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Résumé 

 L’objectif poursuivi dans ce travail consiste à approfondir l’étude des causes de 
diversification des eucaryotes durant la période de l’Ediacarien (-635 à -542 Ma). Pour cela, 
nous analyserons l’hypothèse avancée par Kathleen Grey selon laquelle l’impact Acraman 
aurait un lien avec l’évolution et la diversification des acritarches sera analysée.  
 

 L’introduction consistera en une présentation du site d’impact et des éventuelles 
conséquences environnementales que celui-ci aurait causées à cette époque, suivie d’une 
description du bassin Officer et des différentes formations géologiques qui composent le site 
de forage étudié sera fait. Pour terminer cette partie, nous analyserons la biostratigraphie de 
l’Ediacarien d’Australie ainsi que celle présentée par des études récentes en Russie et Chine. 
 

  Les résultats sont axés sur l’étude de la diversité et des critères 
d’abondance/dominance avant et après l’impact au sein d’échantillons provenant du forage 
Munta-1 dans le bassin Officer en Australie. Ensuite, les données seront présentées et 
analysées afin de les comparer avec les résultats obtenues par Grey (2005). Une 
comparaison avec les assemblages d’acritarches de récentes études faites en Chine et en 
Sibérie sera réalisée. Enfin, nous apporterons une réponse quant au lien possible entre 
l’impact Acraman et la diversification des acritarches.  
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1. Introduction 
 L’apparition et la diversification de la vie eucaryote sont des étapes primordiales 
dans l’évolution du vivant. L’ère du Néoprotérozoïque (env -1000 à -542 Ma) est  pressentie 
par bon nombre de scientifiques comme étant une période clé de cette évolution du 
domaine Eucarya. Elle fût marquée par des changements globaux qui ont certainement joué 
un rôle important ou prépondérant. Ceux-ci incluent notamment des fluctuations de la 
chimie océanique et atmosphérique, des changements dynamiques du climat et du cycle du 
carbone, la formation et la dislocation du supercontinent Rodinia, des innovations 
biologiques majeures telles que l'avènement de la biominéralisation, la photosynthèse, la 
prédation, la multicellularité plus complexe, ainsi que des glaciations affectant l’ensemble de 
la planète terre (Cohen & Riedman, 2018; Javaux, 2011; Javaux & Knoll, 2017; Loron et al, 
2018 ; Riedman & Porter, 2016; Young, 2018). Au sein du Néoprotérozoïque, une succession 
de 3 périodes s’est opérée : la période Tonien (env -1000 à -720 Ma), la période Cryogénien 
(env -720 à -630 Ma) et la période Ediacarien (-635 à -542 Ma). L’Ediacarien fait suite à la 
dernière glaciation globale du Cryogénien, la glaciation marinoenne, qui a pris fin vers -635 
Ma (Knoll et al, 2004)(figure 1). L’Ediacarien est connu pour le développement d’une 
première faune de métazoaires macroscopiques à corps mous (-570 à -539 Ma) dont les 
affinités sont discutées, et qui a disparu en majeure partie à la fin de la période, sans doute 
suite à un évènement anoxique et de compétition biologique (Darroch et al, 2018). Les 
algues macroscopiques se diversifient dans les océans. Cette période est également riche en 
microfossiles représentant des clades modernes d’eucaryotes, notamment les 
amoebozoaires (Porter & Riedman, 2019), et en biomarqueurs, des molécules fossiles 
indiquant une diversification des algues, puis des foraminifères et ciliés (Brocks et al, 2017). 
Une grande majorité de microfossiles sont cependant difficilement identifiables. Ces 
microfossiles sont appelés acritarches, il s’agit de fossiles de l’ordre de quelques microns à 
plusieurs centaines de micromètres,  à paroi organique, et dont l’affinité biologique n’est 
toujours pas connue. Ils forment un groupe polyphylétique, au sein duquel certains 
acritarches ont été interprétés comme des kystes de phytoplancton eucaryote (Willman & 
Moczydlowska, 2011), de fungi (Loron et al, 2019), de possibles œufs de métazoaires (Cornet 

et al, 2019) , de bactéries, ou microorganismes non-identifiés. Même si la plupart ne peuvent 
pas être identifiés, leur taxonomie  rend possible des comparaisons et corrélations entre les 
différentes successions géologiques à travers le monde, afin de développer une 
biostratigraphie pour l’édiacarien. Les critères taxonomiques d’identification et de 
classification des acritarches incluent la forme et la taille de la vésicule, la présence 
d’appendices et leur morphologie, la présence de structure de désenkystement, et les 
ornementations à la surface des parois. L’évolution des techniques d’analyses et critères 
d’identification ont permis de classer certains de ces microfossiles parmi les eucaryotes 
(Javaux et al, 2003 ; Marshall et al, 2005).  Une série de critères permet donc de différencier 
les eucaryotes des bactéries parmi ces acritarches, comme la présence d’ornementation, 
d’appendices, la complexité morphologique, la taille des cellules dans des formes 
multicellulaires, la complexité de structure de désenkystement, en combinaison avec la 
complexité de l’ultrastructure de la paroi organique, et la présence de biopolymères qui la 
compose (Javaux et al, 2004 ; Marshall et al, 2005 ; Javaux & Marshall, 2006). La taille seule 
n’est pas un critère suffisant car il existe des picoeucaryotes de 1-2 microns et des bactéries 
de plusieurs centaines de microns (Javaux et al, 2004). 
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 Les données paléobiologiques australiennes montrent des changements rapides et 
importants dans les caractéristiques des assemblages de microfossiles au cours de 
l‘Ediacarien. On observe une forte augmentation en taille, en nombre, en complexité 
morphologique et en diversité taxonomique des acritarches. En Australie, ces changements 
semblent apparaitre tous à la suite de la chute d’une météorite il y a environ 580 Ma (Grey 
,2005). Ce phénomène naturel est connu sous le nom « d’impact Acraman ». Les vestiges de 
l’impact sont toujours observables sur les affleurements ou en sondage, le cratère étant de 
nos jours occupé par le lac du même nom, ainsi que des dépôts caractéristiques (sphérules 
d’impact, brèches, ..). Un lien entre l’impact et la diversification des acritarches a été 
proposé par Grey (2005). Les analyses micropaléontologiques  montrent deux assemblages 
distincts. L’ « Ediacarian Leiosphere Palynoflora (ELP) » apparait  avant l’impact et suit la 
glaciation Marinoenne, tandis que l’ « Ediacarian Complex-Acanthomorph Palynoflora 
(ECAP) » apparait après l’impact (Grey, 2005). Cependant, d’autres études récentes 
d’assemblages en Chine (Liu & Moczydlowska, 2019) et Sibérie (Grazhdankin et al, 2020) 
suggèrent que ces assemblages ne sont pas forcément contemporains partout dans le 
monde (voir point 4.Biostratrigraphie de l’Ediacarien en dehors de l’Australie). 
 

 Il existe des preuves géologiques concernant les effets de catastrophes naturelles sur 
la biosphère. Les grandes extinctions massives sont toutes causées par la conjonction de ces 
phénomènes comme du volcanisme intense, des épisodes anoxiques dans les océans, des 
changements climatiques et chutes de météorites, et ont eu des répercussions importantes 
sur l’évolution de la biosphère. La plus populaire est sans aucun doute celle du 
Crétacé/Tertiaire (KT) il y a environ 65 Ma. Cette extinction aurait causé la fin du règne des 
dinosaures et la dominance des mammifères. Les premières recherches scientifiques ont 
conclu que la cause de cette extinction était la chute d’une importante météorite (Alvarez et 
al, 1980). Plus tard, d’autres études ont démontré que le cratère de Chicxulub au Mexique 
sur la côte de Yucatan était la trace laissée par l’impact de cette météorite (par exemple 
Renne et al, 2013). Les 5 grandes extinctions connues ont eu lieu durant le Phanérozoïque 
mais peu d’informations existent sur les conséquences possibles de ces catastrophes durant 
le Précambrien. Grey (2001) s’est donc intéressé à la question et a émis l’hypothèse que 
l’impact d’une météorite aurait pu également conduire à une explosion biologique, c’est-à-
dire une diversification brusque du nombre d’espèces avant le Phanérozoïque. L’impact 
d’Acraman aurait été une cause d’une de ces explosions précambriennes. 
 

              Ce travail participe à l’étude des causes de diversification des eucaryotes à 
l’Ediacarien. Il s’agit ici en particulier de tester l’hypothèse d’un lien éventuel entre l’impact 
Acraman et l’évolution et la diversification des acritarches. Pour ce faire, les variations de 
diversité et d’abondance des acritarches au sein d’une série sédimentaire du forage Munta-1 
préservant le niveau de l’impact seront analysées avant et après le niveau d’impact. Ces 
données obtenues sur de nouveaux échantillons permettront de compléter le set de 
données publié précédemment et qui comportait uniquement des données de diversité. Les 
résultats seront ensuite comparés aux travaux précédents réalisés en Australie, et ailleurs 
dans le monde dans des séries édiacariennes. 

https://fr.wikipedia.org/wiki/Cratère_de_Chicxulub
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2. Contexte géologique 

2.1. L’impact Acraman : localisation et caractéristiques  

 L’impact Acraman s’est produit dans ce qui se trouve être aujourd’hui le Sud de 
l’Australie (Figure 2 et Figure 3). En effet, la disposition des plaques continentales ont vu leur 
assemblage modifié tout au long de l’histoire du fait de leur mouvement constant. Au 
commencement de l ‘ére Néoprotérozoïque la lithosphère continentale se présentait sous 
l’aspect d’un supercontinent nommé Rodinia (Meert & Torsvik, 2003). Il a commencé à se 
scinder en plusieurs continents de taille inférieure vers – 750 Ma pour donner des 
supercontinents transitoires comme la Pannotia ou le Gondwana. Plus tard durant le 
Carbonifère (-360 Ma à -300 Ma), ces fragments se rassemblent pour former la Pangée qui 
regroupera l’ensemble des terres émergées au Permien. Il est considéré comme le dernier 
supercontinent ayant existé et se disloqua à la fin du Trias (-200 Ma) pour donner les 
différents continents que nous connaissons aujourd’hui. A l’époque de l’impact Acraman, il y 
a 580 millions d’années, c’est donc la Pannotia qui était représentée et cette configuration 
faisait que l’Australie était conjointe à l’Inde, l’antarctique et le Sud de la Chine (figure 4) 
(Pant & Dasgupta, 2017).  
  Les vestiges de l’impact d’Acraman sont situés dans la chaine de volcans des Gawler, 
en Australie du Sud (Figure 2). Il s’agit de la plus grande structure géologique du continent. 
Des  preuves de la puissance de l’impact se trouvent dans les éjectas de celui-ci. D’anciennes 
études suggèrent que des roches retrouvées à plus de 400 km de la zone d’impact seraient 
issues d’Acraman (Baldwin et al, 1991). La disposition des masses continentales de l’époque 
indique que l’impact s’est produit à une faible paléolatitude égale à 12,58 N (Gostin et al, 
2010). Cette localisation proche de l’équateur est facteur positif en faveur de l’idée selon 
laquelle l’impact Acraman aurait eu des répercussions sur l’ensemble des 2 hémisphères 
(Grey, 2005). 
 

Figure 1 Résumé des changements environnementaux durant la période Ediacarien (le vert représente 
les léosphères, le bleu= les acanthomorphes ratio isotope carbone 13, A.I= Impact Acraman, EXT= 

événement d'extinction, RAD= radiation biologique, S.I= impact présu 
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Figure 2 Localisation Acraman en Australie 

Figure 3 Zoom sur l'impact Acraman avec localisation du 
bassin Officer et du complexe Adelaide Rift- (Williams & 
Wallace, 2003) 
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Le site présumé de l’impact présente toutes les caractéristiques morphologique, 
géophysique et métamorphiques d’un lieu de chute d’astéroïde. La roche montrant des 
particules fondues dévitrifiées, des minéraux brisés ou choc dans les cristaux de quartz sont 
autant de preuve d’un impact. D’autres indices existent comme un taux d’iridium 
anormalement élevé ou des fluctuations dans les ratios d’isotopes comme le carbone 13 
(Grey, 2005). Dans l’observation de la couleur de la roche, l’impact est marqué par des 
reflets vert-pâle qui ressortent bien dans l’horizon dominé par le rouge-brun (Gravestock et 
al, 1997).  
 La datation d’impact se réalise avec de techniques comme l’analyse K/Ar et des 
expériences de fusion totale 40Ar/39Ar. Ces datations fonctionnent sur le principe de 
détection de l’Ar radiogénique c’est-à-dire l’Ar issue de désintégrations nucléaires. Les 
études ont démontré que ces analyses situent l’impact Acraman vers -450 Ma (Baldwin et al, 
1991 ; Williams & Wallace, 2003). Il s’agit de l’âge minimum supposé. L’étude de Walter et 
al. (2000) a utilisé comme technique de datation la variation isotopique de 13C,  le  ratio 
entre les isotopes 87Sr/86Sr et l’analyse au 34S (sulfate). A la suite de cela, ils ont construit une 
échelle de temps du Néoprotérozoique reprenant les diverses grandes perturbations comme 
les glaciations ou les impacts de météorite. Ils ont donc daté l’impact Acraman vers -580 Ma  
ce qui encore maintenant est l’âge de référence (Walter et al, 2000). 
           Il semble difficile de jauger avec précision les conséquences qu’aurait l’impact d’un 
bolide cosmique à la surface de la terre tant ces évènements de grande ampleur ne se 
produisent que très rarement. Les études de Chapman et Morrison (1994) et de Toon et all. 
(1997) ont tenté de prédire ces effets environnementaux en fonction de l’énergie dégagée 
par l’impact. L’étude de Williams & Wallace (2003) est arrivée à construire une classification 
intéressante à partir de données provenant de Toon et all. (1997). Elle est reprise dans le 
tableau 1.  

