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Premiére mention de Homotoma ficus (Linnaeus, 1758)

(Homoptera, Homotomidae) dans le département du Lot-et-Garonne
et nouvelles mentions de I’espéces dans le Sud-Ouest de la France

Sylvain Grimaud'

Résumé

Homotoma ficus est un Homoptére Homotomidae inféodé au figuier. Cet insecte se réparti dans la partie
méridionale du Paléarctique occidental. Ce présent document rapporte la premiére mention de l'espéce dans le
département du Lot-et-Garonne (France) et nous montrons que sa répartition dans le Sud-Ouest de la France est plus

large, a confirmer par de nouvelles prospections.

Mots-clés : Homoptera, Homotomidae, Homotoma ficus, Nouvelle-Aquitaine, Lot-et-Garonne, Gironde, Occitanie,

Haute-Garonne.

Abstract

Homotoma ficus is a Homoptera Homotomidae dependent on the fig tree. This insect is distributed in the southern
part of the Western Palearctic. This document reports the first mention of the species in the department of Lot-et-
Garonne (France) and we show that its distribution in the South-West of France is wider, to be confirmed by new

surveys.

Key words : Homoptera, Homotomidae, Homotoma ficus, Nouvelle-Aquitaine, Lot-et-Garonne, Gironde, Occitanie,

Haute-Garonne.

1. Présentation de Homotoma ficus (Linnaeus, 1758)

1.1. Description

Les imagos de l'espéce sont trés faciles a identifier,
pour peu que la plante soit connue et que la photo soit
d’une qualité suffisante pour en observer les caracteres
d’identification. Ils sont de couleur vert clair lorsqu'ils
viennent de muer, et brunissent avec l'age. Leurs
antennes sont épaisses, courbées, densément couvertes
de soies et possédent deux segments terminaux brun
foncé. Les ailes sont hyalines, avec quelques veines
bordées de brun. La longueur du corps est comprise
entre 3,25 a 3,8 mm (Jerinié-Prodanovié, 2011).

Les larves présentent cinq stades de croissance.
Durant les premiers, elles montrent un corps jaune, des
yeux rouges et des pattes brunes, tandis qu’au dernier,
les larves sont de couleur vert vif, avec des coussinets
alaires blanchatres. A I’aube de la nymphose, elles
mesurent entre 2,48 et 2,51 mm (Jerini¢-Prodanovi¢,
2011).

1.2. Biologie

Homotoma ficus (Linnaeus, 1758) appartient a la
famille des Homotomidae. Cette famille, inféodée aux
Moraceae, comprend 80 especes a travers le monde, ce
qui fait d’elle la plus petite famille de la super-famille
des Psylloidea (Hollis & Broomfield, 1989).

Homotoma ficus est communément appelé le Psylle
du figuier, en raison de sa préférence pour le Figuier
(Ficus ficaria). 11 est univoltin, vole de mai a octobre,
et passe ’hiver au stade ceuf sur sa plante-hote (Gencer
et al., 2007). Les ceufs sont pondus seuls ou par paquets
prés des bourgeons des feuilles, voire a I’intérieur, et
dans les crevasses de 1'écorce (Jerini¢-Prodanovi¢, 2011 ;
Fazekas et al., 2022). Les larves sortantes se développent
en cinq stades de croissance (Jerini¢-Prodanovic¢, 2011).
En Turquie les adultes sont sédentaires (Gencer et al.,
2007), mais ils peuvent se déplacer. En Crimée, il a été
rapporté par Loginova (1968), que les adultes restent 7 a
10 j aprés I’éclosion sur I’arbre avant de se déplacer vers
d’autres arbres (coniféres, chénes, marronnier d'Inde,
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aubépine et dattier). Ils reviennent ensuite sur le figuier
en septembre, pour pondre leurs ceufs.

1.3. Répartition

Bien qu’originaire des régions chaudes de I’ouest
du Paléarctique (Burckhardt, 2011), Homotoma ficus
a été relevé a plusieurs reprises en dehors de sa zone
biologique.

L'espéce est I’'unique représentant des Homotomidae
en Europe. Son introduction en Angleterre a trés tot été
identifiée (Hodkinson & White, 1979). D’autres pays
européens ont depuis fait mention de sa présence, en
particulier sur le pourtour méditerranéen ou l'espéce est
bien installée. Des noyaux d’observations sont rapportés
en Autriche (Vienne), en Allemagne (rive droite du Rhin
notamment a Geisenheim), en Belgique (Bruxelle), en
Suisse (canton de Lugano), jusqu'en Hongrie (Fazekas
etal., 2022).

En France, 1’espéce est distribuée d’une maniére
particuliére (Fig. 1). Dans le sud, elle se cantonne surtout
au littoral méditerranéen et remonte ponctuellement
dans la vallée du Rhone. Au nord, elle est principalement
répartie autour de la région parisienne. Ailleurs, les
observations sont sporadiques et ne semblent pas suivre
de schéma particulier.

Homotoma ficus est méme mentionné outre
Atlantique ou il est classé parmi les espéces envahissantes
pour la premiére fois en 1969 en Californie (Thomas &
De Leo6n, 2011).

D’aprés les recherches bibliographiques, aucune
pullulation menagant la culture de la figue n’a été
mentionnée dans ces régions.

2. Nouveautés dans la répartition francaise dans le
sud-ouest de la France

La premicére observation de Homotoma ficus
dans le quart sud-ouest de la France date de 2013 en
Haute-Garonne (Balma, sources : INPN et GBif). Une
deuxiéme observation est rapportée en 2023 de Gironde
(Bordeaux, sources : [Naturalist et GBif).

