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Abstrait

L'origine des diatomées reste encore énigmatique. Leurs archives fossiles sont rares jusqu'au Crétacé
supérieur et de grandes divergences existent entre les données moléculaires et les preuves fossiles les plus
anciennes. Alors que les données moléculaires indiquent une origine au cours du Trias ou du Jurassique
précoce, les premières preuves fossiles ne proviennent que du Jurassique supérieur et du Crétacé précoce.
La découverte de diatomées dans l'ambre français du milieu du Crétacé à la �n des années 2000 suggérait
déjà un biais potentiel dans le registre des fossiles de diatomées, car elle faisait vieillir de nombreuses lignées
de diatomées, dont l'enregistrement commençait jusqu'ici à la �n du Crétacé. Les archives fossiles des
diatomées du Jurassique / Crétacé précoce sont extrêmement rares et toute nouvelle occurrence est
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importante pour retracer l'histoire évolutive, paléogéographique et paléoenvironnementale des
diatomées.Hemiaulus . Les assemblages de fossiles et les données sédimentologiques indiquent que l'ambre
thaïlandais et son spécimen d' Hemiaulus sont d'âge jurassique tardif. Cette découverte représente le
spécimen le plus ancien d' Hemiaulus connu à ce jour et prolonge ainsi les archives fossiles des diatomées
bipolaires et du genre Hemiaulus de plusieurs dizaines de millions d'années et rapproche les preuves fossiles
et les données moléculaires (qui ont estimé une origine des diatomées bipolaires il y a environ 150 Ma). Il
renforce l'hypothèse d'un enregistrement de diatomées fossiles pré-Crétacé et soutient également une
origine des diatomées dans les environnements côtiers peu profonds.

Reprendre

L'origine des diatomées reste toujours énigmatique. Leur registre fossile est rare jusqu'au Crétacé supérieur
et il existe de grandes di�érences entre les données moléculaires et les premières évidences fossiles du
groupe. Tandis que les données moléculaires selon une origine durant le Trias ou le Jurassique inférieur, les
plus anciennes traces fossiles sont seulement de la �n du Jurassique, début du Crétacé. La découverte de
diatomées dans l'ambre médio-crétacé français à la �n des années 2000 avait déjà suggéré un biais potentiel
dans le registre fossile des diatomées car cela vieillissait plusieurs lignées déjà connues uniquement à partir
du Crétacé supérieur. Le registre fossile des diatomées du Jurassique et du Crétacé inférieur est
extrêmement limité et toute nouvelle occurrence est importante pour retracer l'histoire évolutive,
paléogéographique et paléoenvironnementale des diatomées. L'ambre de Thaïlande a permis la découverte
d'un nouveau spécimen de diatomée attribué au genreHemiaulus . Les données paléontologiques et
sédimentologiques attestent que l'ambre thaïlandais et la diatomée qu'il contient sont d'âge Jurassique
supérieur. Cette découverte représente le plus ancien spécimen du genre Hemiaulus connu à présent et
étend donc le registre fossile des diatomées bipolaires et du genre Hemiaulus de plusieurs dizaines de
millions d'années et rapproche ainsi le registre fossile des données moléculaires (qui estimaient l'origine des
diatomées bipolaires à environ 150 millions d'années). Cela renforce l'hypothèse d'un registre fossile pré-
crétacé et soutient une origine des diatomées au sein d'environnements marins néritiques.
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Il s'agit d'un article en libre accès distribué sous les termes de la licence d'attribution Creative Commons (
https://creativecommons.org/licenses/by/4.0 ), qui permet une utilisation, une distribution et une
reproduction sans restriction sur tout support, à condition que l'œuvre originale soit correctement cité.

1. Introduction

Les diatomées (Bacillariophyta) représentent une lignée extrêmement diversi�ée et réussie de Stramenopiles
photosynthétiques (Chromalvéolates) avec une paroi cellulaire siliceuse. Ils sont l'un des groupes les plus
importants de producteurs primaires dans les écosystèmes modernes (Kooistra et coll. , 2007 ); ils ont
colonisé à la fois des environnements marins et d'eau douce et sont des agents importants dans la
biosynthèse globale de la matière organique ( Kooistra et al. , 2007 ). Ils ont un grand impact sur le cycle du
carbone (Smetacek, 1999 ;Falkowski et coll. , 2004 ) et jouent un rôle clé dans le cycle biogéochimique de la
silice (Tréguer et coll. , 1995 ). Outre leur importance pour les écosystèmes modernes, l'origine des diatomées
est encore énigmatique ( Falkowski et al. , 2004 ). Les estimations de l'horloge moléculaire suggèrent une
origine à env. 240 Ma, pendant le Trias (Sorhannus, 2007 ) ou, à la suiteMedlin (2011) , une racine de la lignée
des diatomées est contrainte entre 250 et 190 Ma. Récemment,Nakov et coll. (2018) ont estimé l'âge de la
couronne des diatomées à 190,4 Ma et ont ainsi placé l'origine des diatomées près de la limite Trias-
Jurassique.

Les estimations les plus anciennes disponibles sont basées sur un enregistrement du 19e siècle du Jurassique
ancien de l'Allemagne (Rothpletz, 1896 ). Cependant, le matériel de Rothpletz a été perdu et ne peut donc pas
être étudié à nouveau pour véri�er sa position au sein du Bacillariophyta (Harwood et coll. , 2007 ). De
sérieux doutes existent également sur l'âge du matériau de Rothpletz. Certains microfossiles des sédiments
de diatomées allemandes ont été étudiés parRüst (1885) .Kemper et coll. (1975) ont passé en revue les
illustrations de Rüst et renvoyé les sédiments (et donc les diatomées) au Crétacé inférieur. En fait, la
distribution biostratigraphique connue des diatomées indique que leurs archives fossiles sont très rares
jusqu'au Crétacé supérieur ( Harwood et al. , 2007 ). Des spores de repos de diatomées ont été trouvées dans
le Crétacé inférieur de Corée ( Harwood et al. , 2007 ;Chang et coll. , 2007 ), mais les premiers fossiles bien
conservés de cellules végétatives sans équivoque et de spores au repos sont connus des dépôts marins du
Crétacé inférieur de l'Antarctique; ils étaient à l'origine datés comme Aptien-début Albien (Gersonde et
Harwood, 1990 ;Harwood et Gersonde, 1990 ), mais ils ont récemment été reconsidérés comme étant d'âge
précoce à moyen-Albien (McCartney et coll. , 2014 ). Des fossiles contemporains d'Australie et d'Allemagne
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suggèrent que les diatomées avaient déjà une large distribution dans les environnements marins à la �n du
Crétacé précoce ( Harwood et al. , 2007 ). Ceci est con�rmé par les archives fossiles albanaises et ultérieures
de diatomées. Pendant et après l'Albien, les dépôts de diatomées fossiles se multiplient, de Russie (Jousé,
1949 ;Strel'Nikova et Martirosjan, 1981 ), Canada (Wall, 1975 ), Allemagne (Forti et Schulz, 1932 ;Georgi, 1976 )
et l'Italie (Foucault et coll. , 1986 ). Ces résultats montrent que les diatomées avaient déjà une distribution
mondiale par l'Albien.

