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ésumé

Le Cambrien inférieur est marqué par l’apparition des premiers écosystèmes à structure trophique complexe, dominés par les
nimaux. Les données paléontologiques obtenues à partir de gisements à conservation exceptionnelle, tels que le Lagerstätte de
hengjiang en Chine du Sud, indiquent un niveau élevé d’interactions biologiques (ex : relations proies–prédateurs) et l’occupation
e niches écologiques benthiques et pélagiques variées par des prédateurs, nécrophages, détritivores et suspensivores. Les espèces
ageuses sont nombreuses, mais rien n’indique que l’ensemble du domaine pélagique ait été occupé au début du Cambrien.
’hypothèse d’une concentration animale dans les milieux hyperbenthiques proches du fond est avancée. Elle aurait constitué
ne première étape décisive dans la colonisation de la colonne d’eau et la constitution de chaînes alimentaires pélagiques. Une
uccession d’innovations et d’événements semble avoir catalysé la diversification animale et la mise en place d’un écosystème
ntièrement nouveau. Elle comprend : (1) l’acquisition de systèmes nerveux plus complexes, d’organes visuels et d’une motricité
lus performante, (2) l’introduction de nouvelles pressions sélectives (ex : prédation et effets rétroactifs) et, (3) la colonisation de
ouvelles niches écologiques. Le rôle de facteurs environnementaux (ex : oxygène, chimie de l’eau, climat) a sans doute été impor-
ant dans les stades plus précoces de l’évolution des métazoaires, mais semble moins déterminant dans la « révolution écologique »
ui s’opère au début du Cambrien. Les données paléontologiques et de récents modèles mathématiques indiquent de grandes
essemblances entre la structure trophique des écosystèmes actuels et ceux du Cambrien. Un accroissement d’interdépendance
ntre les espèces animales et les niveaux trophiques a fait que les écosystèmes marins sont probablement devenus plus stables
ans leur type de fonctionnement, mais également plus vulnérables aux perturbations environnementales dont les effets sont
épercutés à l’ensemble du système. Cela conditionnera en grande partie l’évolution du monde marin postcambrien. Pour citer
et article : J. Vannier, C. R. Palevol 8 (2009).

2008 Académie des sciences. Publié par Elsevier Masson SAS. Tous droits réservés.

bstract

The Cambrian explosion and the emergence of modern ecosystems. Marine ecosystems with complex trophic structure and
ominated by animals started to build up in the Early Cambrian. Fossil evidence from exceptional fossil localities such as the
hengjiang Lagerstätte from South China indicate a high level of biological interactivity (e.g. prey–predator relationships) and the

olonization of a wide range of pelagic and benthic niches by predators, scavengers, and detritus and suspension feeders. Swimmers
re numerous, but there is no evidence for the extensive occupation of the water column by the Early Cambrian. On the contrary,
nimal life may have concentrated in hyperbenthic environments, close to the sea bottom. This would have been the initial step
owards the colonization of the whole pelagic realm and the building-up of pelagic food chains. A chain of biotic innovations and
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events seems to have catalyzed both the animal diversification and the build-up of a completely new type of ecosytem, with: (1)
the achievement of complex nervous systems, visual organs and motor functions; (2) the introduction of new selective pressure
(e.g. predation and feed-back effects); and (3) the colonization of new niches. The role of environmental factors (e.g. oxygen,
water chemistry, climate) may have been important in the early stages of metazoan evolution, but was probably negligible in the
ecological turnover itself that takes place in the Early Cambrian. Close resemblances between the trophic structure of present-day
ecosystems and that of Cambrian ones are confirmed by fossil data and recent mathematical models. This unprecedented increase
of interdependence between animal species and trophic levels probably increased the general stability of marine ecosystems, but
made them for the first time in their history, highly vulnerable to environmental perturbations. This will largely influence the
post-Cambrian evolution of the marine world. To cite this article: J. Vannier, C. R. Palevol 8 (2009).
© 2008 Académie des sciences. Published by Elsevier Masson SAS. All rights reserved.
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Introduction