Figure 4 Disposition des plaques continentales durant l'Ediacarien-(carte modifié d’après Hyde et al., 2000; Li 
and Powell, 2001; Meert and Lieberman, 2004). 
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L’unité utilisée pour exprimer de telles puissances explosives est habituellement la 
masse équivalente en TNT pour trinitrotoluène. Cette mesure est notamment employée 
pour les armes nucléaires. Ces données montrent que pour des impacts dont l’énergie est 
au-delà de 106 Mt de TNT, les perturbations seraient d’une ampleur mondiale d’après Toon 
et all. (1997). Selon Chapman et Morrison (1994), ce seuil serait plutôt de 3x105 Mt. 
Néanmoins l’énergie dégagé par l’impact Acraman aurait été selon les estimations de 
5,2x106 Mt, dans les deux cas la valeur estimée dépasse largement le seuil. D’après ces 
données, on pourrait en conclure qu’effectivement une crise biologie a pu être induite par 
l’impact d’une météorite en Australie il y a 580 Ma.  De telles affirmations doivent 
cependant être nuancées par le nombre de facteurs nécessaires à l’obtention de l’énergie 
d’impact. Les scientifiques ont utilisés l’équation suivante : Dt= 0,64(Y/rt)1/ 3:4  

(va/vi)0,1(cosŁ)0,5 (ri/rt)0,083 km où Dt est le diamètre de la cavité transitoire, Y est l'impact 
énergie en mégatonnes de TNT (Mt), va est une vitesse d'impact nominale, vi est la vitesse 
réelle de l'élément de frappe, ri est l'élément de frappe densité, rt est la densité cible, et Ł 

est l'angle d'impact mesurée à partir de la verticale (Toon et al, 1997) . Un Dt de 40km 
permet d’obtenir ce chiffre de 5,2x106  Mt. 
 Finalement, l’impact d’Acraman aurait été la conséquence d’un astéroïde de 4,7Km 
de diamètre ayant une densité de 3500Kg par m³ et se déplaçant à 25 Km s-1. Il aurait 
conduit à des injections de poussières et de sulfates dans l’atmosphère qui ont fait chuter le 
niveau de lumière atteignant le sol en dessous du seuil minimal pour la réalisation de la 
photosynthèse. L’impact aurait également produit des éjections de roches en fusion sur de 
vastes régions et la fumée qui en résulte a réduit encore davantage les niveaux de lumière. Il 
aurait provoqué des tremblements de terre et tsunami, la possible destruction du bouclier 
formé par l’ozone (Gostin et al, 2010). 
 
 
 
 
 
 
 

Tableau 1 Effets environnementaux de l'impact d'un bolide avec la terre- (Williams & Wallace, 2003) 

 



10  

 

2.2. Le bassin Officer 

 La structure géologique de l’Australie durant le Néoprotérozoique était relativement 
simple. Le territoire était dominé par 2 « depositional regimes », le « Superbassin Central » 
et le « Complexe Adelaide Rift » (Figure 5). Par la suite, les mouvements continus des 
plaques tectoniques ont provoqué, par des phénomènes d’érosion et/ou de soulèvement, la 
fragmentation de ces 2 complexes en bassins de taille inférieure (Preiss, 2000). Le bassin 
Officer dans lequel a été foré le sondage Munta-1 est l’un des produits de la fragmentation 
du Superbassin Central. Les acritarches australiens sont  particulièrement bien conservés 
grâce aux premières successions de sédiments qui se sont déposés au Néoprotérozoïque et 
plus précisément durant l’Ediacarien. Celles-ci sont composées de roches silicatées à grain 
grossier et à grain fin qui procure un environnement idéal à la conservation des microfossiles 
(Grey, 2005).  

Figure 5 Localisation et structure du Superbassin Central ainsi que de Complexe Adelaide Rift-(Grey,2005) 

Figure 6 Eastern Officer avec localisation des sondages-(Grey, 2005) 
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Le bassin Officer est la partie sud du Centralian superbassin,  se trouve dans le Sud-
Ouest de l’Australie. Il est divisé en 2 régions, à l’est, le « Eastern Officer Basin » et à l’ouest, 
le « Western Officer Basin » subdivisé en une partie nord et une partie sud. Le sondage 
Munta-1 étudié dans ce travail est localisé dans le « Eastern Officer Basin » (Figure 6). L’aire 
de répartition du bassin Officer est d’environ 450 000 km². Il est délimité au Nord par le 
Complexe Musgrave, à l’Ouest par le Craton d’Yilgarn et à l’Est par la Craton de Gawler dans 
lequel est localisé l’impact d’Acraman (Grey, 2005).  
 
Les formations géologiques 
 Les différentes formations qui composent la série sédimentaire du Eastern Officer  
basin se distinguent les unes des autres par des critères lithostratigraphiques et  des 
interprétations sismiques. La région Orientale du bassin Officer contient pas moins de 56 
sites d’explorations minières et pétrolières dont seuls 30 dépassent une profondeur 
supérieure à 500 m. Parmi ceux-ci, tous n’atteignent pas les successions édiacariennes pour 
lesquelles une profondeur de plus de  2000 m est parfois nécessaire, comme dans le cas du 
sondage Munta-1 (Grey, 2005).  
 L’ensemble des formations géologiques de la période édiacarienne de cette région 
sont regroupées au sein du Groupe Ungoolya. On y retrouve successivement les formations 
Murnaroo, Dey Dey Musdtone, Karlaya Limestone, Tanana, Munyarai et finalement la 
Formation Narana (Figure 7). La brève description de ces formations d’un point du vue 
lithologique et palynologique présentée ci-dessous est principalement basée sur Grey (2005) 
et Morton (1997). Les formations du Cryogénien et du Cambrien ne sont pas présentées car 
ne sont pas étudiées dans le présent travail.  
 La Formation Murnaroo : Elle est principalement composée de grès gris-vert pâle et 
de ciment à base de silice ou rarement de carbonate. La roche peut apparaître d’aspect 
rouge-brun là où une oxydation à lieu. Des grains de quartz sont fréquemment observés. 
Dans Munta-1, cette formation présente une épaisseur de 105m avec un sommet situé à -
1973 m. D’un point de vue palynologique, les microfossiles provenant de cette formation 
sont peu fréquents et sont uniquement des leiosphères (microfossiles sphériques à paroi 
lisse, sans ornementation).  
 La Formation Dey Dey Mudstone : La partie inférieure est formée de mudstone 
rouge-brun et gris-vert séparées par des couches de dolomites. La partie supérieure quant à 
elle est composée d’un mélange de siltite, dolomite et calcaire avec des conglomérats de 
mudstone. Son épaisseur dans Munta-1 est d’environ 300 m (de -1973 m à -1675 m). Cette 
formation recouvre les aires de répartitions de 2 zones d’assemblages Lj/Lc (Leiosphaeridia 
jacutica - Leiosphaeridia crassa) et Ab/Am/Gp (Appendisphaera barbata - Alicesphaeridium 
medusoidum - Gyalosphaeridium pulchrum) qui seront décrites plus précisément au point 
« Biostratigraphie d’Australie ». On y retrouve donc un assemblage varié avec à la fois des 
leiosphères et des acanthomorphes.  
 La Formation Karlaya Limestone : la roche est composée principalement de calcaire 
micritique avec des couches de mudstone limoneux. Dans Munta-1, la formation est 
également divisée en 2 sections séparées par par de la roche calcaire. Chacune de ses sous-
unités contient du schiste gris foncé à des concentrations avoisinant les 30 à 40%. Il s’agit de 
la plus petite formation en termes d’épaisseur avec environ 60 m (-1675 m à -1614 m). 
L’assemblage qui lui y est associé est l’Ab/Am/Gp. D’après Grey (2005), les acritarches 
présents seraient les mêmes que ceux de Dey Dey Mudstone qui sont néanmoins distribué 
de manière plus éparse. Il n’y aurait toutefois pas de trace de leiosphères.  
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 La Formation Tanana Formation : Elle est composée d’un mélange de calcaire, siltite 
et en moindre quantité de grès. La couleur peut varier du rouge-brun au gris-vert en 
fonction de la teneur en l’un ou l’autre composant (Morton, 1997). Cette formation se 
démarque des autres par une augmentation importante du nombre d’acritarches identifiés. 
Elle regroupe 3 assemblages différents l’Ab/Am/Gp, Tc/Sr/Vi (Tanarium conoideum - 
Schizofusa risoria – Variomargosphaeridium litoschum) et Ti/Cg/Mp (Tanarium irregulare – 
Ceratosphaeridium glaberosum – Multifronsphaeridium pelorium). C’est également la plus 
grandes des formations présentes sur Munta-1 avec près de 460 m d’épaisseur (de -1614 m 
à -1152 m).  
 La Formation Munyarai : La Formation est formée de siltites calcaire grises à gris 
foncé. Elle n’apparait pas au sein de Munta-1 et les assemblages d’acritarches qui lui sont 
associés ne sont pas encore clairement connus. On la retrouve dans le sondage Munyarai 1 
également dans le bassin Officer (figure 5). Des acritarches ont été identifié dans se sondage 
par Gravestock et al. (1997). Ils appartiendraient à l’assemblage AAM 4 avec comme espèce 
clé Ambiguaspora parvula. Il s’agit donc encore ici d’acanthomorphes. 
 La Formation Narana : Dans Munta-1, elle est composée de mudstone et de marne 
de couleur alternant le gris et le vert. Il s’agit de la dernière Formation du sondage dont les 
limites inférieures et supérieures sont respectivement situées à -1152 m et 900 m  de 
profondeur. Des études précédentes sont en désaccord quant à la palynoflore qu’on y 
trouve. Gravestock et al.(1997) décrit les acritarches présent dans cette formation dans le 
bassin Officer comme appartenant aux acantomorphes de l’assemblage AAM 4 alors que 
d’autres suggèrent une domination des sphéromorphes (Jenkins et al., 1992). Grey (2005) 
indique, quant à elle, une absence de données  pour cette formation dans le sondage 
Munta-1 mais la présence de filaments, de matières organiques et de sphéromorphes 
dégradés.  

Figure 7 Succession stratigraphique de Munta-1 avec les différents assemblages 
palynologiques-(Grey, 2005) 
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 La Figure 7 permet également de mettre en avant une autre méthode de 
stratigraphie, celle de la chimiostratigraphie qui compare les variations isotopiques du 
rapport entre les isotopes stables duu carbone 12 et 13 (13δC) dans les carbonates et dans la 
matière organique, ou du strontium (87Sr/86Sr) dans les carbonates marins. En effet, la 
biostratigraphie permet un découpage temporel plus fin au sein de périodes délimitées par 
des systèmes de datation absolue basée sur la désintégration naturelle d’isotopes radioactifs 
en éléments stables comme l’uranium-plomb, le plomb-plomb, le rubidium-strontium, 
rehnium-osmium,.. . La combinaison de ces différents outils peut permettre de corréler 
différentes successions géologiques à travers le monde, de révéler une modification du taux 
d’enfouissement de la matière organique et sédimentation, ou encore des évènements 
majeurs tels que des extinctions de masse (Gravestock et al, 1997).  
 L’impact Acraman fait office de point de repère afin de permettre une corrélation 
entre les différents sondages dans le sud de l’australie. La chimiostratigraphie au 13C permet 
de mesurer le ratio des isotopes de carbone qui varie en fonction de différents paramètres 
locaux ou globaux comme la productivité biologique ou des changements climatiques ou 
tectoniques qui modifient le taux d’enfouissement de la matière organique . Dans le cas où 
la roche se trouverait riche en 13C cela peut signifier un taux élevé de dépots de carbone 
organique lié aux organismes de l’époque et dans notre cas d’acritarches, ou correspondre à 
des évènements globaux comme la glaciation marinoenne et l’excursion shuram (Figure 1). 
Les graphiques représentant les différents sondages australiens, comme dans la Figure 7, 
montrent tous 2 excursions négatives en 13C plus importantes dans l’Ediacarien moyen. La 
première se produit dans la Formation Dey Dey Musdtone dans le bassin Officer ou dans la 
partie inférieure de la Formation Bunyeroo dans le Complexe d’Adelaide Rift (Gravestock et 
al, 1997). La seconde dans la Formation Tarana de Munta-1. Ces repères forment donc de 
bons outils de corrélation. Une diminution similaire en isotope de carbone a souvent été 
observée aux niveaux des horizons propres aux grandes extinctions de masse que la Terre a 
connu au cours de son histoire (Mclaren & Goodfellow, 2003). 