Un inconvénient des archives fossiles crétacées des diatomées est leur préservation pyritisée, qui masque les
caractéristiques morphologiques (Girard et coll. , 2009b ). Les diatomées étaient rares dans les
environnements non marins avant le Maastrichtien (Chacón-Baca et coll. , 2002 ) et ils ne sont devenus
abondants qu'à l'Éocène (Sims et coll. , 2006 ).

Nous rapportons ici un spécimen de diatomée unique conservé dans de l'ambre du Jurassique supérieur de
Thaïlande. Ce spécimen fournit un nouveau cas de conservation des diatomées dans l'ambre et de nouvelles
perspectives sur l'histoire des diatomées, à la fois en termes d'histoire évolutive et d'origine
paléogéographique.

2 Matériel et méthodes

2.1 Contexte géologique et paléoenvironnemental

L'ambre provient de la formation de Khlong Min, dans la péninsule sud de la Thaïlande (Philippe et coll. , 2005
). On le trouve dans les sédiments non marins dont la stratigraphie a été revue parTeerarungsigul et coll.
(1999) . La Formation de Klong Min est la partie basale du Groupe de Trang qui correspond aux sédiments
clastiques ( Philippe et al. , 2005 ). Philippe et coll. (2005) ont indiqué que le site ambre ne fournit pas de
fossiles marins. Ces auteurs ont décrit la stratigraphie du site ambre comme suit, de bas en haut:

Couche 1: grès calcaire dans lesquels de grands troncs lignitiques sont conservés. D'autres débris
végétaux sont plus rares, même si de plus petits axes ligneux (branches et racines) ont été trouvés dans
ces grès. Philippe et coll. (2005) ont interprété ces sédiments comme des dépôts �uviaux.

Couche 2: limons argileux lenticulaires qui contiennent des nodules ambrés abondants, des brindilles
feuillues de conifères, du lignite et du charbon de bois. Sur la base des caractéristiques taphonomiques
des fossiles, Philippe et al. (2005) ont interprété cet assemblage comme parautochtone et déposé sur
une marge de lac.

Couche 3: conglomérat calcaire contenant quelques restes végétaux tels que des morceaux de charbon
de bois arrondis, de très petits fragments d'ambre et des galets de bois calcités. Philippe et coll. (2005)
l'ont interprété comme des dépôts �uviaux à haute énergie.

Philippe et coll. (2005) ont analysé les spécimens de bois fossile du site ambre. Tous correspondent à des
conifères et la découverte la plus intéressante a été la découverte d'un nodule ambré de 5 cm de long
remplissant une �ssure dans le bois d' Agathoxylon Hartig. Cela suggère que les Auracariaceae et / ou
Cherolepidiaceae ont produit de l'ambre thaïlandais.

2.2 Âge de la formation de Khlong Min

Asama et coll. (1981) ont été les premiers à dater la Formation de Klong Mon et ils suggèrent un âge du
Crétacé précoce sur la base de l'étude de la paléo�ore, notamment en raison de la présence du conifère
Frenelopsis connu uniquement du Crétacé. Cependant Philippe et al. (2005) , passant en revue les
illustrations données par Asama et al. (1981) , ont remarqué que les fossiles ressemblent davantage au genre
Cupressinocladus qui est connu du Jurassique au Crétacé.

Sur la base d'une étude palynologique, Lei (1993) a attribué un âge jurassique à la formation. Plus
précisément, il a suggéré un âge du Jurassique tardif en raison du pourcentage élevé de Classopollis, bien
queVakhrameev (1987) avait démontré que le pourcentage de Classopollis est un facteur inverse de latitude
et ne peut pas être utilisé pour la datation.Racey et Goodall (2009) ont révisé les données de Lei (1993) et ils
ont suggéré que l'âge de la formation de Khlong Min n'était pas plus jeune que le Cénomanien. Cependant,
ces auteurs n'ont pas clairement indiqué de quelle partie de la formation de Khlong Min provenaient leurs
échantillons.

D'un point de vue paléontologique, tous les autres auteurs considéraient la Formation de Khlong Min comme
jurassique. Chongllakmani et Duan (1990) , sur la base des conchostréens, supposent un âge du Jurassique
moyen tardif. La présence d'un sauropode à l'origine appelé les Euhelopodidae (Bu�etaut et coll. , 2005 ) et
maintenant placé dans les Mamenchisauridae (Suteethorn et coll. , 2012 ) suggère un âge probable du
Jurassique tardif. De même, selon Philippe et al. (2005), la présence de dents d' Asteracanthus correspond à
un âge jurassique car ce genre est connu régionalement à partir des dépôts du Jurassique supérieur
(Fontaine, 1990 ).Cuny et coll. (2009) ont indiqué que l'assemblage d'élasmobranches indique un âge du
Jurassique moyen tardif pour la partie inférieure de la formation de Khlong Min.Saengsrichan et coll. (2011)



ont mentionné la présence de Parvamussium donaiense Mansuy, 1914, un bivalve jurassique, qui se trouve
jusqu'au sommet de la formation de Khlong Min, suggérant qu'il est vraiment d'âge jurassique. SelonCuny et
coll. (2014) concernant les faunes de requins du nord-est de la Thaïlande, un âge bathonien-callovien est
considéré pour la formation de Khlong Min. Centrés sur les crocodylomorphes thalattosuchiens, des travaux
récents attribuent la Formation de Khlong Min au Jurassique supérieur (Martin et coll. , 2016 ) et plus
précisément au Bathonien-Callovien (Martin et coll. , 2019 ).

D'un point de vue géologique, la Formation de Khlong Min fait partie de la série sédimentaire du Jurassique
supérieur. Meesook et Saengsrichan (2011) , dans leur synthèse du Mésozoïque de Thaïlande, ont attribué la
Formation de Khlong Min au Jurassique moyen et l'ont interprétée comme un changement progressif des
dépôts lagunaires aux dépôts lacustres. SelonKanjanapayont (2014), la tendance régressive se poursuit
pendant le Jurassique jusqu'à la formation supérieure de Khlong Min ( Fig. 1 ).

Il ressort clairement de tout cela que la formation de Khlong Min est mieux considérée comme jurassique,
certains auteurs précisant même un âge bathonien-callovien. Une telle hypothèse est acceptée dans le récent
examen parSeyfullah et coll. (2018) qui indique un âge jurassique moyen-tardif pour l'ambre de la formation
de Khlong Min.

Fig. 1

Carte de localisation de l'a�eurement ambré du Jurassique supérieur / Crétacé
précoce de la Thaïlande.

2.3 L'ambre

Selon Philippe et al. (2005), l'ambre thaïlandais est représenté par d'abondants nodules aplatis, pouvant
atteindre 3 cm de diamètre, présents dans les argiles (couche 2 décrite ci-dessus). Les pièces ambrées sont
claires et présentent une couleur jaune-brun. Philippe et coll. (2005) ont indiqué que l'ambre thaïlandais est
de couleur paille et non oxydé. L'aspect général de l'ambre thaïlandais suggère que l'ambre n'a été modi�é
par aucune activité tectonique et / ou volcanique et reste dans sa forme primaire, contrairement aux pièces
d'ambre qui ont subi une altération métamorphique et / ou volcanique comme la pièce d'ambre décrite
parGirard et coll. (2014) .

