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Evolution des dinoflagellés et variation de leur diversité dans le temps
R.A. Fensome, R.A. MacRae and G.L. Williams

caractéristiques (fig. 1). Tout comme chez
les ciliés et chez d'autres groupes voisins
de protistes, la cellule présente prés de sa
périphérie une couche de vésicules. Chez
les dinoflagellés, ces vésicules renferment
habituellement des plaques cellulosiques
arrangées de maniére réguliere. C'est sur
la disposition de ces plaques, appelée «
tabulation », qu’est principalement fondée
'*' , I'étude des relations phylogénétiques au

4 ,( sein du groupe.
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Chez les dinoflagellés modernes,

R.A. Fensome R.A. MacRae G.L. Williams envn"on |a mo|t|é des espéces sont
photosynthétiques, d’autres sont
Introduction unicellulaires, & noyau dépourvu hétérotrophes, tandis que certaines

Contrairement & la plupart des autresd’histones, & chromosomes demeurantorésentent les deux modes de nutrition; il
groupes de protistes, les dinoflagellés ontcondensés pendant tout le cycle de divisiorest donc futile d’essayer de ranger ces
laissé une abondance de fossiles. Ceux-ctellulaire, et dont au moins un des stadesrganismes relativement simples parmi les
se limitent essentiellement au Mésozoiquede développement est constitué par uneanimaux ou les végétaux. Les dinoflagellés
etau Cénozoique, c'est-a-dire aux derniersellule  portant deux flagelles affichent aujourd’hui la plus grande
245 millions d’années, mais des études
comparatives anatomiques et moléculaires
sur la phylogénie des dinoflagellés
modernes pointent vers une origine
probablement précambrienne (remontant 3 PLAQUE
plus de 570 millions d’années). Le relevé
fossile affiche donc un hiatus au niveau du
Paléozoique (245 a 570 millions d’années),
ce qui a permis a Evitt (1981) d'estimer que
ce relevé est trop incomplet pour qu’on
puisse en déduire I'histoire évolutive du
groupe. Cependant, des études récente
portant sur de grands ensembles de donnée
(Fensomeet al.,sous presse; MacRatal.,
sous presse) ainsi que certaines analyse
cladistiques préliminaires (Fensowteal.,
1993) démontrent que le relevé fossile
permet bel et bien un examen sérieux de |3
diversité passée et de I'évolution de ce
groupe important d'organismes
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planctoniques. Ces travaux ont égalemen SuLcus
des répercussions dans le domaine plu
vaste des origines de la biodiversité du
plancton moderne et du rble essentiel dg
— FLAGELLE

celui-ci dans les écosystemes. Dans lg
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aspects des recherches en cours dans g¢e
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Les dinoflagellés
Les dinoflagellés, ou péridiniens, sont
des organismes principalement Figure 1. Principaux caracteres morphologiques du stade mobile d’un dinoflagellé moderne typique
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THEQUE KYSTE ET THEQUE

Figure 2. Relation entre les stades mobile (& gauche) et enkysté (a droite) du méme dinoflagellé. Cette correspondanenueipoapessus et
plaque n’est pas toujours évidente, mais il est généralement possible de relier 'ensemble du kyste a une theque «areinte ay aiveau de la
famille. Presque tous les dinoflagellés fossiles sont les restes de sujets enkystés. La figure a été adaptée d’Evitt (1985).

diversité dans les zones de plateau contisus de cette paroi présentent une disposinous aider a comprendre I'évolution et la
nental, mais ils sont également présents etion et une forme caractéristiques (fig. 2), diversité du groupe, comme le montrent nos
plein océan et en eau douce. Certaine®u encore si le kyste posséde unrecherches actuelles.