The Precambrian-Cambrian transition stands as a
key-period in the evolution of Life on Earth during which
most animal phyla appear in the fossil record. The wealth
of fossil evidence obtained over recent years from excep-
tional biotas such as that of Chengjiang in China [52]
clearly demonstrates the existence of diverse marine
communities in the Early Cambrian (ca. 540–520 Ma).
At least 40% of the modern animal phyla, among them
the major components of the present-day marine diver-
sity (arthropods, chordates), are already represented in
these communities. The Precambrian-Cambrian transi-
tion, indeed, witnessed unprecedented and profound eco-
logical changes. The spectrum of ecological niches occu-
pied by animals expanded considerably with a variety
of crawlers, burrowers and swimmers invading both the
sea-bottom and the water column. A new type of biologi-
cal system that transfered mass and energy via a complex
food chain and through a cascade of trophic levels started
to build-up, laying the foundations of modern-style eco-
systems. Over a relatively short period of time, possibly
a few tens of million years, the marine realm metamor-
phoses, passing from a relatively simple organization
dominated by microorganisms and sessile organisms to
highly complex ecosystems where a myriad of new eco-
logical interactions such as predation occupied a central
position and exerted feedback effects on the environ-
ment and evolutionary processes. Our article focuses on
the early stages of the construction of modern ecosys-
tems and the early colonization of new marine ecospace.
The goal is to provide the reader with a vivid picture

of the composition and functioning of the Early Cam-
brian ecosystem, based mainly on the Early Cambrian
Chengjiang biota in South China. In this article, we also
discuss the crucial issue of biological and non biological
Chengjiang; Burgess; South China; Canada

triggers, especially whether the “Cambrian explosion”
and its associated ecological turnover may have been
catalyzed or not by environmental or intrinsic factors.

Biodiversity of marine life in the Early Cambrian
exemplified by the Chengjiang fauna

The Chengjiang biota discovered in 1984 and cur-
rently studied by several teams of Chinese scientists and
their foreign collaborators provides a relatively accu-
rate picture of Early Cambrian (ca. 525 Myr) marine
life in a shallow water environment and under tropical
latitudes. At least 40% of the present-day phyla are repre-
sented in the Early Cambrian Chengjiang fauna, among
them the top-components of the Recent marine diver-
sity such as arthropods and chordates (Fig. 1). Most of
the “missing” groups are microscopic soft-bodied orga-
nisms such as nematodes and platyhelminthes that have
an extremely low potential to be fossilized. Arthropods
largely dominate the Chengjiang fauna (Fig. 1) with ca.
40% of species followed by sponges (12.6%) and pria-
pulid worms (8.2%). Various extinct phyla and groups
with uncertain affinities such as lobopods, hyolithids,
vetulicolans and anomalocaridids account for ca. 20%
of species. However, this 525 Myr-old marine fauna, by
its composition, remains surprisingly familiar with an
overwhelming dominance of arthropods.

Early Cambrian marine ecospace: pelagic invaders,
infaunal colonizers and epibenthic dwellers

The origin and construction of the pelagic ecosys-
tem, crucial to the functioning of the biosphere, is still

an enigma. The animal invasion of the water column pro-
bably started early in the evolutionary history of several
phyla [74,96]. Potential pelagic animals such as cteno-
phores, eldoniids that superficially resemble jellyfish,
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Fig. 1. Biodiversité de la faune de Chengjiang (Cambrien inférieur ;
Chine du Sud) : proportions relatives des différents phylums (n = 182
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spèces). (*) = groupes dont les affinités sont incertaines.
ig. 1. Biodiversity of the Chengjiang fauna (Early Cambrian; South
hina). n = 182 species. (*) = groups with uncertain affinities.