2.4 Observations optiques

Les échantillons ambrés ont été initialement étudiés sous un stéréomicroscope standard. Une éventuelle
contamination a été écartée suite au protocole chimique en trois étapes décrit dansGirard et coll. (2009a) .
Des échantillons ont été cassés a�n d'obtenir des morceaux plus petits dans lesquels di�érentes
caractéristiques des fossiles étaient facilement visibles. Cette étape a été réalisée plusieurs fois pour obtenir
les plus petits fragments qui ont ensuite été montés sur une lame avec du baume du Canada et observés. Les
échantillons d'ambre ont ensuite été étudiés et photographiés sous un microscope Leica DMLP.

2.5 Analyse thermique

L'analyse thermogravimétrique de l'ambre thaïlandais a été réalisée selon une méthode précédemment
décrite (Ragazzi et coll. , 2003 ). Les courbes thermogravimétriques (thermo-gravimétrie di�érentielle, DTG)
ont été obtenues à partir de trois échantillons d'ambre thaïlandais. Selon les données publiées (voir Ragazzi
et al. , 2003 ,2009 pour plus de détails), un changement progressif de l'événement thermique majeur est
corrélé à l'âge de l'échantillon. L'analyse thermique peut donc être utilisée pour estimer l'âge de la résine, en
complément d'autres méthodes de datation. Des régressions linéaires à travers les principales données de
pics thermiques disponibles dans notre laboratoire (pour plus d'informations, contactez-nous à deux: GR et
ER) et obtenues à partir de résines d'âges géologiques et d'origine di�érents ( Ragazzi et al. , 2003 , 2009 ) ont
permis de comparer les données de comportement des échantillons d'ambre thaïlandais. Di�érents modèles
de régression linéaire ont été utilisés pour estimer l'âge de nos échantillons.

3. Résultats

3.1 Le spécimen thaï de diatomées ( Fig.2 )

Un seul spécimen de diatomée bipolaire a été trouvé dans l'échantillon ambre KM01. En raison de la
présence d'impuretés dans l'ambre, l'échantillon est di�cile d'accès. Les caractères présents sur la diatomée
thaïlandaise (comme un frustule bipolaire, une valve elliptique avec de longues élévations polaires) indiquent
que le spécimen appartient aux HemiaulaceaeHeiberg 1863 et plus précisément au genre Hemiaulus Heiberg
1863 , selon les caractères génériques deHasle et Syvertsen (1997) . L'absence de caractéristiques plus
détaillées rend dangereuse une a�ectation au niveau de l'espèce.
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Nous présentons ici la description de la diatomée thaïlandaise, en utilisant la classi�cation présentée par
Guiry et Guiry (2020) d'AlgaeBase.

Classe Mediophyceae Medlin et Kaczmarska, 2004

Sous-classe Chaetocerotophycidae Round et RM Crawford, 1990

Commander Hemiaulales Round et RM Crawford, 1990

Famille Hemiaulaceae Heiberg 1863

Genre Hemiaulus Heiberg 1863

Hemiaulus sp.

L'échantillon a des valves sous-rectangulaires en vue de la ceinture avec deux longues élévations droites (34
μm de long) parallèles à l'axe pervalvar aux extrémités de l'axe apical. Les élévations dépassent la longueur
de la vanne. Les élévations semblent devenir très légèrement plus étroites dans leur partie supérieure. Les
extrémités des élévations ne sont pas toutes visibles. L'une de ces élévations polaires présente une épine
apicale (3 μm de long) qui représente l'appareil de liaison de la diatomée. La vue de la ceinture permet de
distinguer l'hypovalve (la partie supérieure de l'échantillon) et l'épivalve (la partie inférieure de l'échantillon).
Grâce à de petites variations dans l'orientation de la lame microscopique et dans la profondeur des
observations dans l'ambre, il semble que l'échantillon ait un contour de valve elliptique même s'il n'a jamais
été possible de le con�rmer par une observation claire de la vue de la valve. En raison du mode de
conservation, seule la longueur de la valve le long de l'axe apical a été mesurée (45 μm de long). La courbure
de la face de la valve n'a pas pu être déterminée. Il semble que deux pseudoseptae transapicaux délimitent
un segment central. Malheureusement, nous n'avons pas pu observer s'il existe un processus labié au centre
du segment central. Le manteau de la valve n'est pas profond. Les aréoles sont visibles sur le manteau de la
valve et sur les élévations polaires. Cependant, en raison du mode de conservation du spécimen, il n'a pas
été possible d'accéder clairement à ce caractère. Aucun schéma clair dans l'organisation des aréoles n'est
visible. Une crête marginale hyaline surtout visible sur l'hypovalve entoure la face de la valve et semble relier
les deux élévations. La courbure de la face de la valve n'a pas pu être déterminée. Il semble que deux
pseudoseptae transapicaux délimitent un segment central. Malheureusement, nous n'avons pas pu observer
s'il existe un processus labié au centre du segment central. Le manteau de la valve n'est pas profond. Les
aréoles sont visibles sur le manteau de la valve et sur les élévations polaires. Cependant, en raison du mode
de conservation du spécimen, il n'a pas été possible d'accéder clairement à ce caractère. Aucun schéma clair
dans l'organisation des aréoles n'est visible. Une crête marginale hyaline surtout visible sur l'hypovalve
entoure la face de la valve et semble relier les deux élévations. La courbure de la face de la valve n'a pas pu
être déterminée. Il semble que deux pseudoseptae transapicaux délimitent un segment central.
Malheureusement, nous n'avons pas pu observer s'il existe un processus labié au centre du segment central.
Le manteau de la valve n'est pas profond. Les aréoles sont visibles sur le manteau de la valve et sur les
élévations polaires. Cependant, en raison du mode de conservation du spécimen, il n'a pas été possible
d'accéder clairement à ce caractère. Aucun schéma clair dans l'organisation des aréoles n'est visible. Une
crête marginale hyaline surtout visible sur l'hypovalve entoure la face de la valve et semble relier les deux
élévations. Malheureusement, nous n'avons pas pu observer s'il existe un processus labié au centre du
segment central. Le manteau de la valve n'est pas profond. Les aréoles sont visibles sur le manteau de la
valve et sur les élévations polaires. Cependant, en raison du mode de conservation du spécimen, il n'a pas
été possible d'accéder clairement à ce caractère. Aucun schéma clair dans l'organisation des aréoles n'est
visible. Une crête marginale hyaline surtout visible sur l'hypovalve entoure la face de la valve et semble relier
les deux élévations. Malheureusement, nous n'avons pas pu observer s'il existe un processus labié au centre
du segment central. Le manteau de la valve n'est pas profond. Les aréoles sont visibles sur le manteau de la
valve et sur les élévations polaires. Cependant, en raison du mode de conservation du spécimen, il n'a pas
été possible d'accéder clairement à ce caractère. Aucun schéma clair dans l'organisation des aréoles n'est
visible. Une crête marginale hyaline surtout visible sur l'hypovalve entoure la face de la valve et semble relier
les deux élévations.