En Lot-et-Garonne, nous y avons découvert (Agen,
04/09/2024) un individu (Fig. 2) en rive droite de la
Garonne sous les feuilles d’un unique plant de Figuier
(Ficus ficaria). Notons que les feuilles étaient également
occupées par des larves de Cicadellidae, des Psocopteres
et la Teigne du Figuier (Choreutis nemorana).

Cette découverte de Homotoma ficus en Lot-et-
Garonne suggérait que la colonisation du quart sud-
ouest par la vallée de la Garonne était amorcée. Nous
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Fig. 1 - Répartition géographique de Homotoma ficus en France. Etat des connaissances au 29 novembre 2024.
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Fig. 2 - Femelle adulte de Homotoma ficus, morphe vert (Lot-et-Garonne) (Crédit : Sylvain Grimaud)

avons rapidement confirmé cette hypothése par la mise
évidence de nouvelles stations de vie de 1’espéce en
Haute-Garonne, puis en Gironde.

- En Haute-Garonne (Merville, 21/09/2024), six
individus étaient présents sur un figuier émergeant
hors d’un jardin privé. Les feuilles étaient ¢galement
colonisées par des imagos et des larves de Cicadellidae
du genre Edwardsiana. Les imagos de Homotoma ficus
étaient de deux morphes différents, certains étant verts,
d’autres étant bruns.

- En Gironde (La Teste-de-Buch, 15/09/2024 et
28/09/2024), ce sont trois individus qui ont été observés
sur deux figuiers plantés en bordure du site des « Prés
salés ouest », milieu naturel remarquable. Plusieurs
semaines plus tard, six individus étaient présents sur un
figuier plus agé, situé¢ de I'autre c6té du méme site. A la
période d’observation de ces derniers, en septembre, les
individus étaient proches de la léthargie (Fig. 3).

3. Discussion

Les observations de Homotoma ficus rapportées ci-
dessus résultent de prospections opportunistes. Rien
ne prédestinait apparemment les figuiers inventoriés a
étre plus attractifs pour I'espéce que d’autres. Les arbres
I'abritant étaient inscrits dans des paysages trés différents,
rarement entourés d’autres figuiers, et pourtant [’espece
y était installée. Tout porte ainsi a croire que Homotoma
ficus est bien plus répandu que sa distribution actuelle ne
le suggere.

A notre connaissance, la distance de déplacement des
imagos n'a pas été étudiée mais il semblerait qu'ils soient
capables de parcourir de longues distances. La présence
d'un imago sur notre voiture a plus de 10 km de tout
figuier laisse présager la capacité de l'espéce a se servir
de nos moyens de transports pour se déplacer.

La temporalit¢ des observations de Homotoma
ficus a été graduelle et s’est échelonnée dans le sens
d’écoulement de la Garonne, de 1’est vers ’ouest :
premiéres observations en Occitanie, hors littoral
méditerranéen, souvent autour de Toulouse ; quelques
années apres, en Gironde, souvent autour de Bordeaux.
Ce couloir de déplacement est de plus en plus emprunté
par I’entomofaune selon un schéma qui se répete
réguliérement. Par exemple, Paromius gracilis, un
Hétéroptére Rhyparochromidae connu exclusivement du
bassin méditerranéen jusqu’en 2016 ou il a été découvert
a Toulouse (Maurel, 2016), est observé plus tard dans
le Lot-et-Garonne en 2022 (Ducamp, 2022), ensuite en
Gironde (Pondaurat) en 2024 (observation personnelle,
2024). 1l arrive que de nouvelles observations soient
rapportées le long des cotes de la Charente-Maritime.

Nos observations ont fréquemment rapporté la
présence d’imagos alors que, malgré une inspection
minutieuse du revers des feuilles, aucune larve
n’était observée. Ceci indique clairement que le
développement de I’espece est fideéle a celui décrit dans
la bibliographie, c’est-a-dire une unique ponte en fin
d’été et un développement larvaire qui n’excéde pas la
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Fig. 3 - Couple de Homotoma ficus proche de la 1éthargie (Gironde)(Crédit : Sylvain Grimaud)

fin du printemps. Il semble important de prospecter les
nouvelles stations au printemps 2025 afin de vérifier la
présence de larves issues de la génération observée en
2024.

Les premicres observations, en fin d’été, montraient

des individus d’un vert éclatant. Les derniéres
observations, au début de ’automne, ont révélé des
individus d’une couleur brune (Fig. 4). Ce changement
de couleur n’était dépendant, ni du lieu d’observation, ni
du sexe.
Il semblerait que ce polyphénisme soit analogue a celui
d’autres organismes, par exemple Nezara viridula,
connus pour également se parer de couleurs foncées
avant I’hiver (Seymour & Bowman, 1994). Pour cette
derniére espece, il semblerait qu’il existe un lien entre la
température et la photopériode qui provoque l'entrée de
l'insecte en diapause (Ali & Ewiess, 1977) et détermine
probablement le changement de couleur. Il est fort
probable que ce phénoméne biologique soit également
responsable du changement de couleur des téguments de
Homotoma ficus.

