles ou sur des sections polies;
c'était l'époque de Milne-Edwards & Haime. Par la
suite, l'usage des lames minces pour l'examen des struc¬
tures internes s'est répandu, généralisé par Nicholson.
Enfin, dans les dernières décennies, les chercheurs se
sont penchés avec intérêt sur la microstructure des élé¬
ments squelettiques, soit par l'étude au microscope élec¬
tronique, soit par l'observation au microscope optique
de lames ultra-minces à faces polies, selon le procédé
mis au point par l'un de nous en 1970. La valeur systé¬
matique de ces critères microstructuraux, longtemps
controversée, semble peu à peu s'imposer. Mistiaen
(1988) en a souligné récemment l'importance pour
débrouiller les problèmes complexes posés par les Aulo¬
porida; mais, chez ce groupe où les colonies adoptent
souvent un habitus de mince encroûtement, la confec¬
tion de lames minces est techniquement difficile.

11 peut par conséquent sembler inimaginable de créer
de nos jours un taxon nouveau basé sur les seuls caractè¬
res externes. C'est pourtant ce qu'a fait Byra (1983),
qui a fondé son nouveau genre Schlueterichonus sur
l'unique représentant connu de l'espèce ancienne
Aulocystis entalophoroides Schlüter, 1885 - dont
l'aspect interne lui demeurait inconnu. Elle avait rap¬

proché ce genre de Cladochonus et l'avait rapporté à la
famille Pyrgiidae. Nous avons préparé prudemment une
section polie au revers de l'holotype de cette espèce et
nous avons retrouvé une série de paratypes à l'Univer¬
sité de Bonn. Ces investigations - dont les résultats
seront publiés prochainement - montrent la présence
dans les lumens de planchers en grandes vésicules et
l'existence dans les parois et sur les planchers de fortes
épines fusiformes, qui autorisent un rapprochement
avec Aulocystis - ainsi que l'avait judicieusement noté
l'auteur de l'espèce - et écartent les affinités avec Clado¬
chonus. Stainbrook (1946, p.424) avait déjà remarqué
la convergence morphologique externe entre certaines
formes à'Aulocystis et de Cladochonus.

Ceci nous amène à discuter du travail de Laub

(1972). Comme l'a bien souligné Stasinska (1982), ce
chercheur a confondu deux structures différentes et de

signification à notre avis fondamentale. Ses figurations
présentent de nombreux planchers vésiculeux, reliés par
de grandes épines - caractères des Auloporida rapportés
à Aulocystis. Or, Laub (1972) assimile, avec un très
léger doute il est vrai, ces planchers vésiculeux au tissu
réticulé signalé chez Cladochonus par Nicholson &
Etheridge (1879) et figuré photographiquement pour
la première fois par Hill & Smyth (1938, pl. XXII,
fig. 4 et pl. XXIII, fig. 5-6). Ces derniers ont décrit en
détail ces tissus, comme de minces couches parallèles

aux parois, doucement bombées et unies par un agence¬
ment complexe de courtes parois transverses, dessinant
en section tangentielle à la muraille une mosaïque de cel¬
lules polygonales irrégulières. Ceci est confirmé pleine¬
ment par nos propres observations sur du matériel
dévono-carbonifère. Nous estimons que ces tissus réti¬
culés, dont le développement au sein des parois est très
variable, n'ont rien à voir avec l'appareil globalement
horizontal des planchers présents chez la plupart des
Tabulata. Nous accordons à ce caractère aisément repé-
rable en section une importance fondamentale pour la
distinction de la famille Pyrgiidae au coeur des Aulopo¬
rida; en effet, nous l'avons reconnu bien sûr chez les
Cladochonus dévono-carbonifères, mais aussi chez
Aulohelia Gerth, 1921 du Permien supérieur de
Timor, chez Mirandella Tchudinova, 1986 du Per¬
mien inférieur d'Océanie (Lafuste & tourneur, sous

presse) et enfin chez un nouveau genre non nommé du
Permien inférieur de l'Himalaya (Lafuste, 1978). Il
s'agit là à notre avis du caractère distinctif des
Pyrgiidae.

L'importance de la microstructure est plus délicate à
déterminer. Nous avons longtemps considéré qu'elle
pouvait servir à établir des distinctions familiales et pré¬
valoir sur des caractères morphologiques purement con¬

vergents. L'expérience nous amène à nuancer quelque
peu; en effet, nous avons constaté chez plusieurs grands
"groupes" (Favositides, Micheliniides, Striatoporides et
autres branchus) une évolution graduelle de formes
anciennes à microstructure essentiellement lamellaire ou

microlamellaire, vers des formes plus jeunes, où la cons¬
titution fibreuse domine, pour persister seule chez les
derniers Tabulata du Permien supérieur. Aussi aurions-
nous tendance actuellement à baser les familles sur des
critères morphologiques distinctifs, et à reconnaître au
sein de ces familles des séries de genres, délimités par des
microstructures différentes. C'est ce que nous préconi¬
sons pour les Pyrgiidae; le genre "primitif" Cladocho¬
nus possède une microstructure constituée de trois types
d'éléments dont le plus original est la grundule; Miran¬
della présente uniquement des fibres en bouquets orga¬
nisées autour d'une structure granulaire intrapariétale,
et le nouveau genre permien de l'Himalaya montre des
lamelles disposées en zigzags à l'image de ce qui est bien
connu chez les Rugosa permiens (Schindewolf, 1942).
Aulohelia est plus complexe et requiert un examen plus
approfondi. Quant à Bibucia, elle est connue jusqu'à
présent par du matériel décalcifié, dépourvu de micros¬
tructure.