Remarques: Nous attribuons le spécimen thaïlandais à Hemiaulus car nous avons observé des
caractéristiques typiques du genre qui le distinguent d'autres genres d'apparence similaire avec des valves
«hemiauloid», comme Cortinocornus et Riedelia . Le spécimen thaïlandais montre un aspect général de la
valve semblable à Cortinocornus, un genre commun dans les assemblages du Crétacé supérieur de l'île
Devon, dans l'Arctique canadien comme mentionné parTapia et Harwood (2002) etWitkowski et coll. (2011) et
aussi dans le Crétacé supérieur de la région de Saratov (Oreshkina et coll. , 2013 ) et le Paléogène de Russie
centrale, Transuralie (Oreshkina et Radionova, 2014 ). La principale di�érence entre les deux genres réside
dans la présence d'épines sur les élévations de Hemiaulus , alors que Cortinocornus ne possède pas ce
caractère.

Riedelia est un genre fossile contenant des espèces initialement décrites sous le genre Hemiaulus
principalement du DSDP Leg 38 (Schrader et Fenner, 1976 ). Les valvules Riedelia sont ponctuées de points
isolés, tandis que Hemiaulus a des valvules polygonales aréolées. De plus, Riedelia a deux épines sur chaque



élévation, tandis que Hemiaulus n'en a qu'une. En outre, l'absence de tout pseudoseptae est typique pour
Riedelia . Dans notre spécimen d'ambre thaïlandais, la présence d'aréoles sur la valve, une seule épine sur
chaque élévation et des pseudoseptae transapicaux soutient le placement du spécimen dans le genre
Hemiaulus .

Fig. 2

La diatomée Hemiaulus trouvée dans l'ambre du Jurassique supérieur et du Crétacé
précoce de Thaïlande. A. Photographie de l'échantillon dans une matrice ambre
foncé. B. Dessin interprétatif de la photographie. La barre d'échelle représente 10
µm. On distingue clairement les parties centrales du frustule et ses élévations
typiques. Ils se terminent par des épines correspondant à l'appareil de liaison du
frustule. La �èche noire sur A indique la crête marginale hyaline.

3.3 Syninclusions ambrées

Le spécimen unique se trouve à proximité de fragments de matière organique décomposée ou de micro-
inclusions sphériques à ovoïdes dans une partie très sombre de l'ambre.

La diatomée a été retrouvée avec d'autres syninclusions dont les plus abondantes sont des procaryotes
gainés ( Fig. 3A ). Ils sont composés d'un trichome de 1 µm d'épaisseur entouré d'une gaine translucide de 5 à
8 µm de diamètre. Ces micro-inclusions sont très similaires à celles décrites dans de nombreux ambres du
Crétacé (voir revue et discussion dansSaint Martin et Saint Martin, 2018 ). Quelle que soit leur nature réelle, il
s'agit de la plus ancienne occurrence connue de ce type de microorganismes résinicoles. Deux spores
di�érentes de champignons ont également été identi�ées. La première est constituée d'une seule cellule
ovoïde ( Fig. 3B ), la seconde correspond à une didymospore ( Fig. 3C ). Des colonies d'actinomycètes non
identi�és ont également été observées ( Fig. 3D ). Une spore appartenant au genre Gleicheniidites Ross ex
Delcourt et Sprumont 1955 (Pteridophyta) a également été trouvée ( Fig. 3E ).

Fig. 3

Microfossiles trouvés dans l'ambre de Thaïlande. A. Procaryotes gainés. Barre
d'échelle: 20 µm. B. Spore fongique unique. Barre d'échelle: 5 µm. C. Didymospore
fongique. Barre d'échelle: 5 µm. D. Colonie d'actinomycètes non identi�és. Barre
d'échelle: 10 µm. E. Spore du genre ptéridophyte Gleicheniidites . Barre d'échelle: 10
µm.

3.4 Analyse thermique

L'événement exothermique principal (indiquant le taux de perte de poids le plus élevé sous chau�age
contrôlé) mis en évidence par un pic thermique principal (MaTHEP), variait entre 425 et 435 ° C ( Fig. 4 ). Des
pics supplémentaires, indiquant d'autres événements exothermiques, se sont produits à 470 ° C et à 568–590
° C.

Les régressions linéaires à travers les principales données de pics thermiques ont permis de calculer un âge
théorique pour cet ambre ( Tab. 1 ). En considérant un premier modèle linéaire (où l' axe des x est MaTHEP
en ° C, et l' axe des y est l'âge en Ma), il a été possible d'obtenir, par régression linéaire, une estimation de
l'âge des échantillons compris entre 104 et 118 Ma (correspondant à le Crétacé inférieur – Albien) ( Fig. 5A ).
En utilisant un autre modèle de régression linéaire (où l' axe des x est l'âge et l' axe des y est MaTHEP), une
estimation plus élevée a été obtenue, allant de 124 à 165 Ma ( Fig. 5B). On peut noter que la pente de cette
droite est principalement a�ectée par les données apparemment aberrantes, et donc les valeurs obtenues
peuvent être surestimées. L'utilisation d'une régression linéaire robuste n'a cependant pas modi�é les
valeurs obtenues avec une estimation de modèle linéaire régulier. De plus, la variabilité des pics thermiques
observés dans l'ambre thaïlandais analysé suggère qu'il existe probablement un pro�l de maturation de la
résine di�érent parmi les spécimens, ce qui peut a�ecter l'estimation de l'âge. L'analyse thermique de
l'ambre ne peut être considérée comme une méthode non biaisée d'estimation de l'ambre, mais comme une
méthode complémentaire à d'autres estimations d'âge, comme le suggèrent les études paléontologiques et
géologiques citées ci-dessus.

Fig. 4

Courbes thermogravimétriques obtenues avec trois échantillons d'ambre de
Thaïlande. La ligne épaisse indique le pro�l DTG; la ligne �ne est le pro�l TG (voir
Ragazzi et al. , 2003 , 2009 pour plus de détails).
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Tableau 1 Estimation de l'âge de l'ambre thaïlandais par analyses thermogravimétriques.

Fig. 5

Ajustement bivarié de l'âge par rapport au MaTHEP (pic principal du DTG, ° C) pour
plusieurs données disponibles dans notre base de données, obtenus à partir
d'échantillons d'ambre d'âges di�érents, indiqués par des cercles gris. Un coe�cient
de corrélation signi�catif ( r  = 0,5730, p  <0,0001) a été obtenu dans l'ensemble de
l'ensemble de données. Les points noirs le long de la ligne de régression indiquent
les trois échantillons d'ambre thaïlandais. En tant que variable dépendante, MaTHEP
a été considérée dans le panneau de gauche (A) et l'âge dans le panneau de droite
(B); les équations respectives obtenues avec la méthode standard des moindres
carrés sont indiquées au-dessus de chaque graphique. La liste complète des données
de régression est fournie à titre d'information supplémentaire.