espéces sont parasites, tandis que d’autresarchéopyle ». Comme ce type particulier

communément appelés zooxanthelles,de pore de dékystement correspond a ungvéthodologie

vivent en symbiose dans les tissus mousplague ou a un groupe de plaques de latabu- || hoys a été possible de mener ces
d’invertébrés tels que les coraux et lation, il permet a lui seul de reconnaitre a rgcherches sur la diversité des dinoflagellés
conférent a ces animaux leurs couleurshature dinoflagellée du fossile. La présenceparce que la taxonomie du groupe est déja
vives. Les dinoflagellés ont une grande de tous ces signes de tabulation chez legjen organisée (Lentin et Williams, 1993
importance économique, car ils se situentdinoflagellés fossiles nous a permis gongomeet al., 1993) et parce que nous
a la base ou prés de la base de la pyramid@€laborer la premiére classification ,iong acces a une imposante base de
alimentaire. lls sont en outre les principaux Phylogénétique englobant 'ensemble des,,h405 PALYNODATA. La compilation
agents de I'intoxication paralysante dinoflagellés fossiles et actuels (Fensome, ceIIe-’ci, entreprise il y a 25 ans, est

transmise par les coquillages et deetal,, 1993). parrainée par plusieurs grandes sociétés
phénoménes toxiques semblables (marées T pétrolieres et par la Commission
rouges). 9 géologique du Canada. Le programme vise

affichent une grande diversité

morphologique (depuis le Trias supérieur
jusqu’au Récent) et sont présents, souven
en abondance, dans les roches . :
sédimentaires d’origine marine, ils constitu- publications palynologiques connues

ent des indices biostratigraphiques idéals,portant sur la période _anter,|,eure au
80nt a fait largement usage Iindustrie de Quaternaire. (La palynologie est I'étude des

416 établie des le milieu e sidcl . "Tl’exploration pétroliere. lls jouent (rjmcrfcIJfoss"n,es a parol torgrla}nlqui t(;ls qude
été établie des le milieu cw®siecle, mais | ioiant un réle clé dans |a dinoflagellés, spores et pollen.) La base de

il a fallu attendre jusqu’au milieu du siécle méthodologie de séquencage données PALYNODATA nous a permis de
suivant pour que les techniques permettan%tratigraphique mise au point par la sociétédégager des profils de biodiversité au
de les extraire de la roche deviennent de%étroliére EXXON (Hact al., 1987). Or, niveau des espeéces, alors que la plupart des
pratiques courantes. En fait, la nature ;o ges retombées de cette application analyses de diversité antérieures, quel que
véritable de la plupart des dinoflagelles g4 laugmentation exponentielle du vol- soit le groupe d’organismes, s’appuyaient
fossiles - il s’agit de kystes dormants a paroi,me de données sur les dinoflagellésSUr des unités taxonomiques de rang plus
organique préservable - a €té deécouverte ityggiles. Ainsi, le nombre d’espéces dimentéleve.

y a a peine 35 ans (Evitt, 1961). On peutgeécrites est passé de quelques douzaines en _ )
établir qu'un kyste fossile provient d’'un 1960 3 plus de 3400 aujourd’hui (Lentinet A partir d’un ensemble de données

dinoflagellé si sa paroi est la « réflexion » wyjlliams, 1993). Une fois structurées, extrait de PALYNODATA, nous avons
directe d'une tabulation, ou si les proces-toutes ces données peuvent grandemerftvalué la diversité spécifique des

a regrouper toutes les données
{axonomiques, bibliographiques,
géographiques et biostratigraphiques des

Historique

Le microscopiste allemand Ehrenberg
(1838) a été le premier a reconnaitre
I'identité des dinoflagellés fossiles, dans
des coupes minces de silex crétacé. Lan
ture organique de la paroi de ces fossiles
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d’espece utilisés dans PALYNODATA sont
directement reproduits des publications
sans égard a la taxonomie actuelle, nous
avons dd établir un dictionnaire énumérant
les noms exacts et leurs synonymes, pour
pouvoir corriger la nomenclature dans tout
'ensemble des données. Le nombre des
entités traitées est ainsi passé d’environ
6000 & seulement 2507, ces derniéres étant
considérées comme de véritables espéces
aux fins de l'analyse ultérieure de la
diversité.