3. Biostratigraphie de l’Ediacarien d’Australie 
 L’Australie renferme des collections très bien conservée de microfossiles datant aussi 
bien de l’Archéen que du Protérozoïque. Les premières études datent des années 60 et 
portaient sur la micropaléontologie (aussi appelée palynologie pour les microfossiles à paroi 
organique) au sein du Complexe Adelaide Rift (Preiss, 1987). Elles ont démontré la présence 
de microfossiles dans les successions australienne. Il s’en est suivi de nombreux relevés à 
travers les bassins Officer, Amadeus, Georgina et Complexe Adelaide Rift. L’Australie 
devenait un centre important de la recherche de microfossiles datant du Protérozoïque 
(Grey, 2005).  
 Les scientifiques ont tenté d’établir une stratigraphie Ediacarienne à partir des 
microfossiles et ce sont Zang & Walter (1992) qui ont suggéré la possibilité de se baser sur 
les différents assemblages d’acanthomorphes (acritarches avec appendices). Cette 
biostratigraphie utilisant les acritarches a permis la construction de graphiques comparatifs 
reprenant ces assemblages, utilisable pour comparer et corréler plusieurs sondages 
australiens comme Munta-1, Rodinga 4, Murnarro 1, Observatory Hill 1, … dans le bassin 
Officer. Il existe dorénavant des graphiques de corrélation reprenant les principaux sondages 
australiens permettant une analyse comparative entre les bassins Amadeus, Officer, 
Georgina et du Complexe Adelaide Rift (Grey, 2005). Le schéma de zonation 
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biostratigraphique sur lequel ce travail s’est appuyé provient de Grey (2005). Il repose lui-
même sur les principes de base de la biostratigraphie palynologique édicté par Christopher 
& Goodman (1996) et sur les recommandations du Guide Internationale de Stratigraphie 
(ISG) de Hedberg (1976)(E.O.Rolleri & Riccardi, 1977).  
 ll existe 3 types principaux de biostratigraphie : la zonation par espèce index, la 
zonation par assemblage et la zonation par abondance. La première consiste à fixer un 
intervalle entre une limite inférieure et supérieure formées respectivement par l’apparition 
d’un taxon spécifique et sa disparition. La zone en question portera le nom de ce taxon. La 
seconde caractérise les différents niveaux qui la composent par un assemblage de 
microfossiles que l’on retrouve communément dans ceux-ci. La dernière utilise davantage 
les critères quantitatifs que les précédentes pour distinguer un niveau de ceux qui l’entoure 
(Christopher & Goodman, 1996).  
 Dans le cas des études sur les acritarches de l’Ediacarien australien, Kathleen Grey a 
choisi la zonation par assemblages. La zonation par espèce index nécessitait de connaître 
avec précision la distribution des espèces alors que la zonation par abondance ne peut être 
appliquée en raison des techniques d’extractions, de récupérations des échantillons qui varie 
considérablement d’un auteur à l’autre (Grey, 2005). Par contre, les données quantitatives 
(abondance) peuvent être utiles au sein d’une même étude, notamment en paléoécologie 
(par exemple Beghin et al, 2017) et viendront compléter les informations qualitatives 
(diversité et distribution dans le sondage) récoltées dans ce travail lors de l’analyse des 
échantillons.  
Biozones d’assemblages 
 Le schéma ne contient que 2 assemblages distincts, la palynoflore dominée par des 
leiosphères (ELP) et celle dominée par des acanthomorphes (ECAP). La première est 
composée d’une seule biozone alors que la seconde en contient 4. L’ELP est largement 
répandue dans le protérozoïque, ce qui la rend inutile pour une datation relative précise. De 
plus,  les acritarches qui la composent ont une morphologie simple qui rend difficile leur 
identification. Pour cette raison, l’assemblage Leiosphaeridia jacutica – Leiosphaeridia 
crassa ne peut être considérer comme une biozone à proprement parler. Les différentes 
biozones que compose l’ECAP sont définies en fonction de l’apparition de l’une des espèces 
clés propre à chacune d’entre elles. Ces espèces sont charactéristiques de la biozone c’est-à-
dire qu’on les retrouve communément sans pour autant être restrinct à celle-ci. Ainsi pour 
chacune des biozones, 3 espèces ont été désignées (Grey, 2005). D’après Christopher & 
Goodman (1996), l’apparition de la première des espèces clés marque le début de la 
biozone.  Leur distribution stratigraphique est résumée ci-dessous et dans le tableau 2. 
Tableau 2 Assemblage zones proposé par Grey (2005) 

 

 

Palynoflore Assemblage  zone proposé  

 
 

Ediacaran Complex 
Acanthomorph Palynoflora 

(ECAP) 

Ceratosphaeridium mirabile - Distosphaera australica - Apodastoides verobturatus  Assemblage zone 
(Cm/Da/Av) 

Tanarium irregulare – Ceratosphaeridium glaberosum – Multifronsphaeridium pelorium Assemblage zone 
(Ti/Cg/Mp)  

Tanarium conoideum – Schizofusa risoria – Variomargosphaeridium litoschum Assemblage zone (Tc/Sr/VI)  

Appendisphaera barbata – Alicesphaeridium medusoidum- Gyalosphaeridium pulchrum  Assemblage zone 
(Ab/Am/Gp)  

Ediacaran Leiosphere 
Palynoflora (ELP) 

Leiosphaeridia jacutica – Leiosphaeridia  crassa Assemblage zone (Lj/Lc)  
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Assemblage zone (Lj/Lc) : Leiosphaeridia jacutica – Leiosphaeridia  crassa  

 Cet assemblage apparait dans les niveaux justes au-dessus des caps carbonates. 
Cette couche est composée de roche carbonatée (calcaire et/ou dolomite) et recouvre les 
sédiments qui sont produits lors d’un épisode glaciaire important. Par rapport à d’autre 
roche calacaire, ils sont généralement appauvris en 13C (Kennedy et al, 2001). Dans le cas 
présent, elle semble indiqué la fin de la période glaciaire Marinoenne il y a 635 Ma. 
L’apparition de Leiosphaeridia jacutica et la présence de Leiosphaeridia crassa marque le 
début de la biozone mais il n’est pas rare de trouver d’autres leiosphères comme L. 
minutissima et L. tenuissima. Au niveau de la distribution stratigraphique, l’assemblage est 
associé dans Munta-1 à la partir inférieure du sondage jusqu’à la moitié de la formation Dey 
Dey Mudstone (Grey, 2006).  
 Assemblage zone (Ab/Am/Gp) : Appendisphaera barbata – Alicesphaeridium medusoidum- Gyalosphaeridium 
pulchrum   

 L’apparition de l’assemblage est attribué à la présence d’Appendisphaera barata. 
Cette biozone marque également le début de l’ECAP dans les sondages Munta-1 et Rodinga 
4. Les espèces Alicesphaeridium medusoidum et Gyalosphaeridium pulchrum complètent 
l’assemblage et sont aussi utilisées pour déterminer le début de l’ECAP. Dans certains 
échantillons, G. multispinulosum peut remplacer G. pulchrum au sein de la biozone. Cet 
assemblage dans Munta-1 peut s’associer à plusieurs autres taxons comme Appendisphaera 
minutiforma, Archaeotunisphaeridium fimbriatum, Ericiasphaera fragilis, Tanarium 
pluriprotensum et Tanarium araithekum. Dans Munta-1, l’assemblage est présent dans la 
seconde moitié de la formation Dey Dey Mudstone, à l’ensemble de la formation Karlaya 
Limestone et finalement à la partie inférieure de la formation Tanana (Grey, 2005).  
Assemblage zone (Tc/Sr/VI): Tanarium conoideum – Schizofusa risoria – Variomargosphaeridium litoschum  

 La base de la biozone est fixée à l’apparition de Tanarium conoideum même si 
Schizofusa risoria peut apparaître avant, notamment dans Munta-1. A propos du troisième 
taxon clé de l’assemblage, Variomargosphaeridium litoschum, il est généralement assez 
commun dans la biozone d’après Grey (2005). C’est dans la partie supérieure de la formation 
Tanana que l’assemblage est présent dans Munta-1 (Grey, 2005).   
Assemblage zone (Ti/Cg/Mp): Tanarium irregulare – Ceratosphaeridium glaberosum – Multifronsphaeridium 
pelorium  

 Tanarium irregulare marque le début de l’assemblage, pour ce qui est de 
Cerastosphaeridium glaberosum et Multifronsphaeridium pelorium, leur présence est moins 
commune. Cette biozone montre une augmentation de la complexité morphologique des 
acritarches. La forme et la dimension des vésicules et des processus deviennent plus 
élaborées qu’auparavant. On voit apparaître des processus ouverts vers l’intérieur de la 
vésicule ou encore des vésicules présentant un nombre impressionnant de processus. La 
distribution stratigraphique de cet assemblage dans Munta-1 est la partie supérieure de la 
formation Tanana pour sa base. Quant à sa limite supérieure, elle n’est pas définie dans ce 
sondage pour cause de troncature de la Formation Narana (Grey, 2005).  
Assemblage zone (Cm/Da/Av) : Ceratosphaeridium mirabile - Distosphaera australica - Apodastoides 
verobturatus   

 Ce dernier assemblage commence par la présence de Ceratosphaeridium mirabile qui 
est facilement reconnaissable à sa vésicule granuleuse et à son unique et large processus. 
Cette biozone montre la plus grande diversité morphologique parmi les asssemblages 
reconnus pour décrire le Néoprotérozoique. On y trouve des acritarches dont l’aspect est 
relativement simple comme les Ceratosphaeridium ou au contraire des formes complexes 
comme Archaeotunisphaeridium fimbriatum ou Labruscasphaeridium intertextum. Cette 
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biozone n’est pas observable au sein de Munta-1 mais il est néanmoins présent dans le 
Bassin Officier dans Observatory Hill 1 (Grey, 2005).  
Les biozones assemblages par Zang (1994)   
 Le Bassin Officer a été le lieu de plusieures études après 1980, visant les acritarches 
du Néoprotérozoique. Elles ont permis la compréhension et la modélisation des successions 
de dépôts au sein du bassin Officer (Gravestock et al, 1997). Les recherches ayant eu un 
impact important sont celle de Zang (1994). A la suite de travaux basés sur des centaines 
d’échantillons, il établit une liste de 8 assemblages d’acritarches Ediacarien. Ces biozones 
répondent au même critère qui sera énonce peu de temps après par Christopher & 
Goodman (1996) c’est-à-dire l’apparition des espèces clés marque le début de l’assemblage. 
Ce nombre a ensuite était réduit à 6. L’ensemble des biozones sont repris dans le tableau 3 
Nous pouvons y voir qu’il comporte également 2 assemblages propres aux successions 
cambrienne (AAC1-AAC2) et 2 aux successions ordoviciennes (AA01-AA02) (Gravestock et al, 
1997).  
 