4. Discussion

4.1 Âge de l'ambre thaïlandais

L'analyse thermique a été utilisée pour avoir une estimation approximative de l'âge de la résine comme
décrit dans Ragazzi et al. (2003) , en supposant une relation proportionnelle entre la température du principal
événement exothermique et l'âge de la résine. En raison des di�érents pics et modèles mathématiques,
l'analyse a révélé des âges estimés contradictoires variant de 165 à 104 Ma. Ces nouveaux résultats
suggèrent cependant que l'ambre de Khlong Min pourrait être d'âge Jurassique supérieur-Crétacé précoce.
En le comparant à toutes les données précédentes publiées sur l'âge de la formation (voir ci-dessus), il est
possible de suggérer que l'ambre de Khlong Min est d'âge jurassique tardif.

4.2 Paléoécologie de la forêt ambrée

Les fragments de matière organique décomposée et les micro-inclusions sphériques à ovoïdes dans les
parties très sombres de l'ambre sont similaires à certaines micro-inclusions décrites par Girard et coll. (2011)
au miel et aux ambres jaunes des Charentes (France).Girard (2010) et Girard et al. (2011) ont interprété ces
types d'ambre comme des sécrétions aériennes probables sur le tronc et les branches des arbres résinifères.

La rareté des syninclusions dans l'ambre thaïlandais ne permet pas de reconstruire avec beaucoup de
précision l'écologie de la forêt ambrée. La présence de �laments bactériens dans l'ambre thaïlandais,
développés dans certains morceaux d'ambre sous forme de réseaux denses de �laments, peut indiquer que
l'ambre thaïlandais avait été sécrété dans un environnement humide. Une telle hypothèse est en accord avec
Philippe et al. (2005) qui ont interprété les fossiles des limons argileux ambrés comme parautochtone et
l'environnement de sédimentation comme la marge d'un lac. La présence d'une spore de fougère dans
l'ambre thaïlandais a également con�rmé cette hypothèse. Sa découverte est remarquable car le pollen et les
spores sont relativement rares dans l'ambre mésozoïque. Des spores de Gleicheniidites ont déjà été trouvées
dans les sédiments mésozoïques thaïlandais (Racey et Goodall, 2009 ). La présence d'une spore dans l'ambre
thaïlandais suggère que les conifères résinifères et les fougères Gleicheniidaceae ont poussé ensemble dans
les végétations jurassiques. Il est fort probable que les fougères formaient le sous-bois des forêts de
conifères thaïlandaises. La présence de spores fongiques corrobore également l'hypothèse des forêts
résinifères poussant en milieu humide ou proche d'un milieu humide. La présence d'une diatomée marine
dans l'ambre thaï indique que les forêts d'ambre poussaient près de la mer. L'interprétation de Philippe et al.
(2005) considérant l'environnement de sédimentation comme la marge d'un lac peut ainsi être révisé: il
s'agissait d'un bord de mer plutôt que d'un bord de lac.

4.3 Gamme stratigraphique des diatomées bipolaires et de l' hémémie

Sur la base de données moléculaires étayées par des caractéristiques morphologiques et cytologiques, les
Clades 1 et Clades 2a et 2b proposés par Medlin et Kaczmarska (2004) sont reconnus ( Sims et al. , 2006 ;
Medlin, 2011 ) au niveau de la classe: Coscinodiscophyceae contenant des diatomées centriques avec
symétrie radiale de la forme et de la structure de la valve; Mediophyceae contenant les centriques bipolaires
ou multipolaires et les Thalassiosirales radiales; Bacillariophyceae contenant les pennates.

Le genre Hemiaulus , en raison de sa forme bipolaire en vue de la valve, est inclus dans Mediophyceae dans
les centriques bipolaires.

Sorhannus (2007) , basé sur des analyses d'ARNr SSU codé dans le nucléaire, a estimé la divergence des
diatomées bipolaires centrées il y a 150 Ma.Medlin (2010) etSato (2008) a trouvé des temps de divergence
beaucoup plus anciens pour toutes les classes. Leur horloge suggère que les centriques radiaux, classe
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Coscinodiscophyceae, sont apparus il y a 180 à 240 Ma et les centriques bipolaires, classe Mediophyceae ont
divergé de la classe Bacillariophyceae à 183-238 Ma (minimum à maximum, respectivement). Cependant, les
enregistrements fossiles de diatomées bipolaires ne sont toujours pas d'accord avec cette estimation.
Jusqu'ici, les preuves fossiles les plus anciennes de diatomées bipolaires provenaient de sédiments Aptiens /
Albiens de la mer de Weddell (Antarctique) où Gersonde et Harwood (1990) ont trouvé Bilingua rossii
Gersonde et Harwood 1990 et Kerkis bispinosa Gersonde et Harwood 1990. Un peu plus jeune (Albien tardif)
est l'assemblage diversi�é de diatomées marines de l'ambre des Charentes (Girard et coll. , 2008 , 2009b ). Il
comprend de nombreux spécimens attribués au genre Hemiaulus et un spécimen de Rutilaria , nommé
Syndetocystis dans Girard et al. (2008) et révisé par Witkowski et al. (2011) . Ces assemblages témoignent
d'une très longue plage stratigraphique (100 millions d'années) pour Hemiaulus .

Avant ces découvertes, les divergences entre les données moléculaires et les archives fossiles de di�érentes
familles étaient plus grandes. En e�et, les Hemiaulaceae, plus précisément le genre Hemiaulus , ont été
découverts pour la première fois dans les sédiments marins du Crétacé supérieur supérieur ( Tapia et
Harwood, 2002 ), avant de devenir plus abondants et diversi�és dans les dépôts du Crétacé supérieur
(Strel'Nikova, 1975 ;Jousé, 1978 ; Oreshkina et coll. , 2013 ). Au cours du Cénozoïque, ils deviennent très
abondants, certaines espèces comme certaines incluses dans le genre Hemiaulus qui ont été utilisées comme
marqueurs stratigraphiques (Barron et Baldauf, 1995 ). Hemiaulus existant ne comprend que quatre espèces.

Le spécimen thaï étend la gamme stratigraphique du genre Hemiaulus au Jurassique supérieur, faisant de
Hemiaulus le genre de diatomées avec la plus longue gamme stratigraphique jamais trouvée. Selon la
datation moléculaire ( Sorhannus, 2007 ), le spécimen thaïlandais fournit des preuves géologiques de la
présence d' Hemiaulus peu après l'origine des diatomées bipolaires et multipolaires. La phylogénie
récemment calibrée des diatomées publiée par Nakov et al. (2018) indique un âge minimum pour
l'émergence d' Hemiaulus à env. 130 Ma, et l'âge de l'émergence du clade contenant Hemiaulus et
Chaetocerosentre 150 et 100 Ma. Notre découverte d'un spécimen d' Hemiaulus dans l'ambre datant du
Jurassique supérieur s'accorde assez bien avec les résultats de ce nouvel arbre évolutif de diatomées. Par
conséquent, le spécimen thaï étend également le registre fossile des hémiuloïdes en particulier et par
conséquent celui des diatomées bipolaires.