L'intérêt des études astogéniques et ontogéniques tel¬
les qu'en a effectuées Scrutton (1990) sur des Aulopo-
rides dévoniens d'Angleterre semble indéniable pour la
systématique, mais l'approche est trop neuve et doit être
appliquée d'abord à un matériel plus abondant et plus
varié.

Enfin, les paramètres quantitatifs, maniés avec pru¬
dence pour tenir compte d'une variabilité considérable
(Mistiaen, 1988), permettent d'établir les distinctions
spécifiques.
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Fig. 2 — Aspects externes des colonies de Cladochonus:
a. Cladochonus robustus, spécimen IRScNB a3071; b-i. Cladochonus maillieuxi:
b. Lectotype, spécimen IRScNB al434a, contre-empreinte de Lecompte (1939, pl. IX, fig. 8),
c. Paralectotype, spécimen IRScNB al433, figuré par Lecompte (1939, pl. IX, fig. 7),
d. Paralectotype de Cladochonus brevicollis devonicus, spécimen IRScNB al431b, sans doute figuré par Maillieux
(1906, fig. 3),
e. Lectotype de Cladochonus brevicollis devonicus, spécimen IRScNB al431a, figuré par Lecompte (1939, pl. IX, fig.
10) et sans doute par Maillieux (1906, fig. 4),
f. Paralectotype, spécimen IRScNB al434b,
g. Paralectotype, spécimen IRScNB al434c,
h. Paralectotype, spécimen IRScNB al434d,
i. Paralectotype, spécimen IRScNB al434e.

Fig. 2 — External aspects of colonies of Cladochonus robustus (a) and of Cladochonus maillieuxi (b-i).
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Cladochonus maillieuxi Lecompte, 1939
Fig.2b-i

v. 1906 Cladochonus. - Maillieux, p.9-10,
fig. 1-4.

v. 1909 Cladochonus nov.sp. - Maillieux,
p.119, 144.

v. 1933 Cladochonus alternans. - Maillieux,
p.80, fig. 102 (= copie de Maillieux,
1906, fig. 1-4).

v.* 1939 Cladochonus maillieuxi nov.sp.
Lecompte, p.185- 186, pl. IX, fig. 7-8.

v. 1939 Cladochonus brevicollis McCoy praemu-
tatio devonicus nov.mut. - Lecompte,
p.184-185, pl. IX, fig. 10.

Lectotype de C. maillieuxi
pl. IX, fig. 8 in Lecompte (1939) et Fig. 2b du présent
travail, désigné ici. Spécimen IRScNB al434a de la col¬
lection Lecompte, conservée à Bruxelles. Nismes, gise¬
ment Olloy 463. Frasnien inférieur, schistes "F2e".

Paralectotype de C. maillieuxi
pl. IX, fig. 7 in Lecompte (1939) et Fig. 2c du présent
travail. Spécimen IRScNB al433 de la collection
Lecompte. Même gisement que le précédent.

Lectotype de C. brevicollis devonicus
pl. IX, fig. 10 in Lecompte (1939), sans doute fig. 4 in
Maillieux (1906) et Fig. 2e du présent travail, désigné ici.
Spécimen IRScNB al431a de la collection Lecompte.
Même gisement que le précédent.

Paralectotype de C. brevicollis devonicus
Fig. 3 in Maillieux (1906) et Fig. 2d du présent tra¬
vail. Spécimen IRScNB al431b de la collection
Lecompte. Même gisement que le précédent.

Matériel étudié et gisement
Le matériel consiste en une dizaine de plaquettes de
schiste dont la surface expose des fragments de colonies
ou des polypiérites isolés de Cladochonus, à côté de nom¬
breux débris de Bryozoaires (Fénestellides et autres), de
Trilobites (probablement de la famille Asteropyginae
Delo, 1935), de petits Brachiopodes, d'Ostracodes et de
Lamellibranches du type de Buchiola Barrande, 1881.
Tout ce matériel provient d'Olloy 463, le long du chemin
montant de la scierie aux Abannets, à un kilomètre à
l'Est de l'église de Nismes (Fig. lb).