 Les espèces reprisent dans le tableau3 ont plus tard subi une révision de leur 
taxonomie. Par exemple Hocosphaeridium qui est l’espèce clé de la biozone AAM3 est repris 
dans Grey (2005) sous le nom de Tanarium ou encore le genre Amadeusphaeridium de 
AAW1b qui est apparanté à Alicesphaeridium. Une autre différence est le nombre d’espèces 
clés par assemblage. Dans Grey (2005), une biozone est représentée par 3 espèces clés là où 
dans Zang (1994), une seule pouvait suffire.  
 Les études menées par Willman et Moczydlowska (2008) dans le sondage Giles 1 
situé lui aussi dans le bassin Officer, ont appuyé les changements d’assemblage établi par 
Grey (2005). Cette zonation biostratigraphique permettrait de réaliser une corrélation entre 
les différents sondages du bassin Officer mais aussi avec d’autres continents. Une corrélation 
globale des successions édiacarienne serait donc possible avec ces biozones. La répartition 
des acritarches de l’Ediacarien s’est avérée, à la suite des analyses des sondages à travers le 
monde, être globale grâce à la diffusion de certains taxons (Grey, 2005 ; Willman & 
Moczydlowska, 2006, 2008).  
 

Tableau 3 Assemblages zones proposé par Zang (1994) 



17  

 

4. Biostratigraphie de l’Ediacarien en dehors de l’Australie 
 Il existe des biostratigraphies qui diffèrent de celle établie par Grey (2005). De plus 
en plus, les scientifiques tentent de généraliser au monde la biostratigraphie à l’aide 
d’acritarches. Si certaines espèces semblent être de bonnes candidates grâce à leur large 
distribution spatiale et leur courte distribution temporelle, l’élaboration d’une 
biostratigraphie mondiale n’est encore qu’à son stade d’ébauche. Les paragraphes suivant 
montrent les différents assemblages édiacariens décrits récemment en Russie et en Chine 
ainsi que les liens avec l’Australie, Baltica (paléocontinent qui comprend la Scandinavie, les 
Pays baltes et la côte méridionale de la mer Baltique, le nord-ouest de la Russie, la 
Biélorussie et le nord de l'Ukraine),  la Sibérie, et l’Inde.  
 

La Formation Keltmen-1 se situe dans le Nord-Ouest de la Russie  (qui faisait partie du 
paléocontinent Baltica) (Figure 8). Le sondage pénètre dans les 2 unités délimitant 
l’Ediacarien : Ust-Pinega et Mezen. En dessous de ceux-ci, une nouvelle unité, l’Okos, a été 
daté par la technique Rb-Sr à ~ 810 Ma. Cette unité (-2910 m à -2780 m) est composé d’un 
mélange de siltite verdâtres et de grès limoneux gris-brunâtre. Elle contient les 2 premiers 
assemblages du sondage. L’assemblage I avec Trachyhytrichosphaera aimika-Crinita 
unilaterata et l’assemblage II faisant la jonction avec l’Ediacarien est lié à des léosphères 
simple (L. crassa-jacutica). L’unité Ust-Pinega (-2780 m à -2309 m) est composé 
principalement de mudstone et de grès avec sa partie inférieure enrichie en glauconite. Elle 
contient l’assemblage III qui contient des acanthomorphes tels que Alicesphaeridium 
medusoideum-Cavaspina acuminata-Weissiella grandistella. Enfin, le Mezen (-2309 m à -
1880 m) formé de mudstone gris et de limon contient les assemblages IV (Striatella coriacea-
Oscillatiri opsis) et l’assemblage V (Tanarium conoideum). Cette étude menée par Golubkova 
et al. (2015) a permis d’identifier pour la première fois des acanthomorphes Ediacarien des 
genres Appendisphaera et Tanarium en Sibérie. Cette découverte prouve que leur large 
distributions spatiale n’est pas encore parfaitement connue (Golubkova et al, 2015).  

 
 
 

Figure 8 Lithostratigraphie, 
localisation et assemblages zones 

du sondage Keltmen-1 - 
(Golubkova et al, 2015) 
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La Formation de Doushantuo situé dans les gorges du Yangtze (Figure 9) à 
notamment était étudiée par Young (2018). La formation est subdivisée en 4 membres aux 
caractéristiques lithologiques différentes. Le membre I forme la subdivision la plus basse et 
est composé d’une couche de 5 m d’épaisseur de dolomite. Le membre II présente une 
épaisseur de 60 à 140 m de schiste noir intercalé avec de la dolomite. Le membre III est lui 
aussi composé principalement de dolomite avec néanmoins de concrétion de roche silicieuse 
ou chert pour une épaisseur total de 40 à 60 m. Enfin, le membre IV est formé d’un shiste 
noir de 10 à 20m d’épaisseur avec des concrétions de dolomite. Auparavant la Formation 
Doushanto était toujours associée à 2 assemblages. La biozone inférieure de Thianzhushania 
spinosa limité au bas du membre II et la biozone supérieure de Tanarium conoideum - 
Hocosphaeridium scaberfacium -Hocosphaeridium anozos limité au membre III. Cette 
attribution a été définie en utilisant des espèces dont la distribution géographique est 
cantonnée au Sud de la Chine ou dont la taxonomie ne permettait par une répartition 
intercontinentale. Grâce aux nouvelles découvertes et à la meilleure reconnaissance de la 
première / dernière apparition d’une espèce au sein d’un sondage, la biostratigraphie de la 
région fut renouvellée. Ce sont 4 assemblages qui ont donc été proposés, du plus ancien au 
plus récent : Appendisphaera grandis-Weissiella grandistella-Tianzhushania spinosa, 
Tanarium tuberosum-Schizofusa zangwenlongii, Tanarium conoideum-Cavaspina basiconica 
et Tanarium pycnacanthum-Ceratosphaeridium glaberosum. Comme pour l’Australie, le 
début d’un assemblage est marqué par l’apparition d’une espèce clé. Comme indiqué sur la 
Figure 9, la biostratigraphie nouvellement proposées par Liu & Moczydlowska (2019) se 
concentre dans les membres II et III.  

 

Lors de l’enregistrement des espèces du sondage Giles 1 dans le bassin Officer en Australie, 
Willman et Moczydlowska (2008) ont établi le tableau 4 ci-dessous. Il permet une analyse 
simple de la dispersion de certains acritarches autour du globe. Les Leiosphaeridias sont 
présents partout, ce qui n’est pas le cas pour toutes les espèces. Un lien fort entre  
l’Australie (bassins Officer et Amadeus), la Sibérie, Baltica et le Sud de la chine est évident. 
En excluant les léiosphères, 5 espèces sont communes avec  le Nord-Est de l’Europe, 8 avec 
la Sibérie et 9 avec le Sud de la Chine mais seulement 1 espèce avec l’Inde et Baltica. Les 
genres Appendisphaera et Tanarium présentent une distribution relativement globale. 

Figure 9 Localisation et biostratigraphie du sondage Doushanto- (Liu & Moczydlowska, 2019) 
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 La Formation Oppokun est préservée dans le bassin de Lena-Anabar dans la région de 
Khastakhskaya en Sibérie (Grazhdankin et al, 2020) (Figure 10). Elle est comprise entre la 
Formation Mattaia (-2200 à -2310 m) et la Formation Turkut (-2600 à -2700 m). Sa 
composition est principalement faite de roches calcaires intercalés de shales contenant des 
microfossiles du même type que ceux identifiés en Chine. Ils sont appelé acanthomorphes de 
type Doushantuo-Pertatataka. Son intérêt résulte dans son âge qui se situe à la jonction 
entre l’Ediacarien et le Cambrien, entre 544 et 530 Ma. Des études récentes en  Chine, 
Russie et Mongolie montre que certains ont survécu après l’évènement Shuram. Cette 
nouvelles étude en Sibérie  remet en question la distribution temporelle des acritarches qui 
jusquelà étaient considérés comme absents des horizons supérieurs de l’Ediacarien, après 
l’évènement Shuram, mais qui ici coexistent avec des petites coquilles fossiles de type 
Cambrien préservés dans les calcaires (Grazhdankin et al, 2020). L’évènement Shuram dont 
l’âge est d’environ -570 Ma correspond à l’excursion négative des isotopes de carbone la 
plus importante de l’Ediacarien. L’importance des répercussions environnementales 
attribuées à l’évènement Shuram et même son origine font encore débat mais serait liée à 
des changements globaux dans la chimie océanique ou aurait une origine diagénétique. Un 
impact météoritique a aussi été proposé (Young 2018). Cependant la Formation Oppokun 
montre la stabilité de la diversité des acanthomorphes durant l’Ediacarien qui perdure après 
cet évènement (Grazhdankin et al, 2020). La Fm Oppokum de Sibérie contient des taxa 
communs au second assemblage d’acanthomorphes de la Fm Doushantuo en Chine,  qui 
montre des taxa communs avec l’assemblage ECAP australien. Cependant les assemblages 
chinois et australiens sont plus vieux de plusieurs dizaines de millioens d’années. Malgré des 
exctinctions ou diversifications locales, les genres Appendisphaera, Cavaspina, Eotylotopalla, 
Knollisphaeridium, et Tanarium sont ubiquistes et survivent à l’évènement Shuram. 
 
 
 
 
 
 
 
 
 

Tableau 4 Actuel paléogéographie des acritarches du sondage Giles-1 -(Willman & Moczydlowska, 2008) 
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La Figure 11 représente une comparaison entre la stratigraphie du sondage Munta-1 en 

Australie, la Formation Doushantuo en Chine et la Formation Oppokun. La Figure 12 montre 
une comparaison des différentes biozones d’assemblages d’acritarches entre ces succession 
en Australi (sondage Munta-1), en Chine (Formation Doushantuo) et en Sibérie (Formation 
Keltmen-1) (Grey, 2005 ; Liu & Moczydlowska, 2019 ; Golubkova et al, 2015). Ces figures 
montrent que si les âges correspondent aux principales formations de Munta-1, les 
biozonations des acritarches se trouvent être fort différentes de celles décrites par Grey 
(voir point 3. Biostratigraphie de l’Edacarien d’Australie). 
  

Figure 10 Localisation de la Formation Oppokun- 
(Grazhdankin et al, 2020) 

Figure 11 Corrélation des formations entre l'Australie, la Chine et la Sibérie- (modifié à partir Grey, 2005; Liu & 
Moczydlowska, 2019; Golubkova et al, 2015) 
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Figure 12 Corrélation des biozonations entre l'Australie, la Chine et la Sibérie-(modifié à partir de Grey, 2005; Liu & 
Moczydlowska, 2019; Golubkova et al, 2015). 1 : Appendisphaera grandis – Weissiella grandistella- Tianzhushania 
spinosa, 2 : Tanarium tuberosum – Schizofusa zangwenlongii, 3 : Tanarium conoideum – Cavaspina basiconica, 4 : 

Tanarium pycnacanthum - Ceratoshaeridium glaberosum. I :Trachyhytrichosphaera aimika - Crinita unlilaterata, II : 
Leisphaera crassa / jacutica, III : Alicesphaeridium medusoideum – Cavaspina acuminata- Weissiella grandistella, IV : 

Striatella coriacea – Oscillatei opsis, V : Tanarium conoideum 
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5. Matériel et méthodes 
Echantillonnage 
 Le sondage Munta-1 a été échantillonné par des membres du laboratoire Early Life 
Traces & Evolution-Astrobiology de l’ULiège, et ses collaborateurs (VUB, ULB) dans le « South 
Australia Drill Core Reference Library »  à Adélaïde en Australie dans le cadre du projet EOS 
ET-HOME. Parmi ces échantillons, 54 échantillons ont été sélectionnés pour ce travail sur 
base de la lithologie (shale/schiste) et sur l’ensemble des couches stratigraphiques de 
manière à fournir un échantillonnage le plus complet possible. Les échantillons proviennent 
donc de profondeurs allant de 2031,68 m à 809,56 m. Ils ont servi par la suite à la 
préparation de lame qui deviendra l’outil de travail principal. Au total, ce sont 162 lames 
palynologiques de 54 niveaux de profondeur qui ont été analysées (Tableau 5).  
 