D'autres diatomées bipolaires, les Rutilariacées, semblent provenir du Crétacé supérieur ( Witkowski et al. ,
2011 ). Seul l'éventuel spécimen de Rutilaria trouvé dans l'ambre français ( Girard et al. , 2008 ) fait vieillir
cette famille. Hemiaulus de l'ambre thaïlandais soutient la supposition deRoss (1995) suivi de Witkowski et al.
(2011) , qui considère les Hemiaulaceae comme ancestrales des Rutilariaceae.

La diatomée thaïlandaise corrobore l'estimation proposée par Sorhannus (2007) et con�rme l'hypothèse
d'une origine des diatomées bipolaires et multipolaires à la �n du Jurassique / début du Crétacé.

Aucune autre preuve de diatomées jurassiques n'est connue, à l'exception des spécimens allemands
liassiques problématiques de Pyxidicula ( Rothpletz, 1896 ,1900 ) comme mentionné ci-dessus.

La découverte de diatomées fossiles dans l'ambre de Charentes ( Girard et al. , 2008 , 2009b ) et de Vendée
(Saint Martin et coll. , 2015 ) a déjà montré que cette préservation spéci�que des diatomées fournit des
données importantes qui apportent de nouvelles perspectives dans nos connaissances sur les premiers
fossiles des diatomées. Le spécimen thaïlandais renforce l'état de l'art et devrait stimuler des recherches
actives sur les ambres du Jurassique au Crétacé précoce. Ambres mésozoïques du Trias d'Italie (Roghi et coll. ,
2006 ,2017 ), localités de l'ambre jurassique au Liban (Nohra et coll. , 2013 ) et ambre birman moyen du
Crétacé (Yu et coll. , 2019 ) pourraient être de bons candidats.

4.4 Hemiaulus de longue portée : implications paléogéographiques et
paléoécologiques

Comme discuté ci-dessus, la découverte d' Hemiaulus dans l'ambre de la Thaïlande du Jurassique supérieur
révèle la persistance du genre depuis environ 145-160 millions d'années jusqu'à aujourd'hui. De longues
stases morphologiques étaient déjà évoquées pour certains protistes, notamment à base d'inclusions
ambrées (Martín-González et coll. , 2008 ). Ces stases possibles ont été principalement observées chez les
algues vertes et les amibes. Par exemple, l'ambre Schliersee cénomanien a conservé six algues vertes
di�érentes, une euglène, deux champignons et seize amibes (Poinar et coll. , 1993a ,1993b ;Schönborn et coll.
, 1999 ;Dörfelt et Schäfer, 2000 ,Schmidt et coll. , 2004 ). Parmi tous ces fossiles, 19 taxons ont été liés à des
genres modernes et, dans certains cas, à des espèces modernes. Une longue plage stratigraphique pour le
genre de diatomées Hemiaulus peut sembler remarquable pour un groupe d'organismes connus pour avoir
des taux d'évolution rapides (Bowler et coll. , 2008 ). cependant,Wornardt (1972) et Jousé (1978) ont déjà
mentionné 11 et respectivement 7 genres dont Hemiaulus , connus du Crétacé à nos jours.

Ainsi le genre Hemiaulus est présent depuis le début des Mediophyceae, a survécu à di�érents événements
d'extinction comme celui de la frontière Cénomanienne / Turonienne ( Harwood et al. , 2007 ) et a connu
plusieurs périodes majeures de renouvellement �oral au Cénozoïque, comme celle de l'Éocène moyen-
Oligocène précoce (Baldauf, 1992 ).



La plus ancienne occurrence connue d' Hemiaulus (présente étude) provient d'un contexte côtier néritique de
basse latitude. L' hémémie précoce du Crétacé supérieur de l'ambre français (Charentes) correspond aux
environnements côtiers des latitudes moyennes ( Girard et al. , 2008 , Girard et al., 2009a , 2009b ; Girard,
2010 ). Ceci est cohérent avec l'observation deJewson et Harwood (2017) , qui ont suggéré que les diatomées
du Crétacé précoce étaient limitées aux marges continentales. Les assemblages de diatomées du Crétacé
supérieur (y compris Hemiaulus ) sont connus à partir de diatomites extensives développées dans di�érentes
zones géographiques: l'Oural oriental et le nord-ouest de la Sibérie ( par exemple Strel'Nikova, 1975 ), les
schistes de Marca, la formation de Moreno en Californie ( par exemple Hanna, 1927 ;Nikolaev et coll. , 2001 )
et aussi dans les sédiments de l'Antarctique (Harwood, 1988 ), dans l'Arctique canadien ( Tapia et Harwood,
2002 ; Witkowski et al. , 2011 ) associée à un dépôt dans un habitat côtier peu profond. D'autres occurrences
proviennent de sédiments de diatomées enregistrés dans le site 275 de forage en eau profonde de l'océan
Paci�que (Hajos et Stradner, 1975 ), océan Indien, site 758 (Fourtanier 1991a ), océan Arctique, Core FI-437
Alpha Ridge (Dell'Agnese et Clark, 1994 ), CESAR core 6, Arctic Ocean (Barron, 1985 ). Dans les sites arctiques,
Hemiaulus a été trouvé en association avec des spores au repos, des espèces benthiques et néritiques
suggérant un environnement d'eau peu profonde ( Harwood, 1988 ). De mauvaises occurrences de
diatomées ou avec des diatomées pyritisées sont également connues du Crétacé inférieur et supérieur (voir
la liste dans Tapia et Harwood, 2002 )

Les occurrences de Hemiaulus au Paléocène proviennent de vastes sédiments biosiliceux dans la section
terrestre et également de pro�ls récupérés par des projets successifs de forage en haute mer. Les
assemblages de diatomées comprenant Hemiaulus sont connus principalement de la plate-forme russe dans
un contexte de bassins marins épicontinentaux peu profonds (pour les revues des sites voir Jousé, 1978 ,
Oreshkina et Radionova, 2014 ), de la formation de Fur, Danemark (Homann, 1991 ;Fenner, 1994 ) et Seymour
Island, Antarctique ( Harwood, 1988 ). Hemiaulus est enregistré à partir de plusieurs carottes de forage en
haute mer des océans Atlantique, Paci�que et Indien (pour les listes de sites, voirFourtanier, 1991b ;Renaudie
et coll. , 2018 ). Au cours du Paléocène, Hemiaulus était représenté par une pléthore d'espèces et avait une
distribution géographique dans les hémisphères sud et nord, à la fois dans les mers épicontinentales et dans
les environnements océaniques plus ouverts.

Les occurrences d' hémiesulus de l' Éocène sont documentées dans des sections côtières de la Formation de
Fur (Formation de Moler) au Danemark (Benda, 1972 ;Fenner, 1988 ), dans l'Oural, la Sibérie occidentale, le
bassin de la Volga, l'Ukraine, le sud du Kazahstan (voir revue dans Oreshkina et Radionova 2014 ), les schistes
de Kellog, Californie (Barron et coll. , 1984 ), partie inférieure de la formation océanique de la Barbade et
d'Oamaru, Nouvelle-Zélande (Edwards, 1991 ) ainsi que des carottes de forage en eau profonde des océans
Atlantique, Paci�que et Indien, mer de Norvège (pour les listes de sites, voir Fourtanier, 1991b ;Barron et coll.
, 2015 ). Des assemblages de diatomées latitudinales distinctes avec des espèces distinctes de Hemiaulus ont
été identi�és respectivement pour les hautes et moyennes basses latitudes et pour les basses latitudes avec
des espèces cosmopolites (Fenner, 1985 ). Comme au Paléocène, Hemiaulus persiste parmi les genres
dominants au sein d'assemblages de diatomées correspondant soit aux mers épicontinentales, soit à des
environnements océaniques plus ouverts.