Le figuier (Ficus carica) est un arbre méditerranéen
qui s’est trés largement répandu dans une grande
partie de I’Europe. Cette espéce est autochtone sur
le littoral méditerranéen et est I'héte de plus de 150
espéces faunistiques et mycologiques d’aprés le site
Plant Parasites of Europe. Ailleurs, elle bénéficie d’un
engouement horticole, comme arbre d’ornement, mais
aussi pour la culture de ses fruits. Le figuier est ainsi

devenu une ressource nutritive pour des oiseaux et
des mammiferes qui participent a sa dispersion sur de
longues distances. Il ne peut y avoir d’autres explications
au développement spontané de stations en dehors du
bassin méditerranéen mais Wirth ez al. (2020) estiment
que sa naturalisation en Hongrie serait dépendante des
activités humaines, combinées aux effets du changement
climatique.

Cette surreprésentation du figuier est alors une aubaine
pour Homotoma ficus qui bénéficie lui aussi d’hiver
moins rigoureux du fait du changement climatique, ce
qui explique son expansion vers le Nord du continent
(Thomas Oswald, comm. pers.). Il est fort possible
que des températures hivernales, en moyenne, de plus
en plus douces, augmentent la probabilité que les ceufs
soient encore viables au printemps.

Cette constatation est aussi valable pour d’autres
espéces d'insectes associées au figuier, qui font partie
d’un méme cortege. Il serait alors intéressant, a chaque
observation de Homotoma ficus, d'inventorier les autres
especes d'insectes rencontrées et ainsi d'identifier
d'éventuelles associations et interactions hors relations
trophiques.

5. Conclusion
Malgré leur diversité et leur forte dépendance de

certaines espéces végétales, les Psylloidea sont peu
recherchés par les naturalistes et les entomologistes.
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Fig. 4 - Male adulte de Homotoma ficus, morphe sombre (Gironde) (Crédit : Sylvain Grimaud)

A titre d’exemple, la plateforme INaturalist recense plus
d’1,5 millions de données sur les insectes, et les Psylles
ne représentent que 0,06 % de celles-ci (au 28/09/2024).
Les Psylles sont trés souvent d’une grande complexité
d’identification et les spécialistes sont peu nombreux
(un peu plus d’une centaine de vérificateurs contre plus
de 10 000 pour les insectes).

De plus, rares sont les bases de données sur lesquelles
peuvent se partager des observations de Psylles, et
pourtant, la communauté scientifique peut aisément
tirer profit de la curiosité des différents observateurs,
surtout lorsque les espéces possédent un habitus aussi
caractéristique que celui de Homotoma ficus.
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de validateur sur la plateforme INaturalist, ainsi qu’a
Christophe Savon pour la relecture de I’article et ses
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Traces fossiles de Paleodictyon, dans un milieu marin peu profond
au début de I’Eocene
(est du Bassin de Carcassonne, Aude, France)

Alain Martinez!

Résumé

Au début de ’Eocéne, quasiment dans ’axe du bassin marin de Carcassonne, un étrange organisme est a
I’origine de maillages de galeries disposées en motifs hexagonaux sur le sédiment de la zone subtidale (néritique).
Ces traces fossiles sont attribuées a I’ichnogenre Paleodictyon, dont trois taxa ont été identifiés dans les Corbiéres,
Paleodictyon minimum, Paleodictyon latum et Paleodictyon strozzii. D’autres traces associées sont des terriers et
des galeries généralement horizontales, dont Planolites, Ophiomorpha et Spongeliomorpha.

Bien que I’ichnoespece Paleodictyon nodosum s’observe actuellement sous tous les océans a de trés grandes
profondeurs, 1’organisme traceur demeure inconnu.

Mots clés : Paléochnologie, Paleodictyon, Planolites, Ophiomorpha, Spongeliomorpha Eocéne, Ilerdien, Yprésien,
Minervois, Aude.

Fossil tracks of an enigmatic invertebrate on the Languedoc shoreline from the early Eocene
(east of the Détroit de Carcassonne, Aude, France).

Abstract

At the beginning of the Eocene, almost in the axis of the Carcassonne marine basin, a strange organism created a
network of galleries arranged in hexagonal patterns in the sediment of the subtidal (neritic) zone. These fossil traces
are attributed to the ichnogenus Paleodictyon, of which three taxa have been identified in the Corbiéres, Paleodictyon
minimum, Paleodictyon latum and Paleodictyon strozzii. Other associated traces are burrows and generally horizontal
galleries, including Planolites, Ophiomorpha and Spongeliomorpha. Although the ichnoespecies Paleodictyon
nodosum is currently found under all oceans at very great depths, the tracer organism remains unknown.

Keywords : Paleoichnology, Paleodictyon, Planolites, Ophiomorpha, Spongeliomorpha Eocene, llerdian,
Yprésian, Minervois, Aude.

1. Introduction nids d’abeille), a plat, en relief, qui s’étend en général a
la base de bancs sur une surface de quelques centimétres

Ce document s'inscrit dans une étude carré. Il a fait I’objet de nombreuses études et il semble

paléoichnologique plus générale des dépdts de 1'Eocéne
(Ilerdien moyen) de I’Aude et du sud du Minervois.
Les méthodes appliquées a I’ichnologie et le cadre
stratigraphique et paléogéographique du Bassin de
Carcassonne, a 1'llerdien, ont déja été évoqués avec
I’étude de D’ichnoespece Protovirgularia dichotoma
provenant de sites voisins (Martinez 2024). Nous y
renvoyons le lecteur.