Maillieux a découvert ce gisement au début de ce
siècle et en a signalé l'existence pour la première fois en
1906, dans la note où il révèle la découverte du genre
Cladochonus dans le Dévonien de Belgique; il présente
une liste de faune provisoire et indique comme stratigra¬
phie "les schistes noduleux constituant, à Nismes, la
base de l'étage frasnien" (Maillieux, 1906, p.9) ou
"les schistes noduleux qui succèdent immédiatement
aux couches de calcaire givétien supérieur" (Mail-
lieux, 1906, p. 10). Peu après, il confirme cette inter¬

prétation, en faisant de ces schistes riches en faune un
équivalent latéral des "couches à Spirifer orbelianus"
dans un faciès spécial (Maillieux, 1907, p. 161), bap¬
tisé "faciès néritique des Abannets" (Maillieux,
1909, p.119) et repéré par le sigle "Fr2aB" (Mail-
lieux, 1910, p.230). Très rapidement son opinion se
modifie et les schistes à Cladochonus sont rangés dans
le F2e avec "faune à Leiorhynchus formosus" (Mail-
lieux, 1913b, p.74); il justifie ce changement par l'exis¬
tence à Nismes d'une "faille d'écrasement" dite "Faille
des Abannets", qui fait disparaître une partie de la série
dévonienne (Maillieux, 1913a, p.47; 1913b, p.98, fig.
15, pl. V). Les Ostracodes et les Trilobites de cet affleu¬
rement Olloy 463 ont été décrits respectivement par
Matern (1929) et par Richter & Richter (1926).
Maillieux (1927, p.78-79) apporte quelques précisions
stratigraphiques sur ce dernier travail et curieusement
apparaissent alors deux gisements Olloy 463: le 463a,
indiqué comme "petite carrière au sommet du chemin
des Abannets" et attribué maintenant au F2b et non

plus au F2a (à la suite de nouvelles recherches comme
l'explique une note infra-paginale), et le 463, noté
"Abannets, derrière le Fourneau" (appellation de la
scierie) et rapporté pour sa part à la "zone à Leiorhyn¬
chus formosus F2e". Par la suite, Maillieux (1940,
notamment p. 13) ne mentionne plus qu'un seul gisement
Olloy 463, dans le F2e, avec une longue liste de faune
comprenant les Trilobites et Ostracodes sus-mentionnés.

En 1973, Mouravieff & Bouckaert relèvent les
confusions de Maillieux concernant la stampe fras-
nienne de Nismes; ils indiquent l'occurrence d'Ancyro-
della curvata (Branson & Mehl, 1934) à la base du
gisement 463 (marqué sur leur carte au Nord du chemin
des Abannets), ce qui confirme l'interprétation tardive
"F2e" de Maillieux (1940). Les Conodontes de ces
sections ont été revus récemment par Vandelaer et al.
(1989).

Nous avons visité les coupes du Nord-Est de Nismes.
En partant de la scierie près de l'Eau Noire vers l'Est et
en descendant dans la série stratigraphique, on recoupe
d'abord les calcaires "F2gh" qui affleurent largement
(belle surface de stratification, point 462 de Moura¬
vieff & Bouckaert, 1973); ensuite, s'observent quel¬
ques pointements en sous-bois et la carrière abandonnée
(point 560 de Mouravieff & Bouckaert, 1973), qui a
exploité les calcaires "F2cd"; un peu plus loin, des
schistes pauvres en faune "F2e", sont exposés dans le
bas-côté nord de la route. En poursuivant le chemin peu
avant qu'il n'oblique vers le Sud-Est, on remarque sur
le côté sud de la route un bel affleurement de schistes
brun verdâtre, souligné par un large éboulis; les plaquet¬
tes schisteuses montrent une profusion de fossiles, avec
des Trilobites de la famille Asteropyginae nettement
dominants, aux côtés de fragments de Bryozoaires, de
Crinoïdes, de Brachiopodes, de Lamellibranches et
d'Ostracodes. Il s'agit là, à n'en pas douter, du fameux
gisement qui a livré les faunes décrites par Maillieux,
Matern et Richter. La position stratigraphique de
ces schistes semble évidente: ils se trouvent juste au-



30 Jean LAFUSTE î & Francis TOURNEUR

dessus des calcaires "F2cd" exploités anciennement
dans la carrière 560 et ils peuvent donc être assimilés aux
schistes "F2e", ce qui confirme donc l'attribution tar¬
dive de Maillieux (1940). Dans la terminologie lithos-
tratigraphique adoptée par Vandelaer et al. (1989,
p.324, fig.2), il s'agit du Membre de l'Ermitage de la
Formation de Frasnes; ceci correspond à la zone
moyenne à asymmetricus de la zonation standard à
Conodontes (Vandelaer et al., 1989, p.323, tabl. 1).
Toutefois, la région mériterait une nouvelle étude géolo¬
gique approfondie, pour asseoir définitivement ces

interprétations.

Diagnose

Espèce de Cladochonus aux polypiérites d'un diamètre
voisin de 0,8 à 0,9 mm pour la partie tubulaire, d'un dia¬
mètre calicinal proche de 1,7 à 1,9 mm pour une lon¬
gueur de 4 à 7 mm.