QUATERNAIRE

=

M

CENOZOIQUE
TERTIAIRE

|

|

[1

Nous avons établi [Il'intervalle
stratigraphique global de chaque espéce en
combinant les intervalles mentionnés dans
toutes les publications de I'ensemble de
données filtré. Nous avons ensuite calculé
la diversité pour chaque étage en comptant
les especes dont l'intervalle commence, se
continue ou se termine dans cet étage. En
comptant ainsi séparément les espéces dont
l'intervalle commence ou se termine dans
I'’étage, nous avons pu tracer des
diagrammes représentant les taux
d’apparition et d’extinction. (Ces données
sont cependant trop grossieres pour
permettre I'analyse précise d’horizons
chronologiques particuliers, comme la
limite entre le Crétacé et le Tertiaire.) Ces
diagrammes d’apparition et de disparition

r T , sont plus riches en information que les
0 200 400 600 i 1 ! . . , R X
Nombre d'espéces 0 100 200 simples décomptes d especes, car ils
Niveau relatif de la mer mettent 'accent sur des taux relatifs fondés
(metres) sur les taxons individuels (Sepkoski, 1986).
Nous avons obtenu ces taux, sous forme
Figure 3A gauche : diversité spécifique des dinoflagellés fossiles (tiré de MecRasous de pourcentages, en divisant le nombre
presse). A droite : changements a long terme du niveau relatif de la mer, setraHd$87). d’'espéces apparues ou disparues au cours
L'échelle chronologique est fondée sur celle de Hartaradl (1990). Abréviations des périodes du  de chaque intervalle par la diversité totale
'I_'ertiaire : _P_(au déb_ut (?u Tertiai,re_) = Paléocét]e_; E‘: Eoc,éne; o= OIig}océng; M= Miocéne,; _P (a B ablie pour cet intervalle, puis en
fin du Tertla_lre’) = Plloceng. Abréviations d,es ep!thetes_ d’epoque QL_J,Mesozmq_u_e : S = supérieur; Mu:ItipIiant le quotient par 100.
moyen; | = inférieur. Les étages sont représentés, mais non identifiés. Le Tertiaire et le Quaternaire
forment le Cénozoique, tandis que le Trias, le Jurassique et le Crétacé forment le Mésozoique.
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Profils de diversité des

dinoflagellés de chaque étage durejeté les mentions « Crétacé inférieur » etdlr]()fla.lgelles . N
Le diagramme de diversité spécifique

Mésozoique et du Tertiaire, en utilisant une« Jurassique », mais retenu la mention « . . .
version légérement modifiée de P'échelle étages bajocien a bathonien du Jurassiquil'9- 3) due nous avons élaboré pour
chronologique de Harlaret al.(1990). (Le  ».); (2) les mentions provenant de cata- €nsémble des dinoflagellés montre que le
terme « étage » ici utilisé pour désigner noslogues ou d'index ne reproduisant pas les3r0UPe est apparu dans le relevé fossile au
intervalles d’échantillonnage correspond données originales d'intervalle; (3) les Trias supérieur (sauf pour deux especes
essentiellement aux « Aages » dumentions présentant des problémesPal€ozoigues d'identité douteuse, dont nous
Mésozoique et aux « sous-époques » dul’échantillonnage explicites notamment N'avons pas tenu compte dans le
Tertiaire.) Nous avons soumis cet ensem-dus a la resédimentation ou a d’autres typesliagramme). Les extinctions de la fin du
ble de données a un filtrage intensif, ende contamination. Trias ont provoqué un déclin au tout début
éliminant : (1) les intervalles du Jurassique, mais les dinoflagellés ont
chronologiques de précision inférieure & |’ensemble de données ainsi filtré connu de facon générale, au cours des 50
I'étage, qui traduisent généralement unrenferme 38 000 mentions d’age extraitesmillions d’années suivantes, une croissance
degré élevé d'incertitude (nous avons ainside 2129 publications. Comme les nomsexponentielle du nombre de leurs espéces,
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qui est passé d'un minimum de 13 auconstitués de kystes a paroi organique etyant jusqu’alors évolué dans des milieux
Jurassique inférieur & un maximum de 420que seulement 13 a 16 % des dinoflagellésplus chauds et plus stables. Les fluctuations
au Jurassique supérieur. Par la suite, lanodernes produisent de tels kystesdu niveau de la mer ont également pu avoir
groupe a maintenu jusqu'a I'Eocene unefossilisables (Head, 1996), on peut se de-un effet sur la diversité de ces organismes,
diversité variable mais toujours €levee, mander dans quelle mesure le relevé fossilear il existe une corrélation générale entre
atteignant des pics vers la fin du Crétacéest représentatif du groupe. Cependant, lde profil de diversité spécifique des
inférieur (584 especes), a la toute fin duyaste majorité des dinoflagellés fossilesdinoflagellés et la courbe a long terme du
Crétace (568 especes) et a I'Eocénéppartiennent a un nombre relativementniveau de la mer. Chez les dinoflagellés
inférieur (518 especes). Ces pics sOnfyiple de familles, et il semble exister une actuels, la plus grande diversité et la plus
separes par des baisses appréciables veggntinyité appréciable chez les lignéesgrande proportion d’espéces productrices
le début du Crétacé supérieur (315 espéces)qjisant des kystes. Par conséquentde kystes s'observent dans les zones de pla-
et au tout début du Tertiaire (325 especes),..4 b _— .