L’ichnogenre Paleodictyon est une bien étrange trace
fossilisée formant un maillage au motif hexagonal (en

qu’il ait été figuré pour la premicre fois par Léonard de
Vinci au début du XVIeéme siécle (Baucon 2010), bien
avant sa premiére description par Meneghini (1850, puis
1851), qui est aussi basée sur un fossile du Miocene
d’Italie (Fig. 1.1). Cet auteur I'a d’abord attribu¢ a une
algue verte par analogie avec le thalle formé de mailles
hexagonales du genre hydrodictyon Roth 1797. Nous
verrons que l'organisme a l'origine de ces traces reste
encore a ce jour inconnu

Paleodictyon est reconnu sur tous les continents
(Kushlin 1982), depuis le Cambrien et I'Ordovicien, ou il

1. ACAP Musée de Cruzy - 8 chemin de Saint Esteve, 11200 Lézignan-Corbicéres.
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Fig. 1 - 1. Figuration de Léonard de Vinci du début de XVIéme siecle. 2. Paleodictyon strozzii Meneghini 1850,
récolté dans les Corbiéres et photographié par J.-C. Plaziat en 1979.

participe au faciés dit a Nereites, au Trias, au Jurassique,
jusqu'au Miocene et des traces similaires, attribuées a
Paleodictyon nodosum Seilacher 1977, sont également
observées dans les mers actuelles.

A I’Eocéne, sa présence n'avait été que rarement
signalée (sud de I’Argentine Vénézuela, Taiwan, Iran,
Roumanie, Autriche, Espagne), en particulier dans le
sud de la France ou un seul ichnofossile de Paleodictyon
a ¢été trouvé dans les Corbicres (Aude) en 1979, sur un
bloc isolé, prés de 3 km au nord-ouest du village de
Coustouge. Cet échantillon semble bien appartenir a
I’ensemble argilo-détritique de la fin de I’Ilerdien moyen
(Yprésien inférieur) (Plaziat 1984) (Fig. 1.2).

Les traces qui justifient cette contribution ont été
identifiées immédiatement au nord-est du cours de
I’ Aude dans les couches ilerdiennes d’ Argens-Minervois
(Aude), ou elles sont présentes a la base d’un banc de
gres intercalé dans le faciés des marnes grises précédant
les grés littoraux dans lesquels nous avons déja étudié
les pistes d’oiseaux et les autres traces de vie littorales
(Martinez 2022, 2024).

2. Contexte géologique et paléoenvironnemental

Rappelons qu'au début de 1’Eocéne, a I’Yprésien
inferieur, sous les effets conjugués d’une forte et
rapide ¢élévation générale des températures reconnue
au niveau mondial et des premiéres manifestations
des déformations tectoniques qui ont soulevé la partie
orientale des Pyrénées, une mer subtropicale d'origine
atlantique a envahi le bassin Nord-pyrénéen depuis le
Golfe de Gascogne jusqu’aux environs de Narbonne
et Béziers (Plaziat 1981, 1984) (Fig. 2). Durant la
transgression marine, les dépots fins ont dominé et ¢’est
une épaisseur de plus de 500 m de sédiments vaseux
marins qui se sont déposés dans 1’axe du sillon. A la
fin de I’llerdien moyen, avec le comblement du bassin

64

de Carcassonne, cette puissante série de marnes grises
s'intercale de nombreux bancs de grés, en particulier
en bordure du bassin, ou I'on observe un dépot littoral
formé d’une alternance de marne et de bancs de grés de
faible épaisseur. Ici, ces marnes ne contiennent aucun
macrofossile, mais seulement de rares et trés petits
foraminiféres, tandis que le grés comporte de rares
Bryozoaires (Martinez, 2024). C'est sur ces bancs que
les traces fossiles de Paleodictyon que nous examinons
ici ont été repérées.

Ces traces, bien caractérisées par leur réseau
hexagonal, ont été identifiées dans quatre sites, tous
situés a la limite sud du Minervois, a un peu plus d’un
kilométre au nord du village d’Argens-Minervois
(Fig. 3 et 4). Ces quatre affleurements, respectivement
situés au Mourrel Blanc (1 et 2), a Pech Laurié (3) et aux
Aiguilles (4), sont disposés sur une emprise de 150 m,
pour les 3 premiers et, situé¢ a plus de 500 m vers I’ouest
pour le 4éme.

La couche de grés a Paleodictyon est parfaitement
située et remise dans son contexte sur le log
stratigraphique relevé au niveau de I’affleurement
4, complété pour sa partie supérieure, par des relevés
complémentaires au niveau de I’affleurement 3 (Fig.
3-2). Le banc a Paleodictyon surmonte une épaisse série
exclusivement marneuse. Il est séparé par environ 3 m
de marnes d’un autre banc de gres de 20 cm d’épaisseur
dépourvu de traces de Paleodictyon. On observe ensuite
plus de 70 m d’épaisseur de marnes suivies d’une série
de bancs de gres littoraux peu épais, séparés par des
lits de marne. L’émersion est matérialisé, a 1'Yprésien
supérieur, par un dépdts limoneux entrecoupé de bancs
de calcaire lacustre continental.

Paleodictyon s’est donc développé ici dans une mer
dontlaprofondeur était manifestement inférieurea 100 m,
dont les zones subtidales se caractérisant principalement
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Fig. 2 - Carte paléogéographique simplifiée du Golfe du Languedoc avant la fin de I’Ilerdien moyen, d’aprés Plaziat,
1981, 1984. 1. Plateforme calcaire. 2. Séries marneuses, partiellement calcaires. 3. Marnes infra/circa-littorales. 4.
Décharge des sables et galets d’origine septentrionale (Montagne Noire). 5. Sables et galets d’origine pyrénéenne.
6. Principaux axes deltaiques. 7. Affleurements a Paleodictyon.