Description
Caractères externes: La colonie la plus complète est le
lectotype (Fig. 2b), qui compte dix polypiérites plus ou
moins conservés et l'amorce d'un onzième; les polypiéri¬
tes de la base encerclent une tige de Crinoïde - il s'agit
du stade"crassus" selon la nomenclature adoptée par
Weyer (1976, p.1518). De cette couronne de fixation
part une série de polypiérites disposés en zigzag - c'est
le stade "bacillarius". Cette disposition corrobore la
reconstitution de la colonie en vie proposée par Weyer
(1976, p.1521, fig. 6); le dessin d'hudson et al. (1966,
p.282, fig. 5), qui présente l'association d'une petite
colonie globuleuse de Favositide et deux branches de
Cladochonus fixées sur la même tige de Crinoïde, est un
peu moins convaincant, par l'habitus infléchi des
rameaux de Cladochonus. Le reste du matériel consiste
en fragments de colonies qui ne comptent que quelques
polypiérites. Ceux-ci sont constitués d'une partie proxi-
male cylindrique dont le diamètre varie de 0,5 à 1,1 mm
avec une valeur moyenne comprise entre 0,8 et 0,9 mm,
suivie par une partie conique incurvée, plus ou moins
évasée, qui s'ouvre en un calice circulaire. Le diamètre
de celui-ci varie de 1,3 à 2,1 mm, rarement plus, avec
une valeur moyenne de 1,7 à 1,9 mm. La longueur totale
des polypiérites varie de 4 à 7 mm, souvent voisine de 6
mm; la transition entre cylindre et cône est habituelle¬
ment progressive et il semble illusoire de vouloir quanti¬
fier leurs longueurs respectives. A l'endroit où le
polypiérite s'incurve prend naissance un jeune polypié-
rite, suivant un angle très variable, de 90° à plus de 130°
entre l'axe du parent et l'axe du jeune. Il est à remarquer
que dès l'insertion, le nouveau polypiérite présente un
diamètre voisin de la taille optimale de la portion cylin¬
drique. L'extérieur des tubes est couvert d'une fine stria-
tion concentrique de croissance, légèrement plus mar¬
quée sur la partie calicinale.

Caractères internes: Les lames minces, difficiles à réa¬
liser dans ces minces plaquettes de schistes cassants, ont
permis d'observer seulement deux sections partielles,

transversales à obliques, de polypiérites; l'une présente
une paroi très ténue, de 0,08 mm, alors que la muraille
de l'autre dépasse 0,20 mm d'épaisseur. La microstruc¬
ture, pour autant que la conservation déficiente la laisse
reconnaître, apparaît feuilletée. Aucune trace de plan¬
cher ni d'épine n'est visible.

Discussion
Lecompte (1939) avait distingué dans l'ensemble de ce
matériel deux taxons différents: deux spécimens étaient
rapprochés de Cladochonus brevico/lis, avec toutefois
un angle plus fort entre les polypiérites chez les représen¬
tants dévoniens. Cette minime différence avait incité
Lecompte à considérer ces deux colonies comme "pré¬
mutation" de l'espèce carbonifère; le terme de mutatio,
dont l'usage n'est pas formellement reconnu, est
employé par Lecompte (1939, p. 14-16) pour désigner
de minimes variations morphologiques considérées
comme d'ordre évolutif et temporel; il aurait une valeur
inférieure à une distinction spécifique. Quant au reste
du matériel, il a servi de base à l'établissement de
l'espèce nouvelle Cladochonus maillieuxi, chez laquelle
Lecompte (1939, p. 186) reconnaît une "certaine varia¬
tion en ce qui concerne l'angle des polypiérites, la
dimension des calices et leur orientation"; toutefois,
tous ces spécimens provenant du même gisement ont été
rangés dans une seule espèce et les différences sont con¬
sidérées comme "d'ordre individuel" (Lecompte,
1939, p. 186). Nous pensons que l'on peut étendre le
même raisonnement aux deux uniques colonies de Cla¬
dochonus brevicollis devonicus, qui proviennent elles
aussi du gisement Olloy 463 et dont les paramètres (pour
le lectotype, diamètres moyens respectivement de 1,79
mm et de 0,86 mm pour les portions calicinales et cylin¬
driques; pour le paralectotype, valeurs de 2,05 mm et de
0,76 mm) s'inscrivent dans la large variabilité de Clado¬
chonus maillieuxi. Nous avons préféré retenir ce dernier
nom spécifique, mieux défini et doté d'un statut formel.

L'attribution générique est plus délicate, vu la mécon¬
naissance des caractères internes. Toutefois, l'habitus
général des colonies, fixées sur des tiges de Crinoïdes, la
morphologie particulière des corallites et l'apparence
feuilletée de leurs murailles - qui évoque l'aspect d'une
microstructure grundulaire - rendent fort probable le
rattachement à Cladochonus.

Cladochonus robustus Lecompte, 1939
Fig. 2a, 3-7, Pl. 1, Fig. 1-3, Pl. 2, Fig. 1

1925 Cladochonus alternons (A. Roem.) -

Maillieux, p. 162.
v.* 1939 Cladochonus robustus nov.sp. - Lecom¬

pte, p.185, pl.IX, fig.9.

Holotype
pl. IX, fig. 9 in Lecompte (1939). Spécimen IRScNB
al432 de la collection Lecompte, conservée à Bruxel¬
les. Barvaux-sur-Ourthe, gisement Durbuy 7770. Fras-
nien inférieur, schistes "F2e".
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Matériel étudié et gisements
Pour des raisons pratiques, nous n'avons pu examiner le
spécimen dégagé IRScNB al432 à la surface d'une pla¬
quette de schiste illustré par Lecompte (1939, pl. IX,
fig. 9). Par contre, un bloc du même gisement conservé
sous le numéro IRScNB a3072 a permis de tailler quatre
lames minces nouvelles qui se sont ajoutées à deux lames
minces anciennes confectionnées par Lecompte.