Oligocène Hemiaulus est documenté à partir de di�érents noyaux de forage-mer profonde à la fois élevée (
par exemple Schrader et Fenner, 1976 ;Monjanel, 1987 ;Scherer et coll. , 2000 ) et de basses latitudes ( par
exemple Barron, 1985 ; Fenner, 1985 ). Un changement majeur concernant la diversité de l' Hemiaulus
commence avec l'Oligocène moyen, lorsque la plupart des espèces de diatomées typiques de l'Éocène ont
disparu ( Fenner, 1985 ). À la �n de l'Oligocène, les espèces d' Hemiaulus des hautes latitudes se sont
répandues loin vers l'équateur (Fenner, 1984 ) correspondant à une réorganisation des circulations
océaniques.

Des gisements de diatomées néogènes ont été étudiés dans le monde entier à la fois dans les a�eurements
terrestres et dans de nombreux carottes de forage en eau profonde dans di�érents océans à des latitudes
basses, moyennes et élevées. Par conséquent, il est di�cile d'énumérer ici les occurrences d' Hemiaulus du
monde entier. Il convient de noter que la diversité de Hemiaulus a chuté continuellement à travers le
Miocène et le Pliocène, comme déjà montré par Jousé (1978) dans un diagramme des changements évolutifs
dans la composition générique des diatomées marines. Au Néogène, Hemiaulus est répertorié parmi d'autres
genres liés aux zones littorales ou néritiques ( eg Jousé, 1978 ; Monjanel, 1987 ;Pestrea et coll. , 2002 ).

Il n'existe que quatre espèces existantes: Hemiaulus hauckii Grunow ex Van Heurck 1882 et H. sinensis
Greville 1875 signalés dans les eaux chaudes à tempérées et H.indicus Karsten 1907, et H. membranaceous
Cleve 1873 dans les eaux chaudes ( Hasle et Syvertsen, 1997 ). Hemiaulus récent et actuel sont connus à la
fois de néritique (Hendey, 1964 ;Cupp, 1977 ;Guo, 1994 ;Sá et coll. , 2013 ) et les écosystèmes marins
pélagiques ouverts (Villareal, 1991 ;Rivera et coll. , 2003 ;Kemp et Villareal, 2013 ;Anderson et coll. , 2018 ).

Il est à noter que le genre Hemiaulus n'a pas été réévalué récemment comme ce fut le cas par exemple pour
le genre Triceratium qui a été scindé en plusieurs genres. D'autres études taxonomiques pourraient révéler
que ce qui est actuellement encore appelé Hemiaulus pourrait être en fait un groupe de plusieurs genres
similaires.



Il semble que pendant une longue période géologique, Hemiaulus ait connu des changements écologiques
impliquant le passage d'un environnement néritique à un environnement océanique plus ouvert.
L'adaptation aux écosystèmes marins pélagiques ouverts a été possible pour les diatomées grâce à des
spéci�cités telles que les symbioses avec les cyanobactéries �xatrices de N2 (Foster et coll. , 2011 ). La
présence d'une telle symbiose, clairement identi�ée pour l' Hemiaulus moderne ( Villareal, 1991 ), a été
interprétée comme une adaptation des diatomées aux eaux pauvres en nutriments de l'océan ouvert ( Foster
et al. , 2011 ; Kemp et Villareal, 2013 ) . Cette adaptation semble avoir déjà été acquise au Crétacé supérieur
puisque les e�orescences d' hemiaulus ont été identi�ées parDavies et Kemp (2016) dans les séquences du
Crétacé supérieur d'Alpha Ridge (océan Arctique, noyau CESAR 6) et de Marca Shale (formation Moreno,
Californie) correspondant aux conditions estivales strati�ées. Leurs observations sont corroborées
indirectement par des preuves isotopiques de la �xation de l'azote (Meyers et coll. , 2009 ) et des preuves de
biomarqueurs pour la présence de cyanobactéries (Kuypers et coll. , 2004 ;Wagner et coll. , 2004 ).

L' Hemiaulus de longue date a été témoin de plusieurs étapes dans l'histoire longue et complexe des
diatomées. On pense que certains événements sont des réponses aux changements environnementaux liés
aux conditions paléocéanographiques mondiales induites par les changements climatiques mondiaux et la
tectonique ( par ex. Barron et Baldauf, 1989 ; Sims et coll. , 2006 ; Harwood et coll. , 2007 ; Kooistra et coll. ,
2007 ;Egan et coll. , 2013 ;Lazarus et coll. , 2014 ). Hemiaulus a franchi la frontière cruciale entre le Crétacé et
le Paléogène, faisant partie des 84%   de diatomées (estimation de Harwood, 1988 ) qui n'ont pas subi
d'extinction majeure. Selon les occurrences de son espèce (voir Strel'Nikova, 1975 ), Hemiaulus témoigne
d'une zonation latitudinale des diatomées depuis le Crétacé supérieur. Hemiaulus fait partie des genres qui
ont subi un changement majeur dans la diversité qui s'est produit pendant l'Oligocène. En e�et, de
nombreuses lignées connues depuis le Crétacé ont disparu ou sont devenues moins communes, alors que de
nouveaux taxons ont émergé ou sont devenus plus communs ( Kooistra et al. , 2007). Cette nouvelle image
de la diversité des diatomées est corrélative aux changements globaux ( Sims et al. , 2006 ). À partir du
Cénozoïque, la réorganisation des masses océaniques est devenue plus évidente avec le début des
glaciations antarctiques et du refroidissement en eau profonde au tout début de l'Oligocène ( Fenner, 1985 ;
Scherer et al. , 2000 ) et s'est intensi�ée au cours du Miocène et du Pliocène, ponctuée par plusieurs étapes
de refroidissement à haute latitude ( Barron et Baldauf, 1989 ; Lazarus et al. , 2014 ; Barron et al. , 2015 ).
Alors, Hemiaulus expérience de la vie dans un monde en mutation, d'une «maison verte» crétacée à
circulation thermosphérique à un développement progressif de la cryosphère avec une circulation
thermohaline re�étant l'installation continue de glace sur l'Antarctique (Berggren et Prothero, 1992 ). Le
déclin de la diversité de Hemiaulus de plus de 40 espèces dans le Crétacé supérieur (Harwood et Nikolaev,
1995 ) à seulement quatre espèces existantes via une baisse importante de l'Oligocène pourrait s'expliquer
au moins partiellement par une tendance plus globale à la baisse des températures de l'eau. Les
températures mondiales de surface de la mer du Crétacé supérieur ont été estimées à environ 10 ° C plus
chaudes qu'aujourd'hui (De Conto et coll. , 2000 ). Le spécimen thaïlandais montre que certains genres de
longue durée enregistrés dans l'histoire des diatomées telles que Hemiaulus ont pu s'acclimater et / ou
s'adapter au cours du temps géologique à diverses conditions du milieu marin.

