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Abstrait

Les inclusions fossiles d'arthropodes et de microorganismes sont abondantes dans l'ambre crétacé de l'ouest
de la France, mais les méso- ou macrorestes végétaux sont rares. Les restes préservés sont pour la plupart
minuscules, très fragmentés et indéterminables. Une seule localité ambrée du département de la Charente a
déjà fourni des restes de conifères. Ici, nous rapportons les premiers mésoremains végétaux piégés dans
l'ambre cénomanien de Fouras - Bois Vert, dans le département de la Charente-Maritime. Ils se composent
de trois haches feuillues bien conservées et d'un cône de conifères Cheirolepidiacean. Sur la base de la
disposition hélicoïdale des feuilles rhomboïdales, plus longues que larges et fortement pressées, les axes
feuillus sont attribués au genre Pagiophyllum . Le cône ovoïde porte plus de 15 feuilles imbriquées, disposées
en hélice, en forme d'écailles et est attribué à Classostrobussp. Bien que la �ore du Crétacé soit abondante
dans l'argile lignitique de la région des Charentes, Pagiophyllum est signalé pour la première fois dans les
gisements albio -cénomaniens de cette zone. Les caractéristiques xérophytes de Pagiophyllum soutiennent
en outre un environnement côtier rude et instable exposé de façon saisonnière à des conditions chaudes et
sèches au milieu du Crétacé dans la région des Charentes.

Reprendre

Les inclusions fossiles d'arthropodes et de microorganismes sont abondantes dans l'ambre crétacé de
l'Ouest de la France, mais les méso- et macrorestes végétaux sont quant à eux rares. Les restes préservés
sont essentiellement minuscules, très fragmentés et indéterminables. Jusqu'ici, seule une localité du
département de la Charente a livré de l'ambre contenant des conifères. Ici, nous présentons les premiers
mésorestes végétaux connus dans l'ambre cénomanien de Fouras - Bois Vert, dans le département de la
Charente-Maritime. Il s'agit de trois axes feuillés et d'un cône de conifère Cheirolepidiaceae bien préservés.
Les axes feuillés sont attribués au genre Pagiophyllumsur la base de l'arrangement hélicoïdal de feuilles qui
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sont rhomboïdales, plus longues que larges et très plaquées sur les axes. Le cône est ovoïde, constitué de
plus de 15 écailles arrangées de manière spiralée et est attribué à Classostrobus sp. Bien que les �ores
crétacées soient abondantes dans les argiles ligniteuses de la région des Charentes, Pagiophyllum est pour la
première fois signalé dans les dépôts albo-cénomaniens de ce secteur. Les caractéristiques xérophytiques de
Pagiophyllum sont des arguments pour soutenir que les �ores du Crétacé moyen de Charente-Maritime
étaient adaptées aux milieux côtiers saisonnièrement exposés à de fortes températures.

Mots clés: plantes fossiles / ambre / Crétacé / Pagiophyllum / xérophyte / France
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Il s'agit d'un article en libre accès distribué sous les termes de la licence d'attribution Creative Commons (
https://creativecommons.org/licenses/by/4.0 ), qui permet une utilisation, une distribution et une
reproduction sans restriction sur tout support, à condition que l'œuvre originale soit correctement cité.