Le gisement Durbuy 7770 est un pointement schisteux
en sous-bois, situé approximativement une centaine de
mètres au Sud-Ouest du point 1 de la carte donnée par
coen (1974, fig. 10). Nous l'avons recherché en vain,
mais un petit chemin, un peu à l'Est, expose en son
cours une belle succession schisteuse où l'on reconnaît
aisément la deuxième barre calcaire de Coen (1974).
Toutefois, les conditions d'affleurement ne permettent
pas de récolte efficace de fossiles. Ces schistes sont
situés sous la deuxième barre calcaire, caractérisée par la
présence d'Ancyrodella lobata Branson & Mehl,
1934, accompagnée localement d'Ancyrognathus trian-
gularis euglypheus Stauffer, 1938 sensu Coen (1973).

Le chemin de l'Ermitage à Boussu-en-Fagne est une
section classique du Frasnien de la région de Couvin,
décrite maintes fois par Maillieux (entre autres,
1913a: p.60-61); le gisement Couvin 6159 est une
ancienne carrière ouverte dans les schistes "F2e", en
face de l'école communale. Nous l'avons visitée, sans
retrouver de nouveaux spécimens. Aussi avons-nous dû
nous contenter des échantillons récoltés par mail-
lieux; l'un d'entre eux, le numéro IRScNB a3073, a
servi à la réalisation de douze lames ultra-minces LFP,
alors que l'autre, IRScNB a3071, a permis de fabriquer
trois nouvelles lames minces.

Diagnose

Espèce de Cladochonus aux polypiérites d'un diamètre
compris entre 1,1 et 2,0 mm pour la partie tubulaire,
d'un diamètre calicinal de 3,0 à 3,2 mm pour une lon¬
gueur proche de 6 mm.

Description
Caractères externes: Le matériel disponible, très frag¬
mentaire, consiste en polypiérites courtauds, dont la
partie proximale tubulaire a un diamètre de 1,1 à 2,0
mm, alors que les calices atteignent 3,0 à 3,2 mm, voire
3,4 mm. Leur longueur est difficile à évaluer par suite
de l'état incomplet des colonies; elle semble voisine de
6 mm. La surface externe des corallites est couverte de
fines stries de croissance concentriques.

Caractères internes: Les fragments contenus dans les
blocs sciés pour la confection des lames sont certes peu
développés et ne correspondent évidemment plus à la
morphologie d'origine. Les polypiers ont donc été bri¬
sés, mais il n'y a pratiquement pas d'érosion par usure:
l'extérieur est souvent conservé, malgré la présence de
perforations localement abondantes, qui taraudent la
périphérie des polypiérites (Fig. 3i-j). Le parfait état des
Bryozoaires à architecture très fragile au sein du sédi¬

ment est d'ailleurs la preuve d'absence de trituration
dans cet environnement sédimentaire.

Les nombreuses sections d'orientation aléatoire
observables en lames minces (Fig. 3a-j) permettent de
relever la variabilité importante des caractères. En effet,
l'épaisseur des parois, réduites chez certains polypiérites
à moins de 0,10 mm, peut atteindre chez d'autres 0,70
voire 0,80 mm. A l'intérieur des murailles (Fig. 3b), en
bordure du lumen (Fig. 3a) ou franchement en saillie
dans la cavité luminaire (Fig. 3d,h), se développe un
tissu réticulé d'ampleur très variable. Ce tissu est formé
par de fines lamelles parallèles aux limites du squelette,
espacées les unes des autres de 0,07 à 0,08 mm et réunies
régulièrement par un réseau dense de courts éléments
transverses, écartées de 0,05 à 0,10 mm. L'empilement
des lamelles concentriques provoque une saillie au profil
arrondi (Fig. 3d), subquadrangulaire (Fig. 3h) ou en
dômes surbaissés jointifs (Fig. 3a).

Deux polypiérites voisins, supposés parent et descen¬
dant, présentent à leur jonction une paroi d'un type par¬
ticulier, d'épaisseur comprise entre 0,04 et 0,10 mm, de
trajet parfois onduleux (Fig. 3f), percé d'un ou de plu¬
sieurs pores minuscules, obturés par des diaphragmes
minces et sombres (Fig. 3e,g,i). L'examen à grossisse¬
ment plus élevé de ces parois (Fig. 5) révèle leur constitu¬
tion fibreuse (Fig. 5, flèche 2) autour d'une structure
médiane foncée de nature granulaire (Fig. 5, flèche 1);
le contact des fibres de cette paroi avec les grundules des
murailles voisines (Fig. 5, flèche 3, grundules recoupées
transversalement et flèche 4, recoupées longitudinale-
ment) est souligné par un trait sombre en zigzag. Ces
parois criblées de pores obturés correspondent sans
aucun doute aux "diaphragmes" décrits en détail chez
des spécimens carbonifères par Stasinska (1982); nous
les avons observés parfaitement conservés chez Clado¬
chonus michelini de Tournai et discuterons ultérieure¬
ment de l'interprétation à donner à ces étranges structu¬
res après la description prévue de cette espèce. La trace
sombre de la lame médiane et de son enveloppe fibreuse
persiste longtemps après que les polypiérites se soient
séparés et que les parois se soient épaissies (Fig. 3b)

On n'observe aucun plancher dans les lumens, ni
aucune trace d'épines dans les parois. Un phénomène
intéressant de réjuvénescence (Fig. 3j), où le nouveau
polypiérite se développe dans la cavité calicinale
ancienne, a pu être comparé avec des cas similaires chez
les formes tournaisiennes.

