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Le Tafilalt Biota : des animaux au corps mou dans des sables de
I'Ordovicien supérieur du Maroc

Contexte géographique, géologique et évolutif

La présence de fossiles dans des sédiments marins siliciclastiques a grain moyen ou grossier
est généralement limitée, au Paléozoique, a certains niveaux de concentration hydrodynamique
(lumachelles) et a de trés rares dépdts dits « a préservation exceptionnelle ». Dans ce dernier
cas, les coquilles et les carapaces n’ont pas été dissoutes lors de la diagenése et peuvent méme

apparaitre avec tous leurs éléments articulés.

Dans 1’Anti-Atlas marocain, la recherche intensive de gisements paléontologiques
susceptibles d’étre exploités a des fins commerciales a permis de découvrir, au cours de ces
vingt derniéres années, un grand nombre de sites particulicrement fossiliferes dans les gres de
'Ordovicien supérieur. Ceux-ci ont ainsi livré des faunes particuliecrement riches en
échinodermes (« starfish beds » ou « echinoderm meadows ») et, dans une moindre mesure,
d’autres assemblages quasi-exclusivement constitués de trilobites. Dans les deux cas, la
conservation tout a fait remarquable d’organismes parfaitement articulés, ainsi que la grande
continuité latérale des niveaux fossiliféres (sur plusieurs dizaines de meétres carrés dans le cas
des échinodermes) résulteraient de I’enfouissement rapide par des dépots de tempéte, in situ et
de leur vivant, de communautés benthiques particulierement denses et trés souvent dominées

par des échinodermes.

Au Maroc, ce type de préservation dans des gres de 1'Ordovicien supérieur se rencontre
principalement dans les régions situées a I'ouest et au nord-est de la plaine du Tafilalt, ou se
concentrent les principales excavations et carrieres commerciales. D'un point de vue
stratigraphique, 1’age des niveaux fossiliféres exploités s’étend du sommet du Groupe du
Premier Bani a la partie terminale de la Formation Supérieure de Tiouririne (voir article de
Razin et al. sur la stratigraphie ordovicienne, dans ce dossier). Ceci représente un intervalle
chronostratigraphique compris entre le Dobrotivien terminal (base du Sandbien : environ 458
millions d'années) et le Bérounien terminal (limite entre Katien inférieur et supérieur : environ
448 millions d'années). Les principales localités sont situées dans le Tafilalt occidental
(gisements de Bou Nemrou / Jbel Tijarfaiouine et El Caid Rami s./.), ainsi que, plus a I’est,

dans les environs d’Erfoud (sud du Jbel Arfoud, Khab-el-Hejar...).

Ces gisements d'échinodermes et de trilobites conservés intacts dans les grés de

I’Ordovicien marocain présentent toutefois une caractéristique qui les rend encore plus uniques
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d’un point de vue paléontologique. En effet, ces sites ont livré non seulement d’innombrables
fossiles d’organismes possédant un « squelette » (brachiopodes, échinodermes, mollusques,
trilobites), mais aussi, dans plusieurs niveaux, des restes d'animaux dont la paroi du corps
(carapace) était peu minéralisée, voire entiérement ‘molle’. A cela s’ajoute le fait que, dans ces
mémes niveaux, certains trilobites ont conservé des traces de leur anatomie interne, comme par
exemple des parties de leur systeme digestif ainsi que des surfaces d’insertion musculaire. I1
s’agit donc a proprement parler de gisements dits «a préservation exceptionnelle » ou
Konservat-Lagerstdtten, dans lesquels les parties « molles » ou sclérotisées (peu ou pas
biominéralisées) des organismes peuvent étre préservées. Ces faunes remarquablement
conservées dans des sédiments sableux peu profonds constituent collectivement le « Tafilalt
Biota ». Leur biodiversité demeure toutefois trés nettement inférieure a celle observée dans les
gisements a préservation exceptionnelle de 1’Ordovicien inférieur de 1’Anti-Atlas central
(« Fezouata Biota », voir Lefebvre et al. ce dossier), associés quant a eux a des dépdts de

tempétes nettement plus distaux.