1. Introduction

Des restes de plantes tels que des bryophytes, des haches feuillues de conifères, des fougères et des �eurs
ont été signalés dans l'ambre du Crétacé dans de nombreuses localités du monde (Chambers et coll. , 2010
;Crepet et coll. , 2016 ;Ignatov et coll. , 2016 ;Schneider et coll. , 2016 ;Moreau et coll. , 2017a ;Kvaček et coll. ,
2018 ). Cependant, de telles inclusions fossiles restent extrêmement rares dans l'ambre du Crétacé français
qui a par ailleurs produit des fossiles abondants et diversi�és d'arthropodes (Néraudeau et coll. , 2002 ,2008
;Nel et coll. , 2004 ;Perrichot, 2005 ,2015 ;Perrichot et coll. , 2008a ,2008b ,2010 ), micro-organismes (Breton et
Tostain, 2005 ;Girard et coll. , 2009 ), ainsi que de rares téguments vertébrés (Perrichot et coll. , 2008c ;Vullo
et coll. , 2010a ). Les méso- ou macrorestes végétaux trouvés dans cet ambre sont généralement
indéterminables, altérés et limités aux poils étoilés (Girard, 2010 ), ou de minuscules fragments de cuticule ou
de bois parfois conservés sous forme de moulages partiellement vides ( Perrichot, 2005 ;Girard et coll. , 2013
). Jusqu'à présent, une seule plante foliaire restante était décrite dans l'ambre de La Buzinie dans le
département de la Charente ( Moreau et al. , 2017a ). Il se compose d'un axe feuillu de conifères parfaitement
préservé attribué à Glenrosa carentonensis Moreau, Néraudeau, Ta�oreau & Dépré, un taxon du Crétacé
éteint caractérisé par un arrangement stomatique inhabituel à l'intérieur des cryptes (Moreau et coll. , 2015 ).
Récemment, plusieurs haches feuillues et un cône ont été découverts dans l'ambre cénomanien du site
paléontologique de Fouras qui a jusqu'à présent fourni divers fossiles d'insectes et de vertébrés (Néraudeau
et coll. , 2003 ;Vullo et coll. , 2005 ). Ici, nous décrivons ces spécimens et discutons des implications
paléoécophysiologiques.

2 Cadre géologique

Les morceaux d'ambre contenant les restes végétaux décrits ici ont été découverts dans les gisements du
Crétacé de la Plage de la Vierge à Fouras - Bois Vert dans le département de la Charente-Maritime (ouest de
la France). Au niveau régional, les séries de l'Albien supérieur et du Cénomanien sont divisées en sept unités,
A à G (Néraudeau et Moreau, 1989 ;Moreau, 1996 ;Néraudeau et coll. , 1997 ). À Fouras - Bois Vert, les
gisements sont exposés de la sous-unité B1 à la sous-unité B3 qui sont d'âge cénomanien précoce en raison
de la présence de la conica d'Archiac foraminifera Orbitolina ( Conicorbitulina ) dans les trois sous-unités (
Néraudeau et al. , 2003 ). La sous-unité B1 comprend jusqu'à 5 m de calcaire fossilifère limoneux à sableux
produisant des rudistes ( Ichthyosarcolites triangularis Desmarest), des huîtres ( Rhynchostreon
suborbiculatum Lamarck) et le foraminifera Orbitolina plana concavaLamarck. La sous-unité B2 correspond à
jusqu'à 5 m de marnes et de sable glauconitique. Fondamentalement, cette sous-unité (B2ms) est constituée
d'argile lamellée grise à lignitique produisant d'abondants fragments de bois (parfois de gros troncs pouvant
atteindre 3 m de long), des restes d'ambre et de vertébrés ( Néraudeau et al. , 2003 ; Perrichot, 2005 ; Vullo et
al. , 2005 ). Le bois a été principalement attribué à des taxons de conifères tels que Agathoxylon gardoniense
Crié, Brachyoxylon Hollick & E. Je�rey et Podocarpoxylon Gothan alors qu'un seul spécimen a été attribué au
bois de Ginkgoalean Ginkgoxylon Saporta. La surface des troncs porte souvent des huîtres marines
(Acutostrea lingularis Lamarck, Gyrostrea cf. delettrei Coquand) et des sondages de bivalves xylophages (
Teredolites Leymerie). L'ambre de B2ms a produit diverses inclusions d'insectes ( Perrichot et al. , 2010 ),
parmi lesquelles se trouvent certaines des plus anciennes fourmis et coléoptères trogossitides connus (
Perrichot et al. , 2008b ;Peris et coll. , 2014 ). Les restes de vertébrés ont été attribués à des groupes
terrestres, tels que les dinosaures (Iguanodontidés; Néraudeau et al. , 2003 ), les ptérosaures (Vullo et
Néraudeau, 2009 ) et des tortues ( Solemys de Lapparent de Broin & Murelaga;Vullo et coll. , 2010b ), ainsi
que des marins comme le serpent Simoliophis rochebrunei Sauvage et le requin Cretodus semiplicatus
Agassiz ( Vullo et al. , 2005 ,2011 ).
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La partie supérieure de la sous-unité B2 correspond au grès avec accumulation d'huîtres ( Rhynchostreon
suborbiculatum , Ceratostreon �abellatum Goldfuss). La sous-unité B3 est constituée de 6–8 m de calcaire
alternant avec des marnes limoneuses à sableuses.