Microstructure
La microstructure des éléments squelettiques a été exa¬
minée en lames ultra-minces LFP au microscope polari¬
sant. A grossissement modéré, les murailles apparais-
nt constituées de trois zones clairement distinctes (Fig.
4); le développement respectif de ces trois couches est
extrêmement variable, non seulement entre les différen¬
tes colonies, mais aussi au sein d'un même corallite. A
l'extérieur des parois, on discerne d'abord une étroite
couche composée de fibres globalement perpendiculai¬
res aux limites du squelette, cernée du côté externe par
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Fig. 3 — Aspects internes de Cladochonus robustus: a-b, e-g. Spécimen Couvin 6159/IRScNB a3071, sections subtransversales
(a, e-g) et sublongitudinaie (b), c-d. Spécimen Couvin 6159/IRScNB a3073, sections sublongitudinales, h-j. Spécimen
Durbuy 7770/IRScNB a3072, sections sublongitudinales.

Fig. 3 — Internai aspect of Cladochonus robustus in sublongitudinal (b-d, h-j) and subtransverse (a, e-g) sections.

un mince liseré foncé. Ensuite, une zone médiane, habi¬
tuellement prépondérante (Fig. 4a-b,e) mais parfois peu
épaisse (Fig. 4d,g), présente en sections transversales et
longitudinales le même aspect de longues lamelles ondu-
leuses intimement enchevêtrées. Enfin, la partie la plus
interne des parois, généralement réduite (Fig. 4a,e) ou

exceptionnellement développée (Fig. 4g), montre sui¬
vant l'incidence des coupes une apparence fort diffé¬
rente: en section transversale, on observe de courts
éléments parallèles à la bordure du lumen (Pl. 1, Fig. 3
en haut), alors qu'en longitudinale, ces cristaux sont
allongés de façon très régulière parallèlement aux limites
pariétales, ce qui donne à cette partie des murailles un

aspect finement feuilleté très typique (Pl. 1, Fig. 1). Il

s'agit là des caractères des grundules, biocristaux à la
fois aplatis et étirés, définis chez des Cladochonus du
Carbonifère par l'un de nous (Lafuste, 1979).

L'examen à fort grossissement des portions les plus
amincies des lames LFP permet d'observer avec plus de
précision la morphologie et les dimensions des biocris¬
taux, ainsi que leurs dispositions respectives; une com¬
paraison adéquate est ainsi possible avec les paramètres
présentés chez les Cladochonus du Carbonifère
(Lafuste, 1979). Le mince liseré sombre externe (Fig.
6) est en fait constitué de granules isodiamétriques,
étroitement engrenés par leurs contours capricieux; leurs
dimensions n'excèdent guère quelques micromètres (Fig.
6d). La conservation de cette étroite zone granulaire

Fig. 4 — Microstructure de Cladochonus robustus en coupes transversales à faible grossissement, montrant la forte variabilité
de développement des différentes couches; de l'extérieur vers l'intérieur des polypiérites se rencontrent successivement
des fibres (courts traits perpendiculaires aux limites squelettiques), des lamelles (longs traits parallèles onduleux) et des
grundules (courtes cupules):
a. lame IRScNB a3073 - LFP G,
b. lame IRScNB a3073 - LFP A,
c. lame IRScNB a3073 - LFP H,
d. lame IRScNB a3073 - LFP H,
e. lame IRScNB a3073 - LFP H,
f. lame IRScNB a3073 - LFP N,
g. lame IRScNB a3073 - LFP G.

Fig. 4 — Microstructure of Cladochonus robustus in transverse sections at low magnification, showing the strong variability of
the different layers (fibrous, lamellar and grundular, respectively from the outer to the inner part of the wall).
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chez Cladochonus robustus, sur la lame IRScNB
a3073 - LFP C:
1 = structure médiane granulaire,
2 = couche fibreuse,
3 = grundules recoupées transversalement,
4 = grundules recoupées longitudinalement.

Fig. 5 — Detail of the contact zone between two corallites in
Cladochonus robustus:
1 = granular médian structure,
2 = fibrous envelop,
3 = transversally eut grundulae,
4 = longitudinally eut grundulae.