Tableau 5 Liste des niveaux analysés 

809,56 941,3 1039 1151 1215,17 1243,6 1287,8 1318,5 1326,6 1356,2 1380,02 1405,9 1426,4 1522,4 1570,15 

1581,2 1594,7 1609,4 1633,58 1681,32 1702,65 1714,75 1728,5 1731,1 1737 1769,2 1778,48 1786,36 1789,93 1800,88 

1801,19 1802,96 1810,90 1837,56 1839,95 1842,77 1850,92 1858,74 1884,2 1891,95 1897,61 1907,77 1910,82 1914,73 1915,15 

1926 1962,71 1967,48 1969,76 1980 1987,55 2000,2 2017,46 2031,68       

 
 

Extraction des microfossiles et préparation des lames  
 La préparation des échantillons commence par un nettoyage à l’eau claire de 
l’échantillon suivie d’un concassage grossier de la roche (25 grammes) dans un mortier 
d’agate pour éviter la contamination. On peut par la suite les stocker dans des pots en 
polypropylène jusqu’à la prochaine étape. L’échantillon est ensuite traité durant 7h à l’acide 
chlorhydrique 35% afin de le débarrasser des carbonates, s’en suivra d’une décantation et 
d’une neutralisation des acides dans l’eau ultrapure. L’étape suivante est la digestion des 
silicates grâce à l’acide fluorhydrique 58-62% qui dure 5 jours et nécessite une légère 
agitation 2 fois par jour. Comme pour le traitement à l’HCl, une décantation et une 
neutralisation des acides dans l’eau ultrapure est nécessaire. Durant cette dernière étape, 
des fluorures se forment et doivent être éliminés par un passage de 2h au bain-marie dans 
l’HCl 35% chaud. La neutralisation des acides faite, la filtration des macérats peut 
commencer. La filtration à l’aide d’une pompe à vide s’effectue sur des filtres en acier 
inoxydable avec 2 maillages possible (25µm et 10µm). Le filtrat est récupéré et étalé sur une 
lame avec du polyvinyle. La lame est mise dans une étuve à 40°C pendant une nuit afin de 
sécher l’échantillon. Enfin, le collage des lamelles avec la résine-eukit termine la préparation 
des lames palynologiques.  
 
Microscopie en lumière transmise et imagerie digitale  
 L’étude microscopique a été réalisée à l’aide d’un microscope optique Primo Star de 
la marque Zeiss. Le grossissement de l’oculaire étant de 10X et celui des objectifs 
respectivement 10X, 40X, 100X a permis d’obtenir un bon visuel nécessaire à l’identification 
des acritarches. Les premières observations des lames ainsi que les premières analyses ont 
été réalisées dans le laboratoire Early Life Traces & Evolution-Astrobiologie, UR Astrobiology 
et Département de Géologie de l’Université de Liège. La suite et fin de la récolte des 
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résultats et la rédaction ont été réalisées à mon domicile en raison de la crise sanitaire du 
Covid-19. 
 Il est délicat de parler ici « d’espèce » étant donné qu’il s’agit de fossiles et plus 
précisément d’acritarches qui, par définition, n’ont pas d’affinités biologiques certaines. 
Cependant en paléontologie, ces termes désignent des morpho-espèces qui ne 
correspondent pas nécessairement aux espèces biologiques. L’identification des acritarches 
est basée sur la taxonomie de Grey (2005). 
 Diversité et abondance des acritarches (Tableau 6, 7, 8) 

 L’analyse des données a été réalisée en plusieurs étapes. D’abord, les acritarches 
identifiés ont été enregistrés dans un tableau afin de déterminer précisément la diversité 
desgenres et espèces (le nombre de taxa et la diversité taxonomique),  et l’abondance de 
chaque taxon dans chaque échantillon correspondant à un niveau de profondeur dans le 
sondage. Cet enregistrement rassemble les acritarches des 3 lames par niveau, et permet de 
suivre les variations de diversité et d’abondance des acritarches le long du sondage, avant et 
après le niveau d’impact Acraman. Ensuite les données ont été résumées en deux 
graphiques (Figure 33, 34), permettant de montrer l’évolution de l’abondance des 
léiosphères (acritarches sans ornementation du genre Leiosphaeridia) et des 
acanthomorphes (acritarches avec processus auxquels nous avons ajouté Schizofusa) en 
pourcentage relatif par rapport au total du nombre de spécimens par niveau. Enfin, 
l’évolution de la diversité a été visualisée en deux graphiques (Figure 31,32) comparant les 
variations du nombre d’espèces en fonction de la profondeur dans les formations préservées 
dans le sondage.  

6. Résultats 

6.1. Taxonomie et description des taxons observés 

 Les scientifiques ont tenté d’inclure les acritarches édiacariens dans différents clades. 
On les a associés aux copépodes, à des oeufs d’animaux (Cohen & Riedman, 2018), et enfin à 
des formes enkystées d’algues unicellulaires phytoplanctoniques (Willman & Moczydlowska, 
2011). La présence d’un biopolymère semblable à ce que l’on peut trouver dans des micro-
algues vertes a été isolée chez un individu appartenant à l’espèce Tanarium provenant de 
Observatory Hill 1 (Javaux et al, 2004). La plupart des acritarches étant non-identifiés par 
définition, ce groupe est considéré comme polyphylétique avec une classification artificielle.  
 Les variations morphologiques forment les principaux critères de classification 
taxonomique des microfossiles du Protérozoïque. Ces variations comprennent la taille et de 
la forme de la vésicule, la présence ou non de processus, pleins ou creux, leur dimension à la 
base et vers la partie distale, leur nombre et leur disposition sur la paroi, et les structures de 
désenkystement (ouverture d’un kyste pour libérer son contenu). Ces différents critères sont 
repris dans la figure 13 Ils reprennent un résumé des variations morphologiques d’espèces 
rencontrées par Grey (2005). 
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Figure 13 Clé A, B, C morphologiques des acritarches présent dans Grey (2005) 
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Les descriptions suivantes sont issues de Grey (2005) et Walter & When-long (1992). 
Il ne s’agit donc pas ici d’une revue de la systématique existante mais bien d’une 
présentation des différents acritarches identifiés lors de ce travail, avec quelques remarques 
personnelles pour certains taxa basées sur mes observations en microscopie. De plus, parce 
que la plupart des espèces au sein d’un même genre se différencient sur base de la longueur 
des processus et qu’aucune mesure des microfossiles n’a été réalisée durent ce travail, les 
espèces appartenant au même genre ont été délibérément regroupées sous une seule 
espèce (se référer aux remarques). 

Au total, 17 taxa et 3844 spécimens ont été identifiés et comptées dans les 54 
échantillons étudiés dans le sondage Munta-1. 
 

Acritarches sphéromorphes 
 
Leiosphaeridia spp.  
 
 Remarque : Il s’agit sans aucun doute du genre le plus présent lors de l’analyse, nous 
avons pu en observer à pratiquement tous les niveaux. Dans le cadre de ce travail, nous les 
avons regroupés sous le genre Leiosphaeridia spp par soucis de facilité. 
 Caractéristique : Le genre Leiosphaeridia regroupe 4 espèce principales : L. crassa, L. 
jacutica, L. minutissima et L. tenuissima. Les 2 critères servant à les différencier (dans Grey, 
2005) sont l’épaisseur de la paroi et la taille. L. jacutica et L. tenuissima ont une taille 
dépassant les 70 µm, la premiàre avec une paroi épaisse (plis lancéolés) et la seconde une 
paroi fine (plus sinueux). L. crassa et L. minutissima sont sous les 70 µm mais avec la même 
distinction au niveau de l’épaisseur de la paroi. Ils apparaissent tous sous l’aspect d’une 
sphère sans processus.  

Figure 14 Leiosphaeridia spp. 
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Schizofusa 
 
 Remarque : Les spécimens appartenant à ce genre ont tous été décrit comme étant 
l’espèce S. zangwenlongii.  
 Caractéristiques : ils sont facilement reconnaissables par leur forme fusiforme ou 
ellipsoidale. Ils présentent également une fente dans l’axe longitudinal allant quasiment 
d’une extrémité à l’autre de l’individu. Les bords de celle-ci semblent renforcer donnant 
l’impression d’un épaississement de la paroi à ce niveau-là. Lorsqu’on observe l’acritarche on 
peut voir que la paroi présente des plis répartis au hasard sur son ensemble. Ces 
microfossiles sont de plus résistants à l’acide. Dans Grey (2005), 2 espèces de schizofusa ont 
été identifiées, il s’agit de S. risoria qui a été la première identifiée et la seconde est S. 

zangwenlongii . La distinction entre ces 2 espèces se réalise principalement par l’observation 
des terminaisons des parois. Chez S. risoria, elles sont plus effilées et  les bords d’ouverture 
de la fente comme le reste de la paroi sont plus fines. Au niveau de dimensions, les 2 sont 
semblables pour la longueur de la vésicule c’est-à-dire environ 220 µm mais une différence 
pour la lageur de celle-ci est marquée. Pour S. zangwenlongii, elle est proche de 110 µm 
alors qu’elle n’est que de 80 µm pour S. risoria. Ces différences peuvent être subtiles et 
difficiles à observer, ce pourquoi les spécimens ont été groupés en un seul taxon dans ce 
travail. Remarquons qu’ici Schizofusa est parfois difficile aussi à différencier d’une leiosphère 
avec structure de désenkystement. 

  

  
 
Acritarches acanthomorphes 
 

Alicesphaeridium medusoidum 
 

 Caractéristiques : Alicesphaeridium medusoidum a une vésicule circulaire-
subcirculaire mais étant donné que cette espèce se déforme beaucoup à la compression, il 
est commun de l’observer différemment de cette forme originale. Les processus peuvent 
être semblable entre eux ou non et leur longueur est variable mais reste relativement faible 

Figure 15 Schizofusa zangwenlongii 
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par rapport aux autres acanthomorphes. Ils sont creux, ouverts vers la vésicule, simples mais 
peuvent se diviser en plusieurs branches qui resteront discrètes. Ils sont répartis 
aléatoirement sur la paroi. A. medusoidum possède des dimensions parmi les plus 
imposantes observées, 300 µm sur 220 µm avec des processus d’environ 20 µm. Il a été 
signalé sur 2 sites de prélèvement Munta-1 évidement et Rodinga 4 aussi situé en Australie. 
Des individus ayant des dimensions dépassant les 350 µm ont été observés confirmant son 
statut de « géant » parmi les acritarches. 

 
Appendisphaera 
 

 Remarque : Leurs processus se présentent tous sous l’allure de fins filaments 
semblables entre eux dans une même espèce et se distinguant par leur taille vis-à-vis des 
autres. La dimension de l’individu peut également permettre une différenciation mais la 
distinction entre les espèces s’effectuant principalement par le critère de taille des 
processus. Un regroupement autour de 3 espèces a été réalisé Appendicesphaera barbata, 
A. tenuis et A. minutiforma. 
 

Appendisphaera barbata  
 

 Caractéristiques : Le nom A. barbata fait référence à l’aspect de barbe que suggère 
l’observation des processus chez cette espèce. La vésicule est circulaire et les processus y 
sont densément distribués de manière homogène. Leurs pointes ont tendance à s’effiler et 
leur minceur ne permet pas clairement de déterminer s’ils sont creux ou pleins. De même 
que leur densité rend difficile un comptage précis. Les dimensions peuvent varier assez 
fortement entre 2 individus mais une moyenne de 150 µm est à considérer. Concernant la 
longueur des processus, elle varie entre30 et 40 µm.  
 

Figure 16 Alicesphaeridium medusoidum 
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Appendisphaera minutiforma 
 

 Caractéristiques : le nom nous donne directement une idée de l’aspect de 
l’acritarche. L’espèce présente les caractéristiques générales du genre Appendisphaera mais 
une taille de vésicule et des processus bien moins impressionnants. La taille maximum de la 
vésicule avoisine les 40 µm alors que celle des processus est de l’ordre de 10 µm. Il s’agit 
donc de la plus petite espèce d’acanthomorphe rencontrée dans le cadre de ce travail. La 
confusion avec A barbata est possible sur base de la morphologie mais le critère de taille 
dans ce cas-ci ne permet pas d’erreur. 

 

 
 
 
 
 

Figure 17 Appendisphaera barbata 

Figure 18 Appendisphaera minutiforma 
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Appendisphaera tenuis  
 

 Caractéristiques : Cette espèce est reconnaissable au nombre important de processus 
autour de la vésicule qui sont toujours répartis de façon homogène. Leurs aspect solide et 
effilé est typique du genre Appendisphaera mais contrairement à A. barbata ils sont plus fins 
chez A. tenuis. La vésicule est plus grande avec une moyenne d’environ 290 µm. La longueur 
des processus permet également de les distinguer, celle-ci est légèrement moins importante 
que chez A. barbata , on parle ici de l’ordre de 20-30 µm. Notons que la forme circulaire 
peut être plus abstraite pour certains individus. 
 

 
Archaeotunisphaeridium fimbriatum 
 

 Remarque : Le nom est dérivé du latin fimbriatus signifiant bordure fibreuse faisant 
référence à l’extrémité des processus qui sont facilement distinguable des autres 
acanthomorphes. Les processus peuvent faire penser à des palmiers. 
 Caractéristiques : Archaeotunisphaeridium fimbriatum présente une vésicule 
sphérique à ellipsoidale avec de long processus distribués aléatoirement autour de celle-ci. 
Ils sont de longueur équivalente, creux et peuvent s’effiler vers l’extrémité. L’aspect des 
processus est le critère dominant dans l’identification de l’espèce. La partie distale se 
présente avec une bifurcation de filaments qui se divisent eux aussi en filaments de rang 
inférieur. Concrètement, lors de l’observation de cette espèce nous apercevons des 
processus relativement larges et dont l’extrémité apparaît noire. A grossissement plus 
important, on peut distinguer les différents filaments. L’acritarche est rarement présent 
entier, la vésicule se trouve être corrodée mais les processus sont toujours bien visibles. Les 
dimensions des individus sont par ce fait difficilement quantifiable de manière précise mais 
les études précédentes estiment une moyenne de 130 µm pour la vésicule et de 20 µm pour 
la longueur des processus. Elle se rencontre dans Munta-1 uniquement à des profondeurs 
appartenant à  la formation Tanana.  