La découverte d' Hemiaulus dans l'ambre thaï pose également des questions sur la distribution
paléogéographique initiale des diatomées. En e�et, durant le Jurassique-Crétacé inférieur, tous les sites
enregistrant des diatomées, dont Hemiaulus , étaient situés sur la côte sud de Laurasia. Il est possible que les
premières diatomées soient originaires de la rive nord du Téthys sur laquelle les diatomées vivaient dans les
eaux côtières peu profondes. Une telle hypothèse n'a pu être véri�ée qu'avec la découverte de nouvelles
diatomées fossiles du Jurassique / Crétacé précoce (y compris des gisements d'ambre qui ont démontré leur
potentiel pour la préservation des diatomées; Girard et al. , 2009b ).

Une autre implication paléoécologique liée à la découverte de la plus ancienne occurrence connue d'
Hemiaulus de l'ambre thaïlandais concerne l'hypothèse sur les habitats anciens des premières diatomées.
Selon Harwood et al. (2007) des diatomées trouvées dans le premier Crétacé coréen prolongeraient la
présence con�rmée de diatomées et suggéreraient un habitat continental pour les diatomées précoces.
L'apparition du genre marin Hemiaulusdu Jurassique supérieur dans la même zone géographique soulève
évidemment des questions. Il est à noter qu'aucune trace fossile ultérieure n'atteste la présence de
diatomées d'eau douce jusqu'au Crétacé supérieur. La cooccurrence simultanée de diatomées marines et
d'eau douce devrait donc être con�rmée. Le registre de Thai Hemiaulus est en accord avec les données
moléculaires indiquant que la plupart des lignées basales existantes de diatomées sont marines ( Medlin et
Kaczmarska, 2004 ). La découverte du spécimen thaïlandais peut raviver la question toujours récurrente de
savoir si les premières diatomées étaient marines ou d'eau douce. Hemiaulusest un genre marin typique et
aucune espèce n'est connue des milieux saumâtres ou d'eau douce, que ce soit dans les archives fossiles ou
dans les assemblages actuels. L'hypothèse des invasions des milieux d'eau douce par les diatomées marines
a été invoquée pour expliquer l'évolution de la �ore des diatomées à partir des taxons marins à partir de
l'enregistrement des diatomées marines fossiles s'étendant avant celles des formes d'eau douce (voir
citations dans Sims et al. , 2006 ). Parmi les diatomées centrées, il faut noter l'exemple de l' Actinocyclus : il
est originaire de milieux marins qui ont connu une grande diversi�cation avant de se déplacer vers les eaux
douces (Bradbury et Krebs, 1995 ). La présence d' Hemiaulus uniquement dans les milieux marins depuis son
premier signalement connu de l'ambre thaïlandais (travail actuel) concorde avec l'observation deStrel'Nikova



et Lastivka (1999) que les anciennes lignées de diatomées centrées n'ont pas réussi à s'adapter à la faible
salinité des eaux intérieures, à l'exception de l' Archepyrgus marin du Crétacé précoce qui est considéré par
Harwood et Nikolaev (1995) comme l'ancêtre de l'eau douce Aulacoseira .

En�n, toute découverte de diatomées pré-crétacées pourrait potentiellement aider à répondre à des
questions cruciales sur les conditions paléobiogéographiques et environnementales dans lesquelles les
diatomées émergent.

5. Conclusions

Quant aux angiospermes, Darwin aurait pu décrire l'origine des diatomées comme «un mystère
abominable». Bien que l'ambre thaïlandais ne résout pas ce problème, il fournit de nouvelles preuves sur les
premiers enregistrements fossiles des diatomées et souligne qu'un enregistrement fossile pré-Crétacé
probable devrait exister. À en juger par les plus anciens fossiles de diatomées connus, ces archives fossiles
devraient provenir d'environnements néritiques peu profonds qui se sont développés le long de la rive nord
du Téthys. Le fait que l'occurrence de diatomée la plus ancienne connue correspond à Hemiaulus, un genre
encore existant, soulève des questions concernant l'évolution des diatomées: a) la morphologie des frustules
qui est censée montrer des innovations évolutives déjà au Jurassique supérieur permettant à ce genre de
franchir des frontières critiques tandis que d'autres genres du Crétacé précoce ont disparu; b) des aperçus
sur l'histoire précoce des diatomées bipolaires; c) des informations sur les racines des histoires des lignées
«les plus anciennes» et «modernes»; d) adaptation / acclimatation aux environnements marins changeants (
par exemple strati�cation de l'eau et anoxie, systèmes d'upwelling eutropiques, conditions diazotrophes).
Hemiaulus pourrait être considéré comme ouvrant la voie à la très longue histoire d'un genre marin: de
l'origine des diatomées dans le milieu marin marin à l'expansion géographique, à une forte diversi�cation des
espèces puis à un déclin progressif.
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Tableau 1 Estimation de l'âge de l'ambre thaïlandais par analyses thermogravimétriques.
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Fig. 1

Carte de localisation de l'a�eurement ambré du Jurassique supérieur / Crétacé
précoce de la Thaïlande.
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Fig. 2

La diatomée Hemiaulus trouvée dans l'ambre du Jurassique supérieur et du Crétacé
précoce de Thaïlande. A. Photographie de l'échantillon dans une matrice ambre
foncé. B. Dessin interprétatif de la photographie. La barre d'échelle représente 10
µm. On distingue clairement les parties centrales du frustule et ses élévations
typiques. Ils se terminent par des épines correspondant à l'appareil de liaison du
frustule. La �èche noire sur A indique la crête marginale hyaline.

 Dans le texte

Fig. 3

Microfossils found in amber from Thailand. A. Sheathed prokaryotes. Scale bar: 20 
µm. B. Single fungal spore. Scale bar: 5 µm. C. Fungal Didymospore. Scale bar: 5 µm.
D. Colony of unidenti�ed actinomycete. Scale bar: 10 µm. E. Spore of the
pteridophyte genus Gleicheniidites. Scale bar: 10 µm.
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Fig. 4

Thermogravimetric curves obtained with three samples of Thailand amber. Thick line
indicates the DTG pro�le; thin line is the TG pro�le (see Ragazzi et al., 2003, 2009 for
details).
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Fig. 5

Ajustement bivarié de l'âge par rapport au MaTHEP (pic principal du DTG, ° C) pour
plusieurs données disponibles dans notre base de données, obtenus à partir
d'échantillons d'ambre d'âges di�érents, indiqués par des cercles gris. Un coe�cient
de corrélation signi�catif ( r  = 0,5730, p  <0,0001) a été obtenu dans l'ensemble de
l'ensemble de données. Les points noirs le long de la ligne de régression indiquent
les trois échantillons d'ambre thaïlandais. En tant que variable dépendante, MaTHEP
a été considérée dans le panneau de gauche (A) et l'âge dans le panneau de droite
(B); les équations respectives obtenues avec la méthode standard des moindres
carrés sont indiquées au-dessus de chaque graphique. La liste complète des données
de régression est fournie à titre d'information supplémentaire.
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