(épaisseur de 5 à 8 //m) est due sans doute à l'absence de
transport liée à un environnement sédimentaire calme.
L'aspect foncé est causé par la petite taille des éléments
constitutifs, dont les nombreux interfaces interceptent
fortement la lumière transmise; le même phénomène
engendre les "lignes noires" dans le plan médian des
colonies cérioïdes. Viennent ensuite les fibres regroupées
en bouquets faiblement divergents, dont les limites sont
soulignées par un contour sombre (Fig. 6b-c, Pl. 1, Fig.
2 à gauche). Il s'agit de fibres à bosselures du type classi¬
que chez les Tabulés, assez trapues, d'un diamètre voisin
de 3 à 4 /tm pour une longueur d'un peu plus de 10 /mi.
Les lamelles onduleuses (Fig.7a,c, Pl. 1, Fig. 3 en bas)
de la zone médiane des murailles présentent une impor¬
tante variabilité morphologique: leur épaisseur est en
moyenne de 2 à 3 /urn, ne dépassant pas 4 /an, pour une
largeur de 20 à 30 /tm au maximum, qui correspond à
leur diamètre. Leurs surfaces supérieures sont creusées
de petites cupules concaves, dans les creux desquelles
reposent les reliefs convexes des lamelles sus-jacentes;
lorsque les pointements qui déterminent ces cupules sont
particulièrement serrés, on en compte jusqu'à quatre sur
une distance de 5 /tm; au contraire, sur certaines por¬
tions nettement moins accidentées, la largeur des cupu-

Fig. 6 — Détail de la bordure externe de la muraille en cou¬

pes transversales chez Cladochonus robustus:
a. schéma sans échelle de la lame IRScNB a3073 -

LFP A, indiquant la localisation de:
b. mince couche granulaire suivie de fibres à bosse¬
lures disposées en bouquets plus ou moins ouverts,
c. schéma de la lame IRScNB a3073 - LFP C, mon¬
trant la succession granules, fibres et lamelles ondu¬
leuses,
d. morphologie des cristaux granulaires de la cou¬
che externe, sur la lame IRScNB a3073 - LFP C.

Fig. 6 — Detail of the external part of the wall in transverse
sections in Cladochonus robustus:
a. Sketch without scale of the ultra-thin section
IRScNB a3073 - LFP A, showing the position of:
b. Thin granular layer, followed by embossed fibres
in more or less fan-shaped bundles;
c. Sketch of the ultra-thin section IRScNB a3073 -

C, showing the succession granulae, fibres and
undulating lamellae;
d. Morphology of the granular biocrystals of the
external layer, on the same ultra-thin section.

les peut atteindre 5 /an. Les lamelles des Cladochonus
carbonifères montrent un diamètre maximal de 40 /an
pour une épaisseur de 3 à 5 /tm; elles sont donc sensible¬
ment plus grandes que celles des représentants frasniens
du genre.

Enfin, les grundules de la zone interne des murailles,
étirées longitudinalement (Fig. 7b) et d'aplatissement un

peu variable transversalement (Fig. 7d-f), sont caractéri¬
sées par une longueur de 18 à 20 //m, voire 25 /an au
maximum, une largeur de 5 à 6 /an, 10 /an tout au plus,
et une épaisseur de 2 à 3 /um, atteignant rarement 4 /um.
Les reliefs de leurs surfaces sont au nombre de 3 ou 4

par 5 /tm et les cupules qui les creusent ne dépassent
guère 3 /an de diamètre. Chez les espèces carbonifères
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(Lafuste, 1979), les dimensions des grundules sont de
50 à 55 /um pour la longueur, de 8 /um pour la largeur
moyenne et de 3 à 5 nm pour l'épaisseur; quant au dia¬
mètre des cupules, il est de l'ordre de 5 ^m environ. Ici
aussi, la taille des biocristaux est nettement supérieure
chez les colonies plus jeunes; une figuration au même
grossissement d'un détail de section transversale chez un

spécimen frasnien (Pl. 2, Fig. 1) et chez un spécimen du
Dinantien (Pl. 2, Fig. 2) met clairement en évidence cette
différence de taille globale.

Discussion

L'appartenance au genre Cladochonus au sens strict est
confirmée par l'ensemble des caractères morphologi¬
ques, par le développement localement important d'un
tissu réticulaire typique au sein des parois et par une
microstructure en tous points comparable à celle des
représentants carbonifères du genre.

L'espèce se distingue nettement de Cladochonus mail-
lieuxi par des dimensions dans l'ensemble plus fortes.
La comparaison avec les autres espèces dévoniennes rap¬
portées au genre est rendue malaisée par l'imprécision
des données souvent anciennes sur ces taxa. L'approche
biométrique complète préconisée par Hamada (1973),
qui n'a pu être réalisée ici par suite de l'imperfection du
matériel disponible, permettrait sans doute par une stan¬
dardisation des mesures un traitement plus efficace des
mètres. Les espèces classiques d'Allemagne, Cladocho¬
nus tubaeformis (Ludwig, 1865) du Frasnien et Clado¬
chonus schlueteri Holzapfel, 1895 du Givetien, sont
de taille encore plus grande; de plus, leurs caractères
internes demeurent très mal connus, si ce n'est la pré¬
sence chez la dernière espèce nommée de rangées longi¬
tudinales de fortes épines dans les calices. Seule une
étude en lames minces permettrait d'affirmer leur
appartenance au genre.

Conclusions

Cladochonus robustus Lecompte, 1939 est à notre
connaissance la première espèce dévonienne à rapporter
avec certitude au genre Cladochonus McCoy, 1847 au
sens strict, sur base de caractères morphologiques - pré¬
sence de tissu réticulé - et microstructuraux - succession
fibres / lamelles / grundules. Un léger doute subsiste,
par manque de données sur la structure interne, quant
à l'attribution générique de Cladochonus maillieuxi
Lecompte, 1939.