nd bivalved arthropods such as Isoxys, Tuzoia and Zhen-
hecaris do occur in the Early Cambrian Chengjiang
iota (Fig. 2). Their assumed pelagic lifestyle is based
n combined evidence from their functional morpho-
ogy, distribution patterns, depositional environments
nd also on analogies with Recent forms. Considering
hat their overall size typically exceeds 20 mm, most of
hese swimmers fall within the category of nekton–i.e.
rganisms with abilities to control their movement. Nek-
onic animals were probably diverse and may have been
articularly abundant in the lowermost levels of the
ater column, among them the enigmatic vetulicolids,

ome streamlined fish-like chordates and the celebra-
ed anomalocaridids which were undoubtely the largest
redators (exceeding 1 m long; [19]) of the Early Cam-
rian period. Whether true zooplankton–i.e. organisms
y definition smaller than 20 mm and unable to overcome
he dispersive effect of water current–were present or
ot in the Early Cambrian oceans is another challenging
uestion. Fossil evidence is sparse. Among zooplankto-
ic candidates are small bivalved arthropods (Fig. 2H)
nd chaetognaths (Fig. 2J). Chaetognaths play an impor-
ant role in the marine trophic web, both as consumers

nd as a food source for larger animals [96]. They have
een firmly recognized in the Chengjiang biota, but the
roup as a whole may have had a much wider distri-
ution if we consider that protoconodonts (Fig. 2K-M)
8 (2009) 133–154 135

were true chaetognaths. Although swimmers are diverse
and abundant, there is no evidence for the extensive occu-
pation of the water column by the Early Cambrian. On
the contrary, animals living permanently or temporarily
off-bottom may have concentrated in hyperbenthic envi-
ronments, close to the sea bottom. This would have been
the initial step towards the colonization of the whole
pelagic realm and the building-up of pelagic food chains.

The Precambrian-Cambrian transition is also charac-
terized by a remarkable increase of animal activity within
the sediment, attested by evidence of deeper and more
intense bioturbation. As a consequence, the substrates
on which marine benthic animals lived changed from
being relatively firm with a sharp sediment–water inter-
face and the dominance of microbial mats to having
high water content and a blurry sediment–water inter-
face. This change in substrates evidenced by detailed
sedimentological studies has been termed the “Cambrian
Substrate Revolution” [4,38,39], and is thought to have
had profound ecological implications first of all that of
providing shelter and new niches to diverse benthic meta-
zoans. Two crucial elements of the animal interaction
with sediment are still poorly documented: (1) the pre-
cise identity of the organisms which produced the traces
imprinted in sediment; and, (2) the exact locomotory
and feeding strategies used by the pioneer colonizers
of the benthos. Potential trace-makers in the Cheng-
jiang biota are numerous and comprise a wide range
of superficial crawlers and diggers such as epibenthic
and nektobenthic arthropods. However, less abundant
are the animals that were potentially capable of penetra-
ting deeper into the sediment and to adopt true infaunal
habits. These are chiefly worms (mostly priapulids and
sipunculans; [57–59]) and inarticulate brachiopods. The
detailed morphology of the feeding apparatus (e.g. ever-
sible introvert, pharynx, scalid rows), body design (e.g.
indicating hydrostatic skeleton of the body cavity, body
muscle action) and external ornament (e.g. annulations,
spines, hooks, plates) clearly indicate that most Early
Cambrian priapulids were predators and had capabilities
to move through the sediment by peristaltic burrowing
in a similar way as does the Recent Priapulus caudatus
(Fig. 3C). Although classically used as biostratigraphi-
cal indicators of the Precambrian-Cambrian boundary
[69], trace fossils such as Treptichnus have long been an
enigma for palaeobiogists. Experimental ichnology with
Recent worms reveals astonishing similarities between
the crawling traces of Recent priapulids (e.g. Priapulus

caudatus from Sweden) and Early Cambrian subhori-
zontal traces such as Treptichnus (Fig. 3E, F, H, I).