Continental
Calcaire et limons

Gres et marnes
littoraux

les Aiguilles

e

Marnes

Gres a Paleodictyon
Marnes

Fig. 3 - 1. Carte géologique simplifiée d’aprés la carte géologique Lézignan-Corbiéres 1038. 1. Eocéne, Ilerdien
inférieur-moyen, marnes bleues. 2, Eocéne, Ilerdien moyen-supérieur, gres, calcaires gréseux et marnes. 3, Eocéne,
Cuisien, marnes. 4, Miocéne moyen, Pliocéne continental, colluvions, alluvions. Etoiles rouges, affleurements avec
leur numéro d’ordre. 2. Colonne lithologique au niveau de I’affleurement 4 complété par les relevés de la partie
supérieure de I’affleurement 3.
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Fig. 4 - Photographie des affleurements : 1. Le Mourrel Blanc, Affleurement 1

S S ar A

; 2. Affleurement 2 ; 3. Pech

Laurié, Affleurement 3 ; 4. Les Aiguilles, Affleurement 4 (Argens-Minervois, Aude).

par des dépdts de vase dont la granulométrie
particulierement fine, indique I’éloignement des secteurs
a forte énergie, a ’exception d’écoulements ponctuels
induits par de violentes tempétes.

3. Reconstruction, implications sédimentologiques

Paleodictyon est matérialis¢ par le remplissage
sableux de minces tunnels, désignés parfois comme
des crétes, rappelant le remplissage des terriers, qui
se disposent sur une méme interface lithologique
séparant deux matériaux distincts, d'une part un matériel
sableux ou silteux, d'autre part une vase argileuse. Le
relief millimétrique, permis par la légére induration
du matériau, forme généralement un réseau horizontal
de faible étendue, dont les mailles hexagonales sont
décrites par I’expression « en nid d'abeille » (Fig. 5).

Ces traces hexagonales sont chaque fois conservées
en demi-relief sur la surface inférieure (Hypichnia)
d’un banc de gres, de moins de 10 cm d’épaisseur, dont
l'analyse sédimentologique montre qu'il s'agit de dépots
de tempétes. Cela est conforme aux interprétations
des enregistrements de Paleodictyon effectués par
ailleurs, comme résultant de 1’érosion trés superficielle
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du fond vaseux par le courant généré lors de tempétes
(tempestites), ou par un courant de turbidité en eau
profonde (Fiirsich et al. 2007 ; Metz 2012 ; Prave et al.
1996).

Le réseau hexagonal est souvent incomplet et tres
déform¢, comme tronqué par érosion et il couvre des
surfaces trés limitées, de quelques cm?, en général
sur les portions de surfaces planes épargnées par les
remaniements et les bioturbations. Terriers et galeries sont
en effet trés fréquents et la base du banc a Paleodictyon
(Fig. 11-13).

4. Matériel et méthodes

Au Mourrel Blanc, 28 fragments de dalles portant
39 traces ont été récoltés sur l'affleurement 1 et, 20 m
a ’ouest, 5 fragments avec 10 traces. L'affleurement 2
permet la récolte de 2 fragments portant 3 traces. A Pech
Laurié, Iaffleurement 3 fournit 7 fragments portant
12 traces ; Aux Aiguilles, 'affleurement 4 permet la
récolte de 11 fragments portant 15 traces ; Soit un total
de 53 fragments pour 79 traces.

Il a ainsi été possible de tenter une analyse
morphométrique. La précision des mesures reste
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Fig. 5 - 1 a 3. Erosion induite montrant trois étapes successives dans ’élimination des 2 4 3 mm supérieurs de
sédiments par jet d’eau dirigé vers Paleodictyon nodosum sur le fond marin, exposant progressivement un réseau
hexagonal horizontal sous des puits verticaux (captures d’images vidéo, D.S.V. Alvin dive3900) ; 4. Reconstruction
3-D du modele moderne de P. nodosum basé sur I’observation du modele hexagonal des trous a I’interface sédiment—
eau et des puits verticaux reliés a un réseau hexagonal horizontal sous-jacent de tunnels ou de tubes (modéle et
photo de Hans Luginsland). Photos et dessins extraits de Rona et al. 2009.

toutefois imparfaite en raison de la qualité inégale des
moulages du réseau. En se limitant aux mailles qui
nous paraissaient représentatives, nous avons mesuré
la longueur des mailles (L) et le diamétre des segments
rectilignes (d). Pour I’analyse para-systématique, nous
considérons également la hauteur de la maille (H),
la longueur des segments (S) et le diameétre du cercle
inscrivant I’hexagone (D).

Nous devons souligner la relative homogénéité de forme
puisque, concernant plus de 40 fragments, L varie de
25a33mm,Hde2a25mm, Sdel.3a17 mmet
D de 3 a 4 mm. Quelques mailles de 5 fragments sont
seulement légerement plus petites, L=2 mm, H=2 mm,
S=1mm et D=3 mm en moyenne, mais d’autres,
5 fragments, sont encore plus réduites, L = 1.2 mm,
H=12mm,S= 0.8 mm et D= 1.9 mm en moyenne
(Fig. 6).