Figure 19 Appendisphaera tenuis 
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Ceratosphaeridium glaberosum  
 

  Caractéristiques : L’origine grecque du nom en dit long sur l’aspect de cette espèce, 
du mot grec Keratos pour corne et sphaira pour sphère, on comprend rapidement à quoi 
ressemblent les spécimens. Ceratosphaeridium se présentent en effet comme une vésicule 
circulaire-subcirculaire de plusieurs dizaines de microns munie d’un seul processus creux et 
conique. Comme tous les acritarches, leur paroi est organique et résistant à l’acide. La paroi 
est composée d’une seule couche lisse ou granuleuse. L’extrémité du processus est effilée 
mais peut également être émoussée, quant à la base elle reste conique et forme un angle 
arrondi avec la paroi. Leurs dimensions ne sont, contrairement à d’autres espèces, pas 
impressionnante avec une moyenne de 100 µm pour la vésicule et de 30 µm pour le 
processus. La seule confusion possible serait avec C. mirabile qui n’a pas été observé durant 
ce travail. La distinction se marque au niveau de la paroi et du processus, elle est d’avantage 
granuleuse que lisse et le processus est plus gros, plus court chez C. mirabile.   
  

Figure 20 Archaeotunisphaeridium fimbriatum 

Figure 21 Ceratosphaeridium glaberosum 
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Dicrospinasphaera virgata 
 

 Caractéristiques : la vésicule n’a pas une forme précise, elle tend à être sphérique 
mais peut apparaître ovale ou triangulaire. Les processus quant à eux sont très particuliers. 
Leur apparence fait penser à un arbre mort à 2-3 branches, rarement plus. Il y a également 
une hétéromorphie pour leur base, celle-ci peut être large ou fine et la division des branches 
peut se faire proche de la base ou au contraire proche de l’extrémité. Les dimensions varient 
énormément d’un individu à l’autre, la moyenne tend vers 220 µm mais certains peuvent 
atteindre les 300 µm ou plus. Pour ce qui est de la longueur des processus, elle est de 40 µm 
en moyenne. Les processus sont par contre tous pleins. Contrairement à d’autres 
acritarches, Dicrospinasphaera virgata possède une zone de distribution particulièrement 
restreinte. En effet, les études le signalent uniquement dans Munta 1 et plus précisément 
entre 1243,6 et 1252,5m de profondeurs. Nous ne le retrouvons donc qu’en Australie dans le 
bassin Officer.  
 

 
Ericiasphaera adspersa 
 

 Caractéristiques : La vésicule est subcirculaire avec des bords pouvant être 
irréguliers. Elle est recouverte de minuscules processus coniques pleins et apparaissent donc 
plus foncés que la paroi. Leur taille n’est que de quelques µm et celle de la vésicule est en 
moyenne de 125 µm. Il ne s’agit pas de l’espèce la plus facilement repérable. Les processus 
peuvent vite passer inaperçus à cause de leur dimension mais leur nombre important donne 
à l’acritarche un aspect de pigmentation qui sert à l’identification.  
 
 
 
 
 
 

Figure 22 Dicrospinasphaera virgata 
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Ericiasphaera fragilis 
 

 Caractéristiques : une vésicule subcirculaire, ovale d’origine mais peut apparaître 
difforme lors de l’observation au microscope. Elle présente de nombreux processus répartis 
sur l’ensemble de la paroi. Les processus sont longs et pleins ce qui permet de la distinguer 
des autres espèces d’Ericiasphaera. Les dimensions de la vesiculesont de 150 µm en 
moyenne, la longueur des processus quant à elle est d’environ 40 µm. Cependant, une 
variété dans celle-ci est commune de même que leur base légèrement conique est typique 
des Ericiasphaera.  
 

 
Gyalosphaeridium 
 

 Remarque : Tout comme T. pluriprotensum, lesespèces du genre Gyalosphaeridium 
ont été parmi les plus nombreuses observées. Nous avons pu identifier 2 espèces de 
Gyalosphaeridium : G. multispinulosum et G. pulchrum. Elless sont reconnaissables à leur 
taille imposante et à un nombre de processus important par rapport à d’autres 
acanthomorphes répertoriés dans ce travail d’analyse. 
 

Figure 26: Eriasphaera fragilis 

Figure 23 Ericiasphaera adspersa 

Figure 24 Eriasphaera fragilis 



33  

 

Gyalosphaeridium multispinulosum   
 

 Caractéristiques : comme son nom l’indique cette espèce est caratérisée par un 
grand nombre de processus qui ont tous tendance à s’effiler vers la pointe. La vésicule a une 
forme circulaire à ovale. Les processus sont creux et répartis de manière irrégulière sur la 
paroi mais ce qui différencie G. multispinulosum des autres acanthomorphes présents ici, 
c’est la variété dans la base des processus. Certaines bases peuvent être coniques, 
directement effilées, larges ou encore se ramifier avec plusieurs pointes. En terme de 
dimension, ce genre est le plus volumineux des acritarches observés ici avec un diamètre 
moyen proche des 250 µm pour une longueur des processus proche de ceux de T. 
araithekum c’est-à-dire 25-30 µm. Concernant leur nombre, la littérature mentionne 150 
processus en moyenne. La différence avec G. pulchrum se marque essentiellement au niveau 
de la base de ces derniers. Ils y sont généralement de forme conique.  

 
Gyalosphaeridium pulchrum 
 

 Caractéristiques : Les dimensions des vésicules de Gyalosphaeridium pulchrum sont 
sensiblement les mêmes que pour G. multispinulosum, environ 250 µm. Sa forme varie de  
circulaire à ovale. Les processus sont creux avec une prédominance pour l’aspect cylindrique 
et de longueur égale à  20-40 µm. Le nombre important de processus et leur petite taille sur 
une large vésicule est assez caractéristique.  

Figure 25 Gyalosphaeridium multispinulosum 

Figure 26 Gyalosphaeridium pulchrum 
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Multifronsphaeridium pelorium 
 

 Remarque : Les processus de cette espèce présentent un aspect facilement 
repérable. Leur forme fait penser à un arbre mort à large tronc. 
 Caractéristiques : L’espèce présente une large vésicule subcirculaire, aplati 
latéralement. Les processus sont creux et de longueur variable entre eux. Ils apparaissent 
sous forme d’un tube de base cylindrique qui se ramifie vers sa partie distale. Leur longueur 
peut être également impressionnante avec un maximum pouvant aller jusqu’à 150 µm mais 
peut aussi apparaître bien plus petite, de 50-60 µm. La vésicule reste plus constante dans ses 
dimensions avec une majorité des individus qui présentent une taille de 300-400 µm. Le 
nombre de processus est lui faible par rapport à d’autres acanthomorphes. L’espèce est 
relativement fragile rendant son repérage et identification à l’observation difficile. 
 

 

Tanarium 
 

 Remarque : Ce genre fut l’un des plus représenté parmi les acanthomorphes au sein 
du prélèvement. Tanarium regroupe près de 10 espèces qui ont tous pu être observées tout 
au long de Munta 1 dans les relevés de Grey (2005). Elles font partie des acanthomorphes les 
plus communs du site. Lors de nos analyses seuls trois espèces ont été identifiées Tanarium 
pluriprotensem, Tanarium araithekum et Tanarium muntense. 
 

Tanarium araithekum 
 

 Caractéristiques : T. araithekum est d’ordinaire circulaire mais certains individus 
peuvent présenter des irrégularités dans leur forme générale. Les parois sont lisses, minces 
avec des processus creux et longs. Ils sont disposés aléatoirement sur le pourtour de la 
vésicule et présentent une pointe effilée et ferme. La confusion avec d’autres espèces de 
Tanarium est possible, la différenciation se réalise par comptage des processus ou mesure 
des dimensions de la vésicule. Chez Tanarium araithekum, le nombre peut varier entre 25 et 
50 processus pour un diamètre de l’individu d’environ 125µm, la longueur des processus 
restant proche des 25 µm. Tandis que chez T. irregulare, par exemple, on en compte entre 

Figure 27 Multifronsphaeridium pelorium 
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50 et 75 processus, la longueur étant très proche ce critère n’est pas pertinent. Durant nos 
analyses, nous avons plusieurs fois été confrontés à des problèmes d’identification entre 
Tanarium et Gyalosphaeridium. Ces deux genres se ressemblent sur plusieurs critères. En 
effet, la distinction claire de la base des processus ou leur comptage n’est pas toujours 
évident. La taille peut aider quand on sait qu’il y a un rapport de 2 en faveur de 
Gyalosphaeridium pour les dimensions de la vésicule. 
 

Tanarium muntense 
 

 Caractéristiques : cette espèce présente  une vésicule circulaire pouvant aller vers 
l’ovale avec un nombre variable de processus. Leur base est conique mais à tendance à 
s’effiler vers la partie distale. Elle s’ouvre vers la cavité. Leur taille varie d’un processus à 
l’autre mais toujours dans l’intervalle 20-50 µm. La vésicule, elle, possède des dimensions 
proches de 100 µm. La spécificité de Tanarium muntense se trouve dans la forme des 
processus. Ils peuvent apparaître simples ou avec une bifurcation. La forme du processus 
peut être triangulaire ou plutôt fins. Cette espèce diffère des autres Tanarium par le nombre 
de processus qui est généralement plus élevé chez T. muntense mais également par 
l’hétérogénéité/ l’irrégularité de leur forme. La confusion avec Gyalosphaeridium peut aussi 
se produire. Dans ce cas, c’est la taille qui fait office de critère dominant. Les processus de 
Gyalosphaeridium sont plus petits.   

Figure 28 Tanarium araithekum 

Figure 29 Tanarium muntense 
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Tanarium pluriprotensum 
 

 Caractéristiques : T. pluriprotensum se présente généralement avec une forme 
circulaire pouvant varier vers l’ovale. Sa paroi est mince, lisse mais est ornementée de 
processus longs, éffilés et creux. Ils sont similaires entre eux et sont répartis de manière 
uniforme sur le contour de l’individu. L’extrémité des processus a tendance à se recourber 
donnant l’impression d’un crochet ce qui permet de les différencier des autres Tanarium 
présentant une répartition des processus moins régulière. Un autre critère aidant à leur 
identification est la largeur des processus, celle-ci tend à être régulière pour un même 
individu. Les dimensions des spécimens peuvent varier mais reste en moyenne proche des 
250 µm, tandis que pour les longueurs, les largueurs et le nombre des processus, les 
moyennes avoisinent respectivement 60 µm, 5µm et 60 processus visibles.  

 

6.2. Distribution et abondance des acritarches dans le  

sondage Munta-1 

 Les tableaux 6, 7 et 8 reprennent l’analyse faite sur les 54 niveaux sélectionnés dans 
le sondage Munta-1. Les 3 premières colonnes font respectivement référence à la 
lithostratigraphie, à la biozonation élaborée par Grey (2005) et à la présentation des niveaux 
analysés. Les deux dernières colonnes donnent une indication quant à la diversité d’espèce 
et le nombre total d’acritarches présents à ce niveau. Les graphiques  xx montrent 
l’évolution le long du sondage du nombre total d’espèce d’acritarches. Ils permettent une 
comparaison entre les résultats obtenus par Grey (2005) et ceux obtenus au cours de ce 
travail. Le graphique x permet d’observer l’abondance des léiosphères en pourcentage par 
rapport au nombre total d’acritarches au sein de chaque niveau du sondage. Le graphique x  
montre l’abondance relative en pourcentage des acritarches acanthomorphes avec lesquels 
nous avons ajouté l’espèce Schizofusa.  La figure x permet de visualiser la succesion des 
formations, des assemblages et la variation du niveau marin le long sondage Munta-1. Cette 
dernière figure permettra de comparer les changements environnementaux et les 
changements d’acritarches afin d’en retirer un possible lien.  
 