Une comparaison directe des éléments microstructu¬
raux de l'espèce frasnienne Cladochonus robustus et de
représentants carbonifères du genre indique la très forte
variabilité du développement des zones lamellaires et
grundulaires chez le taxon dévonien; on peut donc sup¬
poser que la domination du "type grundulaire" est
moins affirmée au Dévonien qu'au Carbonifère et que
la microstructure à lamelles onduleuses "précéderait"
en quelque sorte la microstructure à grundules. En
outre, les dimensions des biocristaux sont globalement
plus importantes au Dinantien qu'au Frasnien.

10 um

10 Mm

Fig. 7 — Morphologie des biocristaux chez Cladochonus
robustus; la flèche indique la direction du lumen:
a. lamelles onduleuses recoupées longitudinale-
ment, sur IRScNB a3073 - LFP F,
b. grundules recoupées longitudinalement, sur
IRScNB a3073 - LFP F,
c. lamelles recoupées transversalement, sur IRScNB
a3073 - LFP B,
d. grundules recoupées transversalement, sur
IRScNB a3073 - LFP A,
e. grundules recoupées transversalement, sur
IRScNB a3073 - LFP K,
f. grundules recoupées transversalement, sur
IRScNB a3073 - LFP N.

Fig. 7 — Morphology of biocrystals in Cladochonus robus¬
tus after ultra-thin sections (LFP); the arrows indi-
cate the lumen:
a. Undulating lamellae, longitudinal section
(IRScNB a3073 - LFP F);
b. Grundulae, longitudinal section (IRScNB a3073
- LFP F);
c. Undulating lamellae, cross section (IRScNB
a3073 - LFP B);
d. Grundulae, cross section (IRScNB a3073 - LFP
A);
e. Grundulae, cross section (IRScNB a3073 - LFP
K);
f. Grundulae, cross section (IRScNB a3073 - LFP
N).
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Planche 1

Cladochonus robustus Lecompte 1939

Boussu-en-Fagne, chemin de l'Ermitage, schistes "F2e", Frasnien, spécimen IRScNB a3073,
lames ultra-minces LFP, lumière polarisée, niçois croisés

Fig. 1 — Section longitudinale de grundules; on remarque l'aspect rectiligne de ces biocristaux, LFP C, x 350.

Fig. 2 — Section tranversale de la partie externe d'une paroi; le lumen se trouve à droite; à gauche, on observe des fibres perpen¬
diculaires aux limites du squelette, auxquelles succèdent vers la droite des lamelles onduleuses; LFP E, x 350.

Fig. 3 — Détail de section transversale de la partie interne d'une paroi, montrant la transition entre les longues lamelles onduleu¬
ses en bas et les courtes grundules en haut, en bordure du lumen; x 500.

Plate 1

Cladochonus robustus Lecompte 1939

Boussu-en-Fagne, Chemin de l'Ermitage, "F2e" shales, Frasnian, spécimen IRScNB a3073,
ultra-thin LFP sections under polarized light and cross nichols

Fig. 1 — Longitudinal section of grundulae, with a typical rectilinear aspect.

Fig. 2 — Cross section in the peripheral part of a wall, the lumen is located to the right; on the left part, fibres perpendicular
to the skeleton boundary, on the right, undulating lamellae.

Fig. 3 — Detail of the cross section of the internai part of a wall, showing transition between long undulating lamellae (bottom)
and short grundulae (top) at the margin of the lumen.
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Planche 2

Lames ultra-minces à faces polies LFP, lumière polarisée, niçois croisés

Détails de sections transversales dans la partie interne des murailles, montrant la transition entre les longues lamelles onduleuses
(à droite) et les courtes grundules (à gauche), chez une espèce du Dévonien (Fig. 1) et une espèce du Carbonifère (Fig. 2 - Dinan-
tien), x 500

Fig. 1 — Cladochonus robustus Lecompte 1939, Boussu-en-Fagne, chemin de l'Ermitage, schistes "F2e", Frasnien, spécimen
IRScNB a3073.

Fig. 2 — Cladochonus cf. tenuicollis McCoy, 1847, Mader el Majhib, nord du Bassin de Colomb-Béchar, Algérie; Viséen infé¬
rieur (récolte P. Semenoff-Tian-Chansky), collection J. Lafuste, Muséum national d'Histoire naturelle, Paris, lame
ultra-mince C 541.

Plate 2

Ultra-thin sections with polished sides LFP, under polarized light and crossed nichols

Details of transverse sections in the internai part of walls, showing transition from long undulating lamellae (right) to short grun-
dulae (left), in Devonian (Fig. 1) and in Carboniferous (Dinantian - Fig. 2) species, x 500

Fig. 1 — Cladochonus robustus Lecompte 1939, Boussu-en-Fagne, Chemin de l'Ermitage, "F2e" shales, Frasnian, specimen
IRScNB a3073.

Fig. 2 — Cladochonus cf. tenuicollis McCoy, 1847, Mader el Majhib, north of the Colomb-Béchar Basin, Algeria; Lower
Viséan (collected by P. Semenoff-Tian-Chansky), collection J. Lafuste, Muséum national d'Histoire naturelle, Paris,
ultra-thin section C 541.
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