L’existence de faunes a préservation exceptionnelle dans les gisements du Tafilalt apporte
par conséquent des informations extrémement précieuses sur la composition et la structuration
des écosystémes marins de hautes latitudes — le Maroc étant alors situé a proximité du pole Sud
— au cours de l’importante phase de diversification ordovicienne dite « GOBE » (Great
Ordovician Biodiversification Event), qui précéde la premicre crise biologique majeure du

Phanérozoique, associée a la glaciation hirnantienne (voir Ghienne et Razin, ce dossier).

Eldonioides

L’une des singularités des fossiles formant le 7afilalt Biota est la coexistence de plusieurs
modes de préservation des organismes a corps « mou » ou dont I’exosquelette était faiblement
sclérotisé. Ainsi, parmi les formes les plus abondantes et les plus emblématiques de ces
gisements marocains figurent les eldonioides (fig. 1), un groupe énigmatique d’animaux
discoides asymétriques, exclusivement paléozoiques (Cambrien-Dévonien), parfois rapprochés
des hémichordés, et dont la préservation est étonnamment similaire a celle des fossiles
¢diacariens des Flinders Ranges en Australie. Les fossiles du Tafilalt sont des paropsonémides
(= eldonioides post-cambriens) conservés sous forme de moulages et d’empreintes dans des
grés, par différents mécanismes ou combinaisons taphonomiques telles que les « moulages
gravitaires » (gravity casts), empreintes dont la convexité est dirigée vers le bas, les « masques

mortuaires » (death masks), empreintes dont la convexité est au contraire orientée vers le haut
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ou encore les «endoreliefs » (terme qui désigne des empreintes présentant différentes
orientations au sein d’un sédiment massif). Malgré des conditions de conservation qui
évoquent fortement celles des fameuses faunes dites d’Ediacara, du Néoprotérozoique
terminal, il semblerait que la préservation des eldonioides marocains résulte davantage de la
résistance originelle de leurs téguments coriacés que du rdle joué par des voiles microbiens,
comme cela a été suggéré dans le cas des gisements précambriens. Au Maroc, le
paropsonémide le plus abondant est Discophyllum peltatum, décrit localement sous le nom
d’« Eldonia berbera ». De section plano-convexe, il montre généralement différents types de
structures caractéristiques, comme par exemple un «sac enroulé » en position centrale
(possible cavité interne ou « ceelome » entourant le tube digestif), ou encore une ornementation
périphérique délicate, constituée de fines crétes radiales, reliées par de petites connexions

latérales ou dissépiments (fig. 1).

Fig. 1. — Discophyllum, un fossile discoide énigmatique (eldonioide), typique du Tafilalt Biota,
montrant une préservation du type Ediacara dans des gres grossiers. Remarquer le bord plissé
de I’échantillon dans le coin inférieur gauche ; les échelles jaunes représentent 10 mm. © J.C.
Gutiérrez-Marco

Vers et organismes vermiformes

Parmi les animaux vermiformes, les fossiles complets de palacoscolécidés sont rares mais
remarquables (fig. 2). Malgré un fort aplatissement dans les grés, la cuticule phosphatisée de

leurs scléritomes (squelettes articulés constitués de nombreux éléments ou sclérites) présente
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encore des microstructures d’échelle micronique. Dans ce cas, il est possible que I’enrobage
rapide de ces organismes par des voiles microbiens ait favorisé la réplication de leur cuticule
délicate par du phosphate de calcium (crandallite), a un stade trés précoce de la diagenese. Les
machaeridiens représentent un groupe d’annélides paléozoiques fréquemment conservés dans
les siltites sombres intercalées dans les grés. Ils possédent un exosquelette dorsal formé de
plusieurs rangées de plaques calcaires triangulaires qui, normalement, se détachent et se
dispersent juste apres la mort de I'animal. Cependant, plusieurs gisements du Tafilalt ont livré
des restes localement abondants de machaeridiens dont les scléritomes sont complets et

articulés (fig. 3). Une telle préservation est a ce jour unique au monde.