: 3 i . >/méme s'il ne faut pas considérer les assemteau continental (Stovet al.,1996). Il se
I;szﬁg‘jfeg?s:x_eé?r:gndsgrltjite il:] ;{g;gg%lages de dinoflagellés fossiles comme degpeut donc que la baisse du niveau marin et
X PR . tr’eprésentations fidéles des communautésa disparition concomitante de certains pas-
étant donné I'’échantillonnage de deux . ; . . L S
étages courts et voisins. Par contre, la baiss@nciennes de I'ensemble de§ dlnoflggellt_as,saggg océaniques, _dU(ant Ie' Tert|a|re
observée au début du Tertiaire estOYS e§t|mons que les profils d,e dlver§|tesgper|§gr, alent contrlbl,Je au dgc_lm de la
clairement due au grand nombre observés dans le cadre de la pre§ente etudiaver5|_te_ des dinoflagellés, en_dlmlnuant la
d’extinctions survenues durant le dernier &t de travaux semAbIab!es sont ree!s e_t qusuperfmle des'platiaaux co.ntlnentaug. De
étage du Crétacé (207 espéces), méme sl@uranalyse peut étre riche en expllcanons.meme, au Cteta(;e, en raison du niveau
comme nous l'avons mentionné o relaplvement gle_ve de la mer, les plateaux
précédemment, 'ensemble de données _Quels sont.donc les principaux facteurs continentaux étaient larges; il n’estdonc_ pas
utilisé ne nous permet pas de distinguer le§lUi déterminent la diversité des surprenant d'observer pour cette période
extinctions survenues durant cet étage délinoflagellés fossiles? On peut formuler aune diversité généralement élevée de
celles survenues exactement a sa fin. cet égard plusieurs hypothéses. Pardinoflagellés.

exemple, le déclin observé au Tertiaire a
A partir de I’Eocéne supérieur, purésulterd'unrefroidissementduclimat, Haq (1973) a établi des diagrammes de
I'évolution des dinoflagellés a suivi une de saisons plus marquées et d'unediversité specifiques pour le nanoplancton
nouvelle tendance caractérisée par un décliméorganisation majeure des courantsdes roches calcaires mésozoiques et
général du taux d'apparition de nouvelles océaniques liée a la tectonique des plaquesénozoiques, et ces diagrammes présentent
espéces et par une augmentation généralet au début de la glaciation. Ces des paralléles remarquables avec ceux
du taux d’extinction. La diversité du groupe changements ont pu avoir un effet établis pour les dinoflagellés. Par exemple,

a ainsi chuté jusqu’a un minimum de 136 destructeur sur les lignées de dinoflagelléspour 'ensemble des deux éres, la diversité
especes, atteint durant le Pliocéne.