5. L'ichnogenre Paleodictyon

Paleodictyon Meneghini in Murchison, 1850,
Savi & Meneghini, 1851

Diagnosis : Three-dimensional network trace fossil
consisting of horizontal net composed of regular
to irregular hexagonal meshes and vertical outlets.
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Preferentially, the net is preserved (after Uchman 1995).

Diagnose : Trace fossile de réseau tridimensionnel
constitué d'un réseau horizontal composé de mailles
hexagonales régulicres a irrégulieres et de sorties
verticales (Fig. 5). Le filet est de préférence préservé
dans la majorité des cas (d'aprés Uchman 1995).

Remarque

Meneghini, en 1850, le décrit ainsi, Frons reticulata,
areis pentagonis - C’est-a-dire forme réticulée et
pentagonale - mais il ne le figure pas. Toutefois, Peruzzi
des 1880, puis Sacco en 1888, figurent Paleodictyon
dont les mailles sont hexagonales (Fig. 7.2, 3). Entre
temps, Van der Mark (1863) figure une trace similaire
qu’il nomme Glenodictyon hexagonum et qu’il attribue
a une éponge de mer (Fig. 7.1). Ainsi certains auteurs
(Uchman 1995, 1998 ; Riitters & McCann 2018) ont fait
suivre 1’ichnogenre Paleodictyon du nom d’un sous-
ichnogenre (Glenodictyon). Mais méme Uchman (2001)
abandonne cette subdivision.

Classification

Paleodictyon est un représentant important des
Graphoglyptides, terme introduit a 1’origine par le
géologue et paléontologue autrichien Fusch (1895),
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Fragments | d (segment) L (maille)  Paleodictyon
1-12¢ 0,4 0,7 P. minimum
1,8b 0,3 0,9
1,7a 0,3 1
1,8 0,3 1
4,3-2 0,3 1,1
1,3a 0,4 1,2
1-12b 0,4 1,2
1,8a 0,3 1,5
1,11-2 0,55 1,3 P. latum
1,10 0,6 1,5
1,11-1 0,65 15
2,1 0,5 1,9
2,2 0,65 1,9
23 0,5 1,9
1,1 0,6 2 P. strozzi
24 0,65 2,3
1,7 0,5 24
1,3 0,6 25
1,9a 0,4 2,6
1-2a 0,7 27
1-12a 0,7 27
1,5a 0,6 27
1,2 0,7 28
4,3-1 0,6 2,9
1,4a 0,5 3
1,4b 0,5 3
1,5 0,6 3,1
1,4 0,5 B
1,9 0,5 35
1,9b 0,6 4

Fig. 6 - Tableau des caractéristiques numériques des
Paleodictyon d’ Argens-Minervois.

comme nom informel pour un groupe diversifié de
traces fossiles ornementales observées toujours sur les
faces inférieures des bancs de gres du flysch (Seserman
et al. 2023), bien que nous ne soyons pas dans ce type de
dépots.

La classification parasystématique des Paleodictyon
en ichnoespeces différentes est basée sur la taille des
mailles, I’épaisseur des cordons en relief et la régularité
ou lirrégularit¢ des mailles (Wanner 1949). Cette
derniére distinction a été abandonnée et Uchman (1995)
propose une distinction morphologique objective des
ichnoespéces de Paleodictyon basée sur les paramétres
morphométriques du diametre des segments de
I’hexagone en relief (désignés comme tunnels, cordons,
terriers ou nervures suivant les auteurs) et de la taille
maximale des mailles. (Uchman 2003 ; Morgan et al.
2019) (Fig. 6).

Mais la taille des mailles peut étre due a la croissance
ontogénétique du producteur plutoét qu’a une différence
spécifique (Chamberlain 1971). De ce fait la séparation
en de nombreuses ichnoespéces est controversée et il ne
fait aucun doute que de nombreuses ichnoespéces sont
synonymes (par exemple Ksiazkiewicz 1977, McCann &
Pickerill 1988, Crimes & Crossley 1991). Toutefois, en
fonction de nos mesures et malgré une certaine gradation
de la taille des mailles, nous proposons un découpage
spécifique en fonction de la classification de Uchman,
qui est la plus largement utilisée dans les publications
récentes (par exemple Fiirsich et al. 2007, Morgan et
al. 2019, Jasin & Firdaus 2019, Malekzadeh & Wetzel
2020).

Fig. 7 — Anciennes figurations de Paleodictyon. 1. 1863 Van der Mark, Glenodictyon hexagonum. 2. 1880 Peruzzi.

3. 1888 Sacco.
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6. Systématique des ichnoespéces identifiées

Ichnoespéce : Paleodictyon minimum Sacco, 1888
Fig. 8

Les traces de P. minimum ont été¢ déterminées sur
3 fragments de I’affleurement 1 et 2 de I’affleurement 4.

Diagnosis : Very small Glenodictyum, mesh-size up to 2
mm, string diameter up to 0.5 mm (Uchman, 1995).

Diagnose : Glenodictyum (Paleodictyon) trés petit,
maille jusqu'a 2 mm, diamétre du cordon jusqu'a 0,5 mm
(Uchman, 1995).

Ichnoespéce : Paleodictyon latum
Vialov & Golev, 1965
Fig. 9

P latum a été¢ identifié sur 2 fragments de
I’affleurement 1 et sur 3 fragments de I’affleurement 3.

Diagnosis : Very small Glenodictyum, mesh-size up to
2 mm, string diameter from 0.5 to 1.0 mm (modified
Uchman 1995).