Fig. 2. — Gamascolex, un ver palacoscolécidé avec sa cuticule et ses sclérites finement
phosphatées ; échelles : 5 mm, sauf la microphotographie en bas, a droite (100 pm). © C.
Alonso

Fig. 3. — Plumulites, un annélide « blindé » par une armure dorsale de plaques calcaires ;
échelles : 5 mm. © C. Alonso
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Arthropodes

Les trilobites représentent, avec les échinodermes, 1’un des groupes les plus abondants et les
plus diversifiés du Tafilalt Biota. Ils ont donc logiquement fait I’objet de recherches intensives
de la part des fouilleurs professionnels. Parmi les trilobites, il existe un pourcentage élevé
d'individus entiers et complets dans de nombreux gisements, mais ce qui leur confére un intérét
tout particulier — tant scientifiquement que commercialement — est la présence de plusieurs
niveaux ayant livré des assemblages particulierement denses et monospécifiques de certaines
formes, comme par exemple Selenopeltis (fig. 4). 1l est possible que de telles concentrations
d’organismes intacts, tous de méme age, préservés in situ, représentent des « instantanés » en
relation avec un comportement grégaire au moment de la mue ou de la reproduction, comme le
font par exemple les limules actuelles. Localement, dans certains sites marocains, les mues
collectives de trilobites trinucléidés peuvent générer des niveaux lenticulaires de calcarénites
biodétritiques, véritables lumachelles quasi-exclusivement constituées par I’accumulation de

leurs éléments squelettiques désarticulés.

Fig. 4. — Niveaux de concentration de trilobites épineux (Selenopeltis) a 1'est d'Erfoud ;
échelles : 10 cm. © J.C. Gutiérrez-Marco

Certains gisements ont également livré des restes de trilobites caractérisés par la
préservation tout a fait exceptionnelle de leur anatomie interne, avec certaines structures
«molles » fossilisées, telles que, par exemple, le tube digestif chez plusieurs individus du
genre Uralichas (fig. 5) et de la famille Asaphidae. De la méme maniere, des bandes axiales
métamériques paires observées dans les segments thoraciques antérieurs du trilobite
Selenopeltis et conservées sous forme d’apatite pourraient représenter des traces de

musculature intersegmentaire phosphatisée ou alors des glandes digestives (fig. 5).

5




N° Regu le 1¥ lecteur | 2°lecteur 3°lecteur 4%lecteur 5°lecteur Nb ca + esp

6 2/10/19 Fanchon D.R. J. Martin F.Dr BF

Fig. 5. — Vestiges de I'anatomie interne chez les trilobites Uralichas (a gauche: avec la trace du
tube digestif formant une bande axiale sombre) et Selenopeltis, avec des aires d'insertion
musculaire phosphatées sur 1'axe du thorax (centre), également visibles a la lumicre
ultraviolette (a droite) ; échelles : 10 mm. © C. Alonso

Les trilobites ne sont toutefois pas les seuls arthropodes récoltés dans les grés de
I’Ordovicien supérieur du Tafilalt. Ces sites ont également livré les restes de nombreux autres
groupes, dont la carapace était plus faiblement sclérotisée et qui sont donc généralement rares
ou absents dans la plupart des gisements fossiliféres « classiques» : aglaspidides,
chéloniellides ou encore euryptérides. Parmi ceux-ci, le chéloniellide Duslia sp. (fig. 6), dont
on connait plusieurs milliers d’individus, représente probablement la forme la plus commune
dans les sites du Tafilalt. Sa morphologie évoque celle de I’espeéce D. insignis, décrite dans
I’Ordovicien supérieur de République tchéque a partir de quelques échantillons. De petites
différences morphologiques (aspect antérieur du bouclier céphalique) et de tailles entre Duslia
marocaine et tchéque devraient toutefois justifier I’attribution de la forme du Tafilalt & une
espece nouvelle. Une seconde forme de chéloniellide nettement plus rare a été récoltée dans
deux localités du Tafilalt. Elle appartient probablement au genre Triopus et témoigne, elle
aussi, de D’existence de fortes affinités avec les faunes de Bohéme, tout comme d’ailleurs
I’unique échantillon de 1’aglaspidide Chlupacaris dubia récolté dans la Formation Supérieure
de Tiouririne, a I’est d’Erfoud. Contrairement aux autres aglaspidides connus, il semblerait que
sa cuticule, extrémement fine et délicate, ait été originellement calcifiée et non phosphatisée.
Dans le Tafilalt, un seul autre spécimen d’aglaspidide est pour I’instant connu ; il provient de
niveaux légérement plus anciens (Formation d’Izegguiréne) et sa morphologie évoque celle du
genre cambro-ordovicien Tremaglaspis. Les grés de 1’Ordovicien supérieur du Tafilalt ont
¢galement livré les restes, rares, de quelques autres arthropodes faiblement sclérotisés, parmi
lesquels un possible nektaspide, un probable euryptéride (scorpion des mers), ainsi que