 

Figure 30 Tanarium pluriprotensum 
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Tableau 6 Distribution des acritarches dans le sondage Munta-1- Formation Narana/Formation Tanana/Karlaya 
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Tableau 7 Distribution des acritarches dans le sondage Munta-1- Dey Dey Mudstone (en jaune les limites de la couche 
d’éjacta) 
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Tableau 8 Distribution des acritarches dans le sondage Munta-1 -Murnarro Sandstone 
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Figure 31 Nombre total d'espèces par niveau dans Munta-1 

Figure 32 Nombre total d'espèce par niveau dans Munta-1 par Grey (2005) 
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Figure 34 Abondance relative en pourcentage de Leiosphaeridia par niveau 

Figure 33 Abondance relative en pourcentage des acanthomorphes par niveau 
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Figure 35 Corrélation entre la lithostratigraphie, la biozonation et la variation du niveau 
marin/ qualificatif environnemental-(modifé à partir de Grey, 2005) 
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7. Discussion 

7.1. Comparaison avec les travaux précédents sur la biostratigraphie de 

l’Ediacarien en Australie 

 

Résumé des informations de Grey (2005) 

 L’analyse de Munta-1 dans Grey (2005) ne tient compte que de la taxonomie des 
espèces présentes, sous une forme binaire (présence/absence). Elle montre une liste de 90 
niveaux différents parmi lesquelles la présence de léiosphères a été relevée 26 fois. Dans les 
niveaux pré-Acraman, une distinction entre L. crassa, L. jacutica, L. minutissima et L. 
tenuissima apparaît mais une fois la couche d’éjecta franchie, celle-ci n’est plus appliquée et 
les différentes espèces sont toutes rassemblées sous le genre Leosphaeridia spp. La diversité 
des espèces s’effectue dans les premiers niveaux analysés après l’impact. C’est à partir de 
ces niveaux que les acanthomorphes vont commencer à être identifiés. De nouvelles 
espèces apparaissent de manière constante jusqu’à environ 1200 m de profondeur. A la 
suite de ce niveau (la Formation Narana -1152 à -900 m), plus aucun acritarche identifiable 
n’est recensé par Grey. Cette succession d’espèces a permis d’établir une biostratigraphie, 
avec les biozones successives basée sur les espèces dominantes Lj / Lc (-2031,50 à -1820 m), 
Ab/Am/Gp (-1820 à -1340 m), Tc/Sr/Vi (-1340 à -1235 m) et Ti/Cg/Mg (-1235 à -1200 m). Au 
total, ce sont 45 espèces différentes qui ont été identifiées. Cette étude fait également part 
de la présence ou non de filaments et de « miscellenae » qui ne sont pas analysés dans notre 
travail. L’intervalle de profondeur -1300 à -1200 m montre un nombre d’espèces présentes 
simultanément supérieure au reste du sondage. Certains niveaux pouvant être caractérisés 
par 20 espèces en même temps. Certaines espèces comme Appendisphaera barbata, 
Ericiasphaera fragilis, Tanarium pluriprotensum ou encore Gyalosphaeridium 
multispinulosum sont les premiers acanthomorphes à apparaître. Leur distribution pourrait 
être qualifiée de relativement constante post-impact. Au niveau des formations, la 
Formation Tanana renferme la majorité des acritarches de Munta-1. La Formation Dey Dey 
Mudstone est marquée par l’apparition d’acanthomorphes dont le nombre d’espèces 
simultanées atteindra 17 aux alentours de -1700 m. La Formation Karlaya Limestone faisant 
la jonction entre les deux précédemment mentionnées possède la particularité de montrer 
une absence totale de léosphères. Sur les 7 niveaux analysés dans la Formation, seuls 3 
présentent des microfossiles avec à chaque fois un nombre de 4 espèces différentes 
simultanément. 
 

Comparaison avec nos données  
 Ce travail apporte une information nouvelle par rapport à Grey (2005), une donnée 
quantitative. Ce nouveau type d’information permet de mieux visualiser l’abondance relative 
d’une espèce Elle permet également de comparer l’ensemble des acritarches du sondage de 
manière plus concrète que le permettrait une analyse qualitative. Ce travail apporte aussi un 
complément par une analyse de niveaux qui n’ont pas fait partie des travaux de Grey. Nous 
savons que Kathleen Grey a basé son analyse des microfossiles de l’Ediacarien d’Australie sur 
plus de 1000 échantillons, parmi ceux-ci 90 furent-utilisé pour représenter le sondage 
Munta-1. Dans ces conditions vu la différence de grandeur de nos sets de données 
respectives (54 pour ce travail), une parfaite comparaison se retrouve moins précise. 
Néanmoins, la mise en commun révèle des points de divergence intéressants.  
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L’analyse des 162 lames a permis d’identifier 4000 acritarches (3844 individus). Cet 
ensemble peut être réparti en 17 espèces différentes. Et parmi les 54 niveaux du sondage, 
11 sont apparus exempts de microfossiles. 
 

 La première évidence qui nous apparaît est la dominance des léiosphères au sein du 
sondage Munta-1. Ils représentent plus de 80 % des spécimens identifiés et sont présents 
dans tous les niveaux où des acritarches sont révélés. Cette constatation ne pouvait pas être 
mise en évidence par le critère de présence/absence de Grey. 
 

 Comme indiqué par Grey (2005), il n’y pas de présence d’acritarches complexes avant 
la couche d’éjecta de l’impact Acraman (profondeur -1884,2 à -1926 m) et la diversité des 
espèces tant en nombre qu’en complexité ne voit le jour qu’après celui-ci. Ces constatations 
semblent soutenir son hypothèse selon laquelle cet évènement aurait eu une influence 
majeure sur la diversité des acritarches Ediacarien en Australie. Cependant des différences 
lithologiques liées aux variations du niveau marin pourraient aussi jouer un rôle sur la 
préservation et les paléoenvironnements représentés (voir figure 7 dans introduction et x ci-
dessus). Dans ce cas, les variations d’assemblages pourraient être liées à l’écologie ou la 
qualité de préservation des taxa plutôt qu’à une diversification stratigraphique. Le début de 
l’assemblage EPL est se situe à -1987,55 m de profondeur dans notre travail, ce qui coïncide 
fortement avec son analyse (-1987,60 m). Les premières formes ornementées apparaissent 
dans le niveau -1802,96 m ce qui est légèrement plus haut que chez Grey (-1810,50 m). Nos 
lames à -1810,90 m n’ont montré que des formes simples sans ornements.  Cette différence 
pourrait s’expliquer par une moins bonne conservation des microfossiles et de leurs 
processus conduisant à une mauvaise identification dans ce niveau. La succession des 
biozones n’est pas facilement identifiable tant le nombre d’espèces clé manquant à 
l’identification est important.  
 

En partant du principe que l’assemblage (Cm/Da/Av) Ceratosphaeridium mirabile - 
Distosphaera australica - Apodastoides verobturatus n’est pas décrit dans Munta-1, il nous 
reste 9 espèces clé à identifier or seules 5 l’ont été. Ces espèces sont Appendisphaera 
barbata-Alicesphaeridium medusoideum- Alicesphaeridium medusoideum- 
Cerastosphaeridium glaberosum et Multifronsphaeridium pelorium. La biozone qui forme le 
début de l’ECAP à savoir (Ab/Am/Gp) commence ici à -1731,1 m. C’est à ce niveau que A. 
barbata est décrit pour la première fois ce qui ne coïncide de nouveau pas avec celui de 
référence (-1810,90 m) où nous n’avons observé que des leiosphères. La limite supérieure de 
cette biozone n’a pu être définie car aucune des espèces clé de la biozone suivante 
(Tc/Sr/Vi), et plus précisément Tanarium conoideum, n’ont été identifiées.  Concernant la 
dernière biozone (Ti/Cg/Mp) en absence de Tanarium irregulare, une limite inférieure n’a 
pas été définie. Cependant, nous avons identifié C. glaberosum et M. pelorium. La première 
n’apparait qu’aux niveaux -1485,3 et -1265,1 m dans Grey (2005) mais dans notre analyse 
elle est présente à 4 niveaux totalement différents de ceux-ci, à -1914,73/-1802,96/-1801,19 
et -1728,5 m. La seconde respecte les localisations précédemment décrite par Grey. Le 
niveau à environ -1200 m de profondeur marque le début de l’absence de donnée 
concernant les assemblages des acritarches chez Grey. Nos données montrent que les 
acanthomorphes ont totalement disparu des échantillons mais des léiosphères même en 
petit nombre ont toutefois été enregistrés jusqu’à -809,56 m là où Grey noté la présence 
d’acritarches sphéromorphes dégradés jusqu’à  -1106,1 m. 
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Tableau 9 Niveau en commun avec l'étude de Grey (2005) 

Niveaux du sondage Munta-1 en commun avec   Grey (2005)  

1243,6 m 1318,5 m  1356,2 m  1426,4 m 1884,2 m 1926 m  1980 m 

 
 Le tableau 9 reprend les niveaux communs avec Grey (2005). La comparaison vis-à-vis 
des espèces rencontrées à ces niveaux donne des résultats importants : 
 

 -1243,6 m : Ce niveau représente le nombre le plus important d’espèces lors de ce 
travail (7 sp différentes). Parmi celles-ci, 6 sont également présentes chez Grey 
(Leiosphaeridia spp, Ericiasphaera fragilis, Gyalosphaeridium multispinulosum, 
Alicesphaeridium medusoideum, Gyalosphaeridium pulchrum, Appendisphaera 
tenuis). Les  espèces Tanarium pycnacanthum, T. mattoides, Echinosphaeridium 
gravestockii, Ericiasphaera adspersa n’ont pas été identifiées mais Tanarium 
muntense, espèces présente dans ces horizons mais pas à ce niveau chez Grey, l’a 
été. 

 -1318,5 m : Gyalosphaeridium multispinulosum et Tanarium pluriprotensum sont les 
seules espèces décrites dans les 2 analyses. La différence se trouve dans l’ajout 
d’acritarches sphéromorphes dégradés chez Grey là où des individus entiers 
apparaissent ici. 

 -1356,2 m : Seul Leiosphaeridia se retrouve à ce niveau chez Grey mais 1 individu de 
G.pulchrum a été décrit lors de notre travail. 

 -1426,4 m : Grey observe G. pulchrum et Leiosphaeridia. Ces deux taxa ont été 
identifiés dans notre travail, ainsi que 2 spécimens de Appendisphaera tenuis et 1 de 
Tanarium araithekum. 

 1884,2 m : Il s’agit de la limite supérieure de la couche d’éjecta dû à l’impact 
Acraman. L’absence d’acritarches a pu être confirmée. 

 -1926 m : La limité inférieure de la couche d’éjecta présentant également une 
absence d’acritarches. 

 -1980 m : Des acritarches sphéromorphes dégradés sont décrits par Grey mais des 
individus entiers ont été identifiés ici.  

 

Ainsi, la comparaison avec l’étude réalisée par Kathleen Grey sur le sondage Munta-1 en 
Australie montre à la fois des similitudes et des divergences importantes. L’analyse des 
niveaux en commun a démontré des résultats proches entre les 2 études. Les espèces 
identifiées sont sensiblement les mêmes dans les 7 niveaux à l’exception de l’un ou autre 
individu isolé et concernant l’appréciation de l’état de conservation des léiosphères.  De 
plus, lorsqu’on regarde les graphiques 33, 34 on peut constater que les tendances dans 
l’évolution de la diversité le long du sondage convergent,  avec une augmentation du 
nombre d’espèces peu de temps après l’impact Acraman et un pic au environ de l’intervalle -
1200 à -1300 m. La dominance de léiosphères dans l’ensemble du sondage ne peut être 
considérée comme une similitude ou divergence. Cette information est une conséquence 
directe de l’apport des données quantitatives. Elle nous permet de démontrer que si les 
acanthomorphes se sont certes diversifié en Australie après l’impact Acraman, leur 
dominance quantitative n’est pas affirmée. La principale divergence réside dans le nombre 
total d’espèces différentes identifiées, notre analyse en montre 17 contre 45 pour Grey. Cet 
écart peut s’expliquer de plusieurs manières. Premièrement, l’observation et l’identification 
des acritarches s’est réalisée avec un microscope ne  permettant pas une mesure précise des 
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microfossiles ou de leurs processus, vu les conditions de confinement. Pour ce faire, 
l’utilisation d’un microscope adéquat présent dans les laboratoires de l’Université de Liège 
aurait été nécessaire. Malheureusement, le retour au sein des bâtiments n’ayant été 
possible qu’à partir du mois de juillet, le temps propice à ce travail d’analyse risquait de 
compromettre le dépôt de ce travail à la date fixée. Comme nous l’avons indiqué au point 
6.1 Taxonomie et description des taxa observés, certaines espèces au sein d’un même genre 
se distinguent uniquement sur base d’une différence dans la taille de la vésicule ou dans la 
longueur/largeur des processus. Dans cette situation, nous avons préféré rassembler les 
individus « semblables » sous un seul genre et espèce. Cette technique a pu conduire à une 
sous-estimation du nombre d’espèces présentes. Deuxièmement, au vue des similitudes 
dans les niveaux communs on peut déduire que des résultats proches de ceux de Grey 
auraient été obtenus si ceux-ci avaient été plus nombreux. Finalement, nous savons que les 
niveaux qui ont été étudiés et qui différent de ceux de Grey ont pu préserver les 
assemblages de façon différente selon les conditions de dépôts et de diagenèse après dépôt. 
Ces réactions peuvent causer une perte de l’information paléontologique.  
 