Diagnose : Glenodictyum (Paleodictyon) trés petit,
maille jusqu'a 2 mm, diamétre du cordon de 0,5 a 1,0
mm (modifié¢ par Uchman 1995).

Ichnoespéce : Paleodictyon strozzii Meneghini, 1850
Fig. 10

C’est I’ichnoespéce la plus représentée, identifiée sur
plus de 40 fragments. Elle est présente également sur le
fragment récolté dans les Corbicres sur la commune de
Coustouge (Plaziat 1984) (Fig. 1-2)

Diagnosis : Small Glenodictyum, net 2-6 mm in size and
0.2-1.0 mm in string diameter (Uchman, 1995).

Diagnose : Petit Glenodictyum (Paleodictyon), filet de 2
a 6 mm de taille et de 0,2 a 1,0 mm de diamétre de corde
(Uchman, 1995).

7. Répartition, environnements

Paleodictyon est reconnu sur tous les continents
(Kushlin 1982), et il apparait des le début du Cambrien
période a laquelle il a été a considéré qu’il vivait dans des
eaux peu profondes (Crimes & Crossley 1991 ; Crimes
et al. 1992). C’est une trace principalement marine,
mais elle serait aussi présente dans des séries gréseuses
continentales du Carbonifére (Archer & Maples 1984 ;
Pickerill 1990). Paleodictyon semble avoir migré vers
des environnements bathyaux a abyssaux au début de
I’Ordovicien, et il est depuis considéré comme 1’un des
marqueurs des dépots des grandes profondeurs sous-

Fig. 8 - Paleodictyon minimum, Sacco 1888. 1. Affleurement 1 (Gc :

Groove casts, cependant trace similaire a

Phycodes Richter 1850), fragment 8 ; 2. Affleurement 1, fragment 3.
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Fig. 9 - Paleodictyon latum Vialov & Golev, 1965. 1. Affleurement 3, fragment 2 ; 2. Affleurement 3, fragment 1 ;
3. Affleurement 1, fragment 11 (Ha . possible Halopoa Torell 1870 ; Pl : probable Planolites Nicholson 1873 ; Pa :

Possible Palaeophycus Hall 1847).

marines, 1’'une des composantes la plus caractéristique
de I’ichnofaciés dit a Nereites (Seilacher 1967, 2007 ;
Uchman et al. 2004 ; Uchman 2007 ; Wetzel et al. 2007 ;
Buatois et al. 2001, 2009). L’ichnofossile Paleodictyon
a cependant été également signalé dans de rares dépots
d’eaux peu profondes, estimés entre 50 et 300 m de
profondeur dans un affleurement du Trias-Jurassique en
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Iran (Firsich et al. 2007), de I’Oxfordien d’Aquitaine
(Hantzpergue & Branger 1992) et dans divers dépots
néritiques allant du Cambrien jusqu’au Miocéne
(Kikuchi 2018 ; Malekzadeh & Wetzel 2020).

A I’Eocéne, sa présence n'avait été que rarement
signalée, mais la trace est bien présente dans le sud
de I’Argentine (Lopez-Cabrera et al. 2008 ; Oliviero
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Fig. 10 - Paleodictyon strozzii Meneghini, 1850. 1. Affleurement 1, fragment 2 ; 2. Affleurement 3, fragment 4 ;
3. Affleurement 1, fragment 9 ; 4. Affleurement 1, fragment 3 (Sp : Spongeliomorpha Saporta 1887 ; Pa :

Palaeophycus Hall 1847).

et al. 2010), au Vénézuela (Macsotay 1967), a Taiwan
(Kikuchi 2018), en Turquie (Uchman et al. 2004),
en Iran (Malekzadeh & Wetzel 2020), en Roumanie
(Buatois et al. 2001), en Autriche (Seilacher 2007), dans
les Pyrénées espagnoles (Llompart-Diaz 1984 ; Uchman
2001, Cummings & Hodgson 2011) et les Corbiéres
(Plaziat 1984).
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Des traces similaires, attribuées a Paleodictyon
nodosum Seilacher 1977, sont également observées dans
les mers actuelles les plus profondes, dés 1978 au niveau
de la dorsale médio-atlantique entre 3200 et 3700 m
de profondeur, et les similitudes morphologiques sont
si flagrantes que c’est le nom de I’ichnofossile qui
a été repris pour ces traces actuelles (Rona & Merrill
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1978 ; Rona et al. 2009). Depuis, elle a été identifiée
dans tous les océans (Ekdale 1980 ; Przeslawski et al.
2012 ; Miguez-Salas et al. 2023) et jusqu’a 6440 m de
profondeur dans la fosse du Japon (Swinbanks 1982)
(Fig. 5).

8. Organisme traceur potentiel de Paleodictyon

De nombreuses hypothéses ont été formulées, aussi

bien en ce qui concerne le traceur potentiel que la classe
éthologique de ce dernier, correspondant a son activité
comportementale. Meneghini (1850, 1851), créateur
de I’ichnoespéce Paleodictyon strozzii, soutient une
« analogie évidente » avec les thalles de I’algue verte
Hydrodictyon Roth 1797, mais aussi qu’elle est « de
forme similaire » a Halodictyon, Kiitzing 1843. Ce
rapprochement est repris plus tard par Sylvestri (1911)
et Koriba & Miki (1939), mais aussi par Kushlin (1982)
qui précise qu’il peut s’agir de ’empreinte laissée par
une algue en lame posée sur le fond.
D’autres auteurs pensent que ces traces pourraient
étre le fait d’éponges de mer (Van der Marck 1863 ;
Ehrlich 2010) auxquelles Van der Marck rattache une
ichnoespéce similaire qu’il décrit et figure sous le taxon
Glenodictyum hexagonum.