plusieurs boucliers céphaliques portant de petits yeux en position dorsale.
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Fig. 6. — Duslia (a gauche) et Triopus (a droite), deux arthropodes chéloniellides caractérisés
par un exosquelette faiblement sclérotisé ; gisement de Bou Nemrou (7afilalt Biota) ; échelles :
10 mm. © P. Van Roy

Echinodermes

Dans la majorit¢é des gisements fossiliféres « classiques» du Paléozoique, il est
extrémement rare de retrouver des spécimens d’échinodermes complets, car leur squelette
calcitique, constitu¢ de plusieurs milliers de plaques, se désarticule généralement rapidement
(en quelques jours a quelques semaines) apreés la mort de I’animal. Dans ce contexte, la
découverte de plusieurs niveaux ayant livré des milliers d’échinodermes entiérement articulés,
formant parfois des accumulations particulierement denses et spectaculaires dans 1’Ordovicien
supérieur du Tafilalt, est tout a fait remarquable et constitue 1’'un des Lagerstditten a
¢échinodermes les plus riches au monde pour cette période. La plupart des gisements
comparables, de méme age, proviennent de régions alors situées a de plus faibles latitudes,
comme par exemple le Lady Burn starfish bed (Ecosse) ou encore le Lagerstitte de Brechin

(Canada).

La préservation tout a fait exceptionnelle des échinodermes du Tafilalt, ainsi que
I’orientation systématique des individus (fig. 7) témoignent de I’enfouissement rapide et in
situ, par des dépots de tempéte, de populations grégaires formant de véritables prairies sur le
fond marin. Le caractére instantané de cette préservation est illustré, par exemple, par des
ophiures littéralement « figées » en train de capturer, vraisemblablement pour s’en nourrir, de

jeunes individus d’€ocrinoides (fig. 8).
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Fig. 7. — Grande plaque de grés montrant plusieurs dizaines d’individus complets
d’échinodermes appartenant au genre d’éocrinoides Ascocystites. L’orientation préférentielle
des individus et la préservation de structures particulierement fragiles (appendices nourriciers,
par exemple) témoignent de leur enfouissement rapide et in situ, par des dépots de tempéte :
gisement de Bou Nemrou (7afilalt Biota). échelle : 5 cm. © C. Alonso

Fig. 8. — Ophiure « figée » en train de saisir par ses bras un échantillon d’éocrinoide
(Ascocystites) vraisemblablement pour s’en nourrir. Gisement de Bou Nemrou (7afilalt Biota) ;
échelle : 10 mm. © B. Lefebvre

La composition des assemblages d’échinodermes varie d’une localité a 1’autre, reflétant
probablement a la fois de subtiles différences environnementales (hydrodynamisme,
bathymétrie...), mais aussi I’évolution des communautés benthiques sur prés de 10 millions
d’années. La plupart des niveaux a échinodermes du 7afilalt Biota sont trés largement dominés
par un seul taxon. Avec neuf classes représentées (crinoides, diploporites, édrioastéroides,
¢ocrinoides, étoiles de mer, ophiures, rhombiferes, solutes, stylophores), ils comptent parmi les
gisements les plus diversifiés en domaine péri-gondwanien. Les faunes d’échinodermes de
I’Ordovicien supérieur du Tafilalt montrent des affinités paléobiogéographiques trés fortes avec

celles, contemporaines, de République tcheque et, dans une moindre mesure, d’Espagne et de
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France.