3 Matériel et méthodes

Les morceaux d'ambre ont tous été collectés dans la sous-unité B2 (couche B2ms). L'ambre fossilifère de
Fouras - Bois Vert est principalement translucide et jaune à orange ( �gures 1A et 1B ). Les restes végétaux se
composent de trois axes feuillus et d'un cône de conifère, qui étaient à l'origine conservés en deux morceaux
d'ambre avec de nombreuses inclusions d'arthropodes: le morceau IGR.FRS-1 contenait 13 hexapodes; et la
pièce IGR.FRS-7 contenait 57 arthropodes (voir la liste détaillée dansCockx et coll. , 2016 : Tab. 1). Pour une
étude optimale de chaque inclusion fossile, ces pièces ont ensuite été coupées en fragments plus petits à
l'aide de lames de scalpel, et chaque fragment a été poli à l'aide de papiers de carbure de silicium sur un
polisseur Buehler Metaserv 3000. Les restes de conifères sont conservés en trois dimensions et montrent
une préservation exquise de la cuticule, y compris les appareils stomatiques. Les photographies ont été
prises avec une caméra numérique USB BMS (5 mégapixels) montée sur un stéréomicroscope Leica 125. Les
spécimens présentés dans cet article sont conservés au Département de Géologie et au Musée de l'Université
de Rennes 1.

Fig. 1

Inclusions végétales en ambre cénomanien de Fouras - Bois Vert. UN B. Fragment
d'ambre portant un cône de conifère (A) et un axe feuillu (B); la �èche noire indique
l'emplacement du cône. C – H. Axe foliaire de conifères disposé en hélice,
Pagiophyllum sp. I – J. Surface abaxiale d'une feuille montrant l'alignement des
appareils stomatiques; les �èches noires indiquent l'emplacement des appareils
stomatiques. K – L. Cône de conifère, Classostrobus. A, K – L. IGR.FRS-7.18; B, G – H,
IGR.FRS-1.14; CD. IGR.FRS-7,25; E – F. IGR.FRS-7.10. Barres d'échelle: A = 10 mm; B = 5
mm; C – H = 1 mm; I – L = 0,5 mm.

4 Paléobotanique systématique

Ordre - Coniferales

Famille - Cheirolepidiaceae

4.1 Haches feuillues

Genre -  Pagiophyllum Heer, corrige.Harris, 1979

Pagiophyllum s p.

Figues. 1C - 1J

Matériel. 3 spécimens; IGR.FRS-7.10, IGR.FRS-1.14, IGR.FRS-7.25.

La description. Les axes feuillus sont droits ( �gures 1C , 1D , 1G , 1H ) à légèrement incurvés ( �gures 1E et 1F
). Le plus gros spécimen mesure 10 mm de long. Les pousses sont étroites et atteignent 1,5 mm de diamètre.
Les feuilles sont persistantes, disposées en hélice (phyllotaxie 3/8), fortement pressées et imbriquées (
�gures 1C - 1H ). Les feuilles sont en forme d'écailles, rhomboïdales, plus longues que larges et carénées sur
le côté abaxial ( Figs.1C - 1J). Ils mesurent 1,7–2,5 mm de long et 0,6–0,8 mm de large. Apicalement, les feuilles
présentent une partie libre qui mesure jusqu'à 0,8 mm de long. La surface abaxiale des feuilles est convexe
tandis que la surface adaxiale est concave. La marge de la feuille est entière et la forme de l'apex de la feuille
est assez pointue. La surface des feuilles montre localement les contours des cellules épidermiques. Sur la
surface abaxiale, les appareils stomatiques sont disposés en rangées longitudinales qui convergent vers
l'apex des feuilles ( Fig.1I et 1J). Les appareils stomatiques sur la surface abaxiale mesurent 50–70 µm de long
et 35–45 µm de large. Les rangées stomatiques ne sont pas enfoncées mais les cellules de garde des
stomates individuels sont enfoncées dans une fosse. Les ouvertures de la fosse sont principalement ovales et
parfois circulaires. Leur orientation est assez stable, principalement orientée transversalement au bord des
feuilles. Cependant, ils sont parfois orientés obliquement par rapport à la marge des feuilles. Les cellules
subsidiaires forment un bord épais et bien marqué autour des ouvertures de la fosse. La surface abaxiale des
feuilles montre partiellement la forme de cellules épidermiques ordinaires qui sont rectangulaires et forment
des rangées longitudinales, qui sont orientées parallèlement à l'axe des feuilles.