Seilacher (1977) propose plusieurs fonctions
possibles, comme un piege a nourriture en suspension,
ou comme un lieu d’élevage de bactéries, classe
éthologique Agrichnia, ou encore comme un parcours
de recherche de nourriture, 1’activité comportementale
correspondant aux Fodinichnia. Cette derniére hypothese
n’est pas trés économe, I’animal étant obligé de repasser
plusieurs fois dans une méme section, ce qui n’est pas un
comportement optimal.

Ces hypotheses ont été largement reprises et admises
(par exemple Wetzel 2000, Seilacher 2007, Monaco
2008).

Il faut enfin souligner que, bien que des traces
attribuées a Paleodictyon aient ¢ét€ observées de
nombreuses fois dans les profondeurs bathyales et
abyssales des océans actuels et qu'il n’a pas été possible
d’identifier leur auteur. Cependant, Rona & Merrill
(1978) suggerent que ces traces actuelles évoquent la
forme comprimée d'une éponge siliceuse hexactinellides.
Swinbanks (1982) a, en revanche, proposé qu’elles
pourraient étre associées aux protistes Xenophyophores,
ce qu’acceptent Rona er al (2003) qui concluent que la
structure de tunnel était construite par le corps tabulaire
d’un membre endofaunique de Xenophyophores, un
groupe de foraminiféres au comportement endofaunique
(Levin 1994), ou encore dans le cadre d’une stratégie
d’alimentation (agriculture bactérienne) d’un invertébré
benthique inconnu. Pour plus tard envisager que la forme
moderne corresponde au corps comprimé d'une éponge
Hexactinellide adaptée a un substrat sédimentaire non
consolidé de sorte que la forme fossile serait un fossile
corporel et non un ichnofossile (Rona et al. 2009).
Lattribution a un comportement de culture bactérienne
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(récolte et piégeage), dont I’auteur est inconnu, parait
bien théorique et interprétatif, il n’y a aucune preuve
convaincante pour étayer cette interprétation qui est
jugée fortement contestable (Hsieh et al. 2019).

Force est de constater que le traceur de cette structure,
actuellement sujette a de nombreuses hypothéses
contradictoires, reste inconnu. Nous privilégierons
toutefois I’hypothése de Seilacher (1977), considérant

Paleodictyon comme un ichnofossile.
9. Structures et traces fossiles associées

Labase des bancs de grés porte ¢galement le moulage
de rares tool marks et groove casts et a été affectée par
de nombreux terriers et galeries surtout horizontaux,
quelque peu déformés par 1’action érosive du courant et
s’enfongant rarement et peu dans la vase sous-jacente.
Ceux-ci sont représentés principalement par Planolites
Nicholson 1873, Ophiomorpha nodosa Lundgren 1891
et Spongeliomorpha Saporta 1887 (Fig. 11 a 13).

10. Conclusion

Dans I'llerdien moyen du sud du Minervois, les traces
de Paleodictyon sont trés fragmentaires, peut-&tre parce
que I’érosion subie par le fond vaseux avant le dépot
soudain du sable a été inégale comme le montre les rares
rainures de tool marks et groove casts qui ont affecté
cette surface fagonnée probablement par un courant de
tempéte. Ainsi les Paleodictyon occupent seulement
une partie des petites surfaces non affectées par les
bioturbations des terriers principalement par Planolites
Nicholson 1873, Ophiomorpha nodosa Lundgren 1891
et Spongeliomorpha Saporta 1887, qui remanient le
sable (Fig. 11 a 13).

Les nombreux spécimens de Paleodictyon qui
ont été observés dans les quatre affleurements d’un
site de I’llerdien moyen (Yprésien supérieur) se sont
développés dans un paléoenvironnement proche de I’axe
du Bassin de Carcassonne, dans la zone ou dominait la
sédimentation de vase terrigéne subtidale, en position
distale par rapport aux apports deltaiques sableux
pyrénéens, mais a une profondeur qui n’a guére da
excéder 100 m si on en juge par le faciés a crinoides
qui lui fait suite plus a I’ouest (Roux et al. 2021). Les
réseaux a Paleodictyon se sont développés sur un sol
vaseux, dont I’absence de peuplement fossilisable
suggere qu’il appartenait a un milieu particulierement
pauvre en nutriments. Le confinement de ce fond du
golfe nord-pyrénéen s’approchant des conditions de
milieu défavorables de certaines parties des grands
fonds océaniques.

Paleodictyon qui a été considéré comme un des
ichnofossiles les plus typiques des zones les plus
profondes, bathyales et abyssales, caractérisées par
I’ichnofaciés a Nereites (Seilacher, 1967), s’est donc
développé aussi dans la zone subtidale, ou les types
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de terriers horizontaux associés sont typiques de
I’ichnofaciés a Cruziana (Seilacher 1967) associ¢ a des
environnements marins peu profonds.

L’extréme sud du Minervois, ou la présence de cet
ichnofossile est maintenant bien documentée, contribue
donc a la démonstration de sa dépendance a d’autres
facteurs environnementaux que ceux des grandes
profondeurs océaniques, comme a ceux des milieux dont
le confinement réduit, localement et /ou temporairement,
les possibilités de développement des organismes
hétérotrophes.
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