Unités

géochrono- Diagrammes de diversité des familles

Diverses sources de biais peuvent influ- Ma logiques
‘ ‘ ' ‘ 0 100 200

rocheuse, les intéréts de recherche, le type
de roche et les différences de préservation>?
(voir Raup, 1976a et b, ainsi que Sheehan,
1977). Par exemple, 'augmentation de
diversité observée dans les jeunes rochegy
pour bien des groupes d’animaux marins
est surtout due & la quantité accrue de roches |
pouvant étre étudiées (Sepkoski, 1986). De _ -
méme, nos propres recherches montren %07
clairement qu'il y a généralement plus de 1
publications sur les intervalles a forte ]
diversité de dinoflagellés que sur les autreg00+
intervalles. Cependant, cette corrélation
peut étre trompeuse : comme le faisait
remarquer Raup (1977), « les taxonomistes
suivent les fossiles ».
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Figure 4. Diagrammes en fuseau indiquant le nombre d’espéces de chaque famille dans chaque étage

géologique. L'échelle chronologique et les unités géochronologiques sont celles utilisées pour la figure 3. Le
Un autre probleme que pose I'étude deQuaternaire est la courte unité non identifiée surmontant le Tertiaire. Comme les données de

I'évolution des dinoflagellés est la nature PALYNODATA sont incomplétes en ce qui conceme le Quaternaire, la partie des diagrammes touchant

des fossiles disponibles. En effet, commecette période, imprimée en grisé plutdt qu’en noir, est provisoire. Diagrammes adaptés dedtahsome

la plupart des dinoflagellés fossiles sont(sous presse).
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maximale du nanoplancton est survenue &tabilité relative a été observée chez demais apparaissent occasionnellement dans
la fin du Crétacé, ce qui correspond aunombreux groupes d’organismes (Goeld les roches plus anciennes riches en
deuxieme pic observé dans le cas desl., 1987), il faut conclure que I'expansion acritarches (microfossiles a paroi organique
dinoflagellés. Dans le cas particulier du des dinoflagellés dans les relevés fossileset dont I'affinité est inconnue). Il se peut
Cénozoique, la ressemblance entre leslu début du Mésozoique correspond bel etlonc que les acritarches, ou certains d’entre
diagrammes de diversité est sans doute erbien a un phénoméne de rayonnementux, appartiennent a la lignée des
core plus significative : chez les deux évolutif, et non a un artéfact. Cette dinoflagellés. En effet, il n'est pas prouvé
groupes, la diversité a atteint un maximuminterprétation a été confirmée de faconqu’un dinoflagellé ayant vécu avant le
a I’Eocéne inférieur et a décliné indépendante par des donnéesMésozoique doive ressembler étroitement
constamment par la suite, jusqu’a biogéochimiques (Moldowaet al.,1996). a ses descendants connus. Il est fort possi-
aujourd’hui. Knoll (1989) a également ble, par exemple, que la disposition
remarqué ce déclin du nanoplancton Ce constat souléve plusieurs questionscaractéristique des flagelles, des sillons
calcaire aprés 'Eocéne. Haq a pour sa parintéressantes. Qu'est-ce qui a déclenché lécingulum et sulcus) et des plaques des
établi un lien entre les périodes de diversitérayonnement des dinoflagellés vers le débutdinoflagellés modernes ne soit apparue
maximale et les périodes de transgressiordu Mésozoique? S'il est exact, comme lequ’avec le rayonnement du groupe, au
marine maximale, dont le climat suggérentcertaines données biologiques eMésozoique. S’il en est ainsi, il est
relativement peu variable a di permettrebiochimiques, que la grande lignée descompréhensible que la morphologie des
une productivité accrue du nanoplancton. dinoflagellés remonte au Précambrien, acritarches du Paléozoique ne permette pas
gu’est-il arrivé de cette lignée durant le d’en reconnaitre I'appartenance éventuelle

Le rayonnement des Paléozoique, c’est-a-dire entre 245 et 570aux dinoflagellés.
dinoflagellés au Mésozoique millions d'années?
inférieur

L'apparition des dinoflagellés dans les di
fossiles du Mésozoique inférieur souleve
une question : s’agit-il d'un phénomene
évolutif réel, ou est-ce un artéfact du relevé