Remarques . La morphologie grossière de Pagiophyllum est proche de celles de l'axe feuillu Brachyphyllum
Brongn. ( par exemple, des rameaux droits avec des aiguilles disposées en hélice et de petites feuilles). Harris

https://www.bsgf.fr/articles/bsgf/full_html/2020/01/bsgf190033/F1.html
https://www.bsgf.fr/articles/bsgf/full_html/2020/01/bsgf190033/F1.html


(1979) a mis en évidence la di�culté à distinguer les deux genres et a proposé que la « seule distinction de
Pagiophyllum de Brachyphyllum est sa feuille libre plus ». Il a précisé dans les diagnostics corrigés de
Brachyphyllum et Pagiophyllum "feuille composée d'un coussin basal se rétrécissant en une petite partie
libre, de la longueur de la partie libre (surface supérieure au-delà du coussin de la feuille) ou de la hauteur
totale de la feuille et du coussin (vers l'extérieur de la pousse) inférieure à la largeur du coussin de feuille
»pour la première, alors que« feuille à peu près aussi large que son coussin basal, longueur dépassant la
largeur du coussin »pour le second. Brachyphyllum a été signalé dans de nombreux sites paléobotaniques du
Crétacé de l'ouest de la France ( par ex. Coquand, 1860 ;Gomez et coll. , 2008 ;Néraudeau et coll. , 2009
;Moreau et coll. , 2014a ). Il di�ère de Pagiophyllum par ses feuilles aussi longues que larges, avec une partie
libre plus courte fortement apprimée sur la tige. D'après Harris (1979) , les spécimens de Fouras peuvent être
attribués en toute con�ance à Pagiophyllum.

4.2 Cône

Genre -  Classostrobus Alvin, Spicer et J. Watson 1978

Classostrobus sp.

Figues. 1K et 1L

Matériel. 1 spécimen; IGR.FRS-7.18

La description. Le cône est ovoïde, 1,7 mm de long, 1,3 mm de large et porte plus de 15 feuilles imbriquées,
disposées en hélice, en forme d'écailles. Les feuilles en forme d'écailles sont convexes, de forme rhomboïdale
et présentent des apex acuminés ou aigus ( �gures 1K et 1L ). Ils mesurent jusqu'à 0,8 mm de long et jusqu'à
0,7 mm de large.

Remarques . Les structures internes du cône ne sont pas visibles. Nous pouvons remarquer que de
minuscules cônes mâles attribués à Classostrobus sp. et montrant une morphologie grossière proche du
spécimen de Fouras - Bois Vert ont été découverts dans de l'argile lignitique cénomanienne de plusieurs
régions de la Charente-Maritime ( ex: Ile d'Aix, Néraudeau et al. , 2009 ; Puy-Puy, Perrichot, 2005 ).
Pagiophyllum et Classostrobus coexistent souvent dans les plates-bandes du Mésozoïque (Thévenard, 1993
;Van Konijnenburg-Van Cittert, 1987 ). Cependant, les appareils stomatiques n'étant pas visibles, le cône de
Fouras - Bois Vert ne peut pas être lié en toute con�ance à l'axe feuillu Pagiophyllum décrit ci-dessous.