7.2. Comparaison de la biostratigraphie de l’Ediacarien  
 

 L’utilisation des acritarches comme moyen de corrélation entre les données 
géologiques mondiales au Protérozoïque est encore à parfaire avec les nouvelles 
découvertes d’assemblages fossiles. Ce travail a montré que malgré un manque d’espèces 
clé identifiées, la biozonation de Grey (2005) semble être un bon outil de référence pour 
l’Australie. La succession des espèces a pu être observée au sein de ces échantillons 
provenant de Munta-1. La Figure 12 a cependant permis de constater qu’il existe des 
différences entre les âges des assemblages australien, chinois et sibérien. Ces sondages ont 
montré une distribution temporelle de certaines espèces d’acritarches plus grandes et 
anciennes que ceux découvert en Australie. La biozonation de Grey (2005) se concentre dans 
un intervalle de temps de 10-15 Ma alors que celle  proposée en Chine par Liu & 
Moczydlowska (2019) couvre environ 100 Ma et celle établie par Golubkova et al (2015) en 
Sibérie près de 200 Ma. Néanmoins, les genres Tanarium, Cavaspina, Appendisphaera, 
Cerastosphaeridium et Alicesphaeridium représentent grâce à leur répartition globale et leur 
distribution temporelle, les taxons les plus utiles pour permettre des corrélations entre 
certaines régions du monde. L’une des barrières qui pourraient ralentir l’élaboration d’une 
biostratigraphie à l’échelle mondiale reste sans doute la taxonomie et possibilité de 
synonymes entre acritarches. Les récentes études semblent s’affranchir de plus en plus de 
cette barrière (Liu & Moczydlowska, 2019). Des travaux réalisées en Sibérie, Mongolie, Chine 
et même en Europe ont déjà décrits ces différentes espèces prometteuses dans leurs 
sondages (Willman & Moczydlowska, 2008 ; Anderson et al, 2017 ; Golubkova et al, 2015). 
De plus, chaque régions semblent également présenter des espèces à distribution locale voir 
régionale. Ces dernières peuvent dès lors servir de point de comparaison au sein d’une 
même région sans pour autant compromettre une corrélation globale qui parait tout à fait 
envisageable (Grazhdankin et al, 2020).  
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Le rôle de l’impact Acraman 
 

 L’influence de l’impact sur la diversité des acritarches Ediacarien décrite par Grey 
pourrait être valide localement. Les études réalisées sur les sondages australiens 
soutiennent l’hypothèse de cette influence (Willman & Moczydlowska, 2008 ; Grey, 2005). 
Les niveaux pré-Acraman ne présentent pas de trace d’acritarches ornementés, ceux-ci 
apparaissent peu de temps après la couche d’éjecta. De plus, cette couche coïncide avec une 
excursion négative dans le rapport des isotopes de carbone. Le passage de l’EPL à l’ECAP se 
déroule en parallèle de cette excursion, ce qui renforce un peu plus l’hypothèse de Grey 
(Willman & Moczydlowska, 2008). Les corrélations en Australie sont bien établies. 
Cependant, il existe des études plus anciennes (Gravestock et al, 1997) rapportant la 
présence d’acanthomorphes 20 m en dessous de la couche d’éjecta dans le sondage Lake 
Maurice West 1 du bassin Officer. Il s’agirait du genre Comasphaeridium qui serait un 
possible synonyme d’Appendisphaera. Un autre exemple est celui de (Zang, 1997) qui 
auraient également signalé des formes complexes d’acritarches antérieure à Acraman dans 
le Complexe Adelaide Rift. Aucun de ces signalements n’a été toutefois confirmé par Gey 
(2005). D’autre part, d’après Wallace et al (1996), un impact même majeur comme celui 
d’Acraman qui frappe un environnement de plateforme marine profonde n'a pas un grand 
impact à long terme à l’échelle des temps géologiques, après des séismes et tsunamis à 
court terme. De plus, un tel environnement au protérozoïque ne préserve pas d’acritarches 
ornementés et peu de diversité, par rapport aux milieux peu profonds (discussion dans 
Javaux et al, 2001).  Concernant la portée globale de l’impact Acraman, des rapports venant 
de la Formation Doushantuo dans le Sud de la Chine (Liu & Moczydlowska, 2019) ainsi que 
du sondage Keltmen-1 dans le Nord-Ouest de la Russie (Golubkova et al, 2015) ont déjà 
démontré la présence d’acanthomorphes à des niveaux pré-Acraman. Les espèces en 
question ont été abordées au point 4. Biostratigraphie de l’Ediacarien en dehors de 
l’Australie. Il apparaît tout de même une augmentation de la diversité des espèces une fois 
l’horizon -580 Ma franchis. Ceci est bien marqué dans la Formation Doushantuo en Chine 
lors du passage du membre II au membre III (voir annexe 1, 2).  
 

 Nous savons que la période Ediacarienne a été une période de grands changements 
environnementaux. Durant celle-ci quatre excursions négatives d’isotope 13C ont été 
repérées. La première est associée à la glaciation marinoenne marquant la fin de la période 
du Cryogénien. La seconde est attribuée à l’impact Acraman et à la glaciation Gaskiers vers -
580 Ma. La troisième est liée à l’évènement Shuram dont l’origine n’est pas claire, 
correspondant peut-être à un impact de météorite, ou à des changements globaux marins 
ou diagénétiques vers -570 Ma. Elle s’apparente comme la plus importante de toutes et était 
considérée comme une cause probable de la disparition des acanthomorphes dans les hauts 
niveaux Ediacarien, mais cette hypothèse vient d’être réfutée dans plusieurs études récentes 
dont celle de Grazhdankin et al (2020) discutée plus haut. Enfin, la dernière est allouée à une 
glaciation peu avant le Cambrien (Young, 2018). La Figure 1 résume l’ensemble de ces 
évènements. L’apparition/disparition des acritarches a souvent été associée à de tels 
bouleversements environnementaux. Cependant, comme mentionné plus haut, la 
répartition des acanthomorphes semble être homogène durant l’ensemble de l ‘Ediacarien 
et ne pas se concentrer dans l’intervalle de temps entre Acraman et Shuram. L’écosystème 
en place à l’époque était supposé particulièrement résistant aux changements 
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environnementaux et à la pression du développement des eumétazoaires (Grazhdankin et al, 
2020). 
 

L’impact environnemental 
 

 La Figure 35 permet de visualiser les variations relatives du niveau marin et les 
conditions environnementales en relation. Les variations du niveau marin au cours de la 
période relative au sondage Munta-1 montre 5 phases où le niveau passe de profond à peu 
profond.  La Formation Murnaroo correspondant au début du sondage est caractérisée par 
des eaux peu profondes et un environnement qualifié de « fluvial, arid » (fa). Le niveau 
marin augmente durant la Dey Dey Mudstone passant successivement par « tranquil basin 
floor » (tbf), « low-energy turbidite apron » (leta),  « hight-energy turbidite apron » (heta) et 
« low-energy carbonate slope » (lecs) comme qualificatifs environnementaux. Le passage à 
la Formation Karlaya limestone coincide avec un retour des eaux peu profondes caractérisé 
de « shoalwater carbonate complex » (scc). Le commencement de la Formation Tanana est 
marqué par des eaux profondes avec comme qualificatifs tbf + « basin slope » (bs) + heta. Il 
s’en suivra d’un schéma se répetant 2 fois la suite : eaux peu profondes + pcc, eaux 
profondes + leta + heta jusqu’à atteindre la fin de la Formation Tanana. Ces 5 phases de 
changements de profondeur ne semblent pas avoir un lien avec le passage d’un assemblage 
à un autre. Cependant, il apparaît que le nombre d’espèce d’acritarches augmente lors des 
périodes des eaux peu profondes correspondant à des environnements qualifié de « scc » ou 
« pcc ». Nous observons une augmentation du nombre d’espèces simultanée aux 
profondeurs  avoisinant (-1700 m, -1500 m, -1300m et -1200m). L’environnement avant 
l’impact Acraman était « fluvial, arid » celui-ci n’a plus par la suite portait ce qualificatif. Le 
changement d’environnement et du niveau marin semble bien avoir eu une influence sur les 
acanthomorphes en termes de diversité durant le période Ediacarienne. 
 

8. Conclusion 
 Ce travail a permis d’apporter de nouvelles données pour tenter de mieux 
comprendre les modalités de diversificiation des acritarches acanthomorphes dans 
l’Ediacarien de l’Australie. Nos résultats confirment l’absence de formes complexes 
ornementées avant la couche d’éjecta et une augmentation du nombre d’espèces peu de 
temps après celui-ci. Cependant, ceci ne prouve pas nécessairement une relation de cause à 
effet entre l’impact la diversification. La dominance de léiosphères d’un point de vue 
quantitatif ne semble pas avoir été affectée par l’impact Acraman. Cependant les 
leiosphères dominent les assemblages au long de tout le Protérozoique, avant l’Ediacarien, 
même si des formes ornementées différentes de l’Ediacarien sont connues dès 1.65 milliards 
d’années. Une seconde affirmation est la perte des acanthomorphes après l’Ungoolya Group 
du bassin Officer dont l’âge avoisine -570 Ma. Cette dernière associée à un manque de 
donnée chez Grey (2005), a été démontrée ici. Cette confirmation doit néanmoins être 
cantonnée au continent australien et ne doit pas être considérée pour acquise au vu du 
manque de données provenant de ces horizons de l’Ediacarian supérieur dans la région. Elle 
pourrait être liée au type d’environnement ou à de l’altération, les fossiles étant peu 
diversifiés ni abondants et moins bien préservés dans ces niveaux. De plus, au vu des récents 
articles publiés venant de forages de Chine ou de Sibérie, il apparaît de plus en plus que les 
acanthomorphes était distribués sur l’ensemble de la période Ediacarienne. Il semble donc 
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que même si l’impact aurait pu avoir eu une influence sur le continent australien et sur les 
continents proches, sa portée globale n’est pas clairement définie. Des recherches 
complémentaires de recensement des acritarches sur toute la période Ediacarienne devront 
être menées en Australie afin de vérifier ou non l’apport de ces nouvelles études. Ces 
recherches devront s’effectuer aussi bien sur le plan qualitatif que quantitatif pour apporter 
du poids à l’argumentation. De plus, une étude comparative de la sédimentologie des 
formations avant et après impact en Australie, et des successions géologiques 
contemporaines en Chine et Sibérie permettrait de distinguer le signal écologique du signal 
stratigraphique. Le rôle de la glaciation marinoenne qui précède ces successions et a aussi 
été proposée comme facteur d’extinction d’assemblages précédents avant la diversification 
des acanthomorphes édiacariens doit également être évalué. Les prochaines avancées 
technologiques et analyses géochronologiques pourront certainement perfectionner les 
estimations d’âge des différentes formations afin d’en améliorer les corrélations. Notre 
compréhension de cette période clé de l’histoire de la terre progresse lentement, des zones 
d’ombre s’éclaircissent laissant place à d’autres. L’éclosion, l’évolution et la diversification de 
la vie reste encore actuellement l’un des grands défis du monde scientifique. 
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11. Annexe 
Annexe 1 

La figure ci-dessous montre distribution stratigraphique des espèces de microfossiles étudiés ici dans 
la Formation Doushantuo et établie par leur FAD (première apparition) et LAD (dernière apparition). Les âges 
approximatifs des FAD et LAD sont estimés à partir des âges isotopiques des strates contenant ces espèces ou 
sont extrapolés à partir des âges d'événements mondiaux, tels que la glaciation Gaskiers à ca. 580 Ma (Ogg et 
al.2016) et l'apparition de la faune de type Ediacara en Australie à env. 565 Ma  
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Annexe 2 
 Il s’agit de la suite de l’annexe 1 ci-dessus. Le tableau a été découpé en deux parties 
afin de mieux visualiser les noms des espèces.  
 