Chnidaires

Dans les sites du Tafilalt, les cnidaires (coraux, méduses) sont représentés a la fois par des
fossiles relativement communs, les conulaires, et par des formes nettement plus rares, les
hydrozoaires. Les conulaires forment un groupe éteint de scyphozoaires, qui possédaient une
coquille pyramidale tres allongée. Au Maroc, les dimensions parfois inhabituelles (50 cm ou
plus) de certains conulaires « géants », comme Archaeoconularia cf. imperialis, s’expliquent
peut-&tre par leur croissance lente dans des eaux froides. Les conulaires avaient
vraisemblablement un mode de vie grégaire. Ainsi, dans I’Ordovicien supérieur du Tafilalt, ils
sont souvent retrouvés dressés, en position de vie, dans des niveaux de grés quartzeux tres
purs, dans lesquels ils formaient des colonies partiellement enfouies dans le fond marin (fig. 9).
Les portions émergées de leurs coquilles étaient alors souvent colonisées par des épibiontes
(brachiopodes craniides et échinodermes édrioastéroides), Les conulaires sont également

fréquemment conservés « a plat », dans des horizons d’accumulation générés par des tempétes.

Fig. 9. — Conulaire (Archaeoconularia), montrant la préservation de son périderme phosphaté
dans des gres siliceux ; échelles graphiques 20 mm (a gauche) et 1 mm (a droite). © C. Alonso

Les hydrozoaires sont des organismes trés rarement préservés dans le registre fossile.
L’unique spécimen découvert dans le Tafilalt, bien qu’il soit conservé en relief, ne montre

malheureusement pas suffisamment d’éléments anatomiques pour pouvoir étre étudié en détail.

Autres organismes
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Les coquilles de brachiopodes et de mollusques sont courantes dans les différents sites de
I’Ordovicien supérieur du Tafilalt. Elles sont toutefois rares ou absentes dans les niveaux a
préservation exceptionnelle. Elles se concentrent principalement dans des niveaux

d’accumulation (lumachelles).

Les graptolites (hémichordés coloniaux) sont relativement rares dans le 7afilalt Biota. 1ls
sont préservés sous la forme d'empreintes carbonées ou ferrugineuses (pyritisation préalable),

autant dans des grés a grain moyen ou grossier, que dans les siltites argileuses et micacées

intercalées entre ceux-ci (fig. 10).

Fig. 10. — Graptolites benthiques, Dictyonema spp. et Ptilograptus (en bas a droite), El Caid
Rami ; échelles graphiques 5 mm. © C. Alonso

Traces fossiles

Enfin, les conditions environnementales trés peu profondes, bien oxygénées, associées au
Tafilalt Biota favorisent l'enregistrement dans les grés de nombreuses structures organiques
telles que les traces fossiles ou des structures sédimentaires induites par des microbes ou

« MISS » (microbially-induced sedimentary structures).

Les traces fossiles abondent localement dans certaines couches de gres, qui alternent avec
celles contenant les restes d’organismes a préservation exceptionnelle. Par exemple, les
grandes pistes en forme de lianes (= Neoeione moniliformis) sont trés répandues dans la

Formation Supérieure de Tiouririne, dans la partie la plus orientale de 1'Anti-Atlas (fig. 11).
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Fig. 11. — Neoeione, une grande piste en forme de cordon qui est conservée sur la surface
supérieure d’un banc de gres du Katien, dans le Tafilalt oriental. © J. Cabo

Les surfaces organiques texturées sont relativement communes dans les grés laminés, ainsi
qu’au toit des grés massifs. Elles se présentent sous la forme d’abondantes structures ridées,
plissées témoignant de 1’existence de voiles microbiens. Parmi les formes les plus fréquentes
de ces structures figurent celles classiquement connues sous le nom de « peau d'é¢léphant » (ou

« Kinneyia »), qui ont été en partie attribuées a l'ichnofossile Rugalichnus matthewii.
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