5 Discussion et conclusions

Des restes de plantes albio-cénomaniennes ont été signalés dans de nombreuses localités de l'ouest de la
France ( par exemple Coquand, 1860 ;Zeiller, 1887 ;Lecointre et Carpentier, 1938 ;Pons et coll. , 1976 ;Pons,
1979 ;Koeniguer, 1981 ;Berthelin et Pons, 1999 ; Néraudeau et coll. , 2002 ,2005 ,2013 ,2020 ;Gomez et coll. ,
2004 , 2008 ;Coi�ard et coll. , 2009 ;Saint-Martin et coll. , 2013 ; Moreau et coll. , 2014a ,2014b , 2015 ,2017b
,2017c ;Valentin et coll. , 2014 ;Fleury et coll. , 2017 ). Ces rapports incluaient des angiospermes, des conifères,
des bennettitaliens, des fougères, des cycadales et des ginkgophytes. Les conifères sont représentés par des
haches feuillues, des cônes mâles, ainsi que des écailles ovulifères isolées. Les haches feuillues de
Brachyphyllum , Frenelopsis (Schenk) corrigent. J. Watson, Geinitzia Endl. Et Glenrosa J. Watson & HL Fisher
sont abondants dans la plupart des assemblages dominés par les conifères des gisements du Crétacé de la
Charente-Maritime ( eg Gomez et al. , 2008 ; Néraudeau et al. , 2009 ; Moreau et al. , 2014a , 2015, 2017c ).
Cependant, le conifère Pagiophyllum est signalé pour la première fois dans cette zone, car il n'était
jusqu'alors connu que des gisements cénomaniens du département de la Vienne ( Valentin et al. , 2014 ).

Des conifères à caractères xérophytes ont déjà été trouvés dans la �ore côtière du Crétacé de l'ouest de la
France ( ex: Brachyphyllum , Frenelopsis et Glenrosa ; Gomez et al. , 2008 ; Moreau et al. , 2015 ). Selon ces
études, ces plantes ont été adaptées pour résister à un ensoleillement intense et aux environnements côtiers
exposés à des conditions desséchantes associées à de l'eau de mer saline et à des conditions sèches.
Pagiophyllummontre clairement des pousses charnues, de petites feuilles pressées contre l'axe, une cuticule
épaisse et des appareils stomates enfoncés avec des cellules subsidiaires formant un bord épais. Ces
caractéristiques sont celles d'une �ore en climat tropical avec des saisons contrastées cycliquement sèches
(Thévenard et coll. , 2003 ). Conformément à cette hypothèse, Néraudeau et al. (2003) ont interprété le lit
ambré de Fouras comme un gisement paralique présentant à la fois des impulsions marines et terrestres.
Complétant les précédentes analyses paléobotaniques ( par exemple , Gomez et al. , 2008 ; Moreau et al. ,
2015 ), les caractéristiques xérophytes de Pagiophyllum sont de nouveaux arguments pour soutenir que les
�ores côtières albio-cénomaniennes de la Charente-Maritime étaient bien adaptées aux environnements
paraliques de manière saisonnière exposés à des conditions chaudes et sèches.

La �ore crétacée de l'ouest de la France est principalement conservée sous forme d'empreintes et de
compressions avec ou sans cuticule dans des dépôts argileux et lignitiques. En contraste avec ces plantes
fossiles hautement compressées, les haches feuillues de Pagiophyllum et le cône de l'ambre de Fouras sont
conservés en trois dimensions. Moreau et coll. (2017A , 2017b , 2017c)ont démontré que certains spécimens



peuvent parfaitement préserver la plupart des tissus, y compris l'épiderme, le parenchyme palissade, le
parenchyme spongieux, les trachéides de transfusion et les faisceaux vasculaires. Cependant, les structures
internes des spécimens de Fouras ne peuvent pas être explorées en utilisant la microcopie légère classique.
Bien que nous ne puissions pas garantir une telle préservation, de futures investigations utilisant une
technique d'imagerie 3D telle que la tomographie synchrotron devraient être appropriées pour explorer
l'histologie de ces échantillons de Fouras.
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Fig. 1

Inclusions végétales en ambre cénomanien de Fouras - Bois Vert. UN B. Fragment
d'ambre portant un cône de conifère (A) et un axe feuillu (B); la �èche noire indique
l'emplacement du cône. C – H. Axe foliaire de conifères disposé en hélice,
Pagiophyllum sp. I – J. Surface abaxiale d'une feuille montrant l'alignement des
appareils stomatiques; les �èches noires indiquent l'emplacement des appareils
stomatiques. K – L. Cône de conifère, Classostrobus. A, K – L. IGR.FRS-7.18; B, G – H,
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IGR.FRS-1.14; CD. IGR.FRS-7,25; E – F. IGR.FRS-7.10. Barres d'échelle: A = 10 mm; B = 5
mm; C – H = 1 mm; I – L = 0,5 mm.
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