Perspectives de recherche
Il se peut que le rayonnement des | 'étude de la diversité des fossiles revét
noflagellés ait été provoqué par le yne grande importance pour celle de la
fractionnement du supercontinent Pangéepjodiversité actuelle et des phénoménes
et par la multiplication consécutive des passés qui y ont abouti. A cet égard, les
fossile, comme le suggére Evitt (1981)? zones.de plateau continental favorables aU)é?rgar?ismes du Quaternaire constituer_lt un
Pour répondre a cette question, nous avontgrgamsmes producteurs de kystes..Un auhen, |.ncontournable entre les fossiles
déja comparé les tendances évolutives de§re facteur probable est le volume impor- antérieurs et les organismes modernes. Or,
dinoflagellés a celles d’autres groupes ant de niches €cologiques libérees par legos travaux sur la diversité des dinoflagellés
affichant un tel rayonnement. Nous avons SXNctions massives de [a fin du Permien.fossiles ont pratiquement ignoré ces
aussi tracé une série de diagrammes ef¢Sduelles niches n'ont été occupées zprganismes, puisque la base de données
fuseau (fig. 4) dont chacun illustre les vari- "0Uveau que graduellement, Par exemplepal YNODATA demeure incompléte en ce
ations de diversité d’une famille de 'S COraux paléozoiques ont été entiérementyi concerne le Quaternaire. Nous avons
dinoflagellés; la largeur de chague fuseau€iMinés a la fin du Permien, tandis que donc décidé de mettre au point, avec l'aide
varie en fonction du nombre d'espéces €Urs homologues — mésozoiques de notre collegue Peta Mudie de la Com-
connues pour Chaque étage géo|ogique_ (prOb,ablement sans parente)! les Cora_uxniSSion géOlOgique du Canada'Atlantique
madreporalres, ne sont apparus qU’aU Trla%CGCA), une base de données sur les

Ces diagrammes montrent qu'a la fin du Moyen.  Or, comme des donnéesdinoflagellés du Quaternaire. L'analyse de
Trias, quatre familles seulement étaient dgja€ochimiques révelent que certainscette base de données devrait nous
présentes; Cependant, ces familles Son{nadreporalres meSOZOTqueS renferm.alenbermettre de tracer de nouveaux
parmi celles qui présentent les plus grand$ies zooxanthelles (Stanleyal.,1995), il diagrammes de diversité établissant un lien
et les plus petits nombres de plaques. Augst tentant de croire en la possibilite queeffectif entre les organismes fossiles et
Jurassique inférieur et moyen, 11 familles!es coraux et les dinoflagellés aient pumodernes.
de dinoflagellés sont apparues. A la fin du€voluer conjointement. Cette hypothese est
Jurassique, presque toutes les famillesaPpuyée par les similarités observées entre par ailleurs, grace & PALYNODATA,
étaient déja représentées par des fossilesine€ zooxanthelle moderne, le nous avons pu effectuer une analyse
et celles qui sont apparues plus tardSymbiodiniumet un dinoflagellé du Trias, préliminaire des profils de diversité des
présentent des innovations beaucoup moinée Suessia. acritarches. Ces fossiles sont d'une grande
importantes que les familles apparues du importance, car ils nous renseignent sur les
Trias au Jurassique moyen. Il est donc Par ailleurs, Moldowaret al. (1996)  tendances caractérisant les microfossiles
évident que les dinoflagellés ont traversésignalent que les dinostéroides planctoniques paléozoiques a paroi
une période d'« expérimentation » entre letriaromatiques, composés qu'on retrouvegrganique. En combinant cette information
Trias Supérieur et le JuraSSique moyen,presque exclusivement dans |esa nos données sur les dinoﬂage”ésy nous
|aque”e a été suivie d’'une période de dinOﬂage”éS, nlontjamais été détectés danSpourrons tracer des diagrammes remontant
stabilité morphologique. Comme une telle les échantillons du Carboniféere et deusqu’au Paléozoique, voire au
phase d'« eXpérimentation » suivie de Permien (362,5 a 245 millions d,annéES) Précambrien. Nous avons entrepris ces
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travaux en coopération avec Aubrey GOULD, S.J., N.L. GILINSKY, and R.Z. STANLEY, G.D. Jr., and P.K. SWART.

Fricker, anciennement de la CGCA, et PaulGERMAN. 1987. Asymmetry of lineages 1995. Evolution of the coral-zooxanthellae

Strother, du Boston College, au Massachu-and the direction of evolutionary time. Sci. symbiosis during the Triassic: a
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