The water–sediment interface is by far the environ-
ment where most Recent marine faunas attain a peak
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Fig. 2. Vie animale non benthique. A, B. Stellostomites eumorphus Sun and Hou, 1987, un médusoïde appartenant au groupe des eldoniidés (cliché :
M.-Y. Zhu, [110]) montrant des tentacules sur sa face orale. C. Maotianoascus octonarius Chen and Zhou 1997, un cténophore [53,54]. D. Isoxys
curvirostratus Vannier and Chen, 2000. E-G. Isoxys acutangulus (Walcott, 1908), trois spécimens montrant appendices, yeux et organes internes.
H. Sunella bispinata Cui and Hou in Huo et al. 1991, un petit arthropode à carapace bivalve épineuse ressemblant à certains ostracodes pélagiques
actuels [89]). I. Sagitta nagae Alvarino, 1967, chaetognathe actuel dont la tête est armée d’une double série de crochets préhensiles. J. Protosagitta
spinosa Hu in Chen et al. 2002, chaetognathe cambrien dont la tête possède également des crochets. K-M. Protoconodontes isolés, respectivement
Protohertzina unguliformis Missarzhevsky, 1973 et Protohertzina anabarica Missarzhevsky, 1973 et protoconodontes associés formant un appareil
(Mongolodus longispinus (Yang and He, 1984).



alevol

o
d
f
e
p
T
c
f
t
l
p
c
e
a
l
v
s
b
[
n
t
s
a
c
o
p
o
a
f
a
C

t

P
S
t
B
A
o
F
(
a
H
h
s
a
c
O
M
t
S
A
h

J. Vannier / C. R. P

f numerical abundance and species diversity. This ten-
ency is confirmed in the Early Cambrian Chengjiang
auna where more than 90% of the described species are
pibenthic dwellers (Fig. 4). Sponges are a diverse com-
onent of the fauna most of them being demosponges.
he diversity of epibenthic arthropods is huge with
ountless dorso-ventrally flatenned and multisegmented
orms that possessed biramous appendages clearly adap-
ed to crawling (typically an articulated endopod and a
eaf-life exopod with a respiratory function). The arthro-
ods also comprised abundant “bivalved” forms–i.e.,
haracterized by a flexible, dorsally folded shield which
nveloped the cephalon and most of the trunk of the
nimal. Their flexible limbless abdomen and paddle-
ike tail indicate capabilities for both swimming in the
icinity of the bottom and presumably stirring up the
ediment for food search or protection. Bradoriids also
elong to this informal category of “bivalved arthropods”
50,51,78]. Their preserved ventral anatomy and exter-
al resemblance to modern crustaceans support the view
hat bradoriids were motile epibenthic dwellers of the
ediment–water interface, and, possibly, had a lifestyle
nd ecological niche similar to Recent crustacean ostra-
ods [91]. The meiofauna is a major ecological category
f the present-day water–sediment interface, that encom-
asses animals living within the uppermost millimetres
r centimetres of sediment and ranging in size from
pproximately 0.1 mm to 1 mm (nematods, copepods,
oraminiferans, ostracods, loriciferans, etc.). Whether

meiofauna sensu stricto already existed in the Early
ambrian remains an open issue.

Although molluscs are among the most prolific inver-
ebrates in Recent marine ecosystems and have an

rovenance et âge du matériel fossile : Formation des Schistes de Maotian
chistes de Burgess, Cambrien moyen, Canada (E-G) ; black shales de Mao

risulcatus-Protohertzina anabarica, Cambrien inférieur, Chine (K-M ; [85,9
arres d’échelle : 10 mm pour A-G, 5 mm pour H et J, 500 μm pour K et L,
bréviations : an, appendices natatoires ; ar, appendices raptoriaux ; cr, croch
, oeil ; q, queue ; te, tête ; tr, tronc.
ig. 2. Non-benthic animal life. A, B. The jellyfish-like eldoniid Stellostomites
courtesy M.-Y. Zhu; [110]). C. The ctenophore Maotianoascus octonarius [5
cutangulus (Walcott, 1908), three specimens showing appendages, eyes and
ou in Huo et al., 1991, resembling some Recent pelagic ostracods [89]. I. Th
ead with grasping spines. J. The Cambrian chaetognath Protosagitta spinosa
et of grasping spines. K-M. The protoconodonts Protohertzina unguliformis
nd Mongolodus longispinus (Yang and He, 1984), respectively; isolated an
haetognaths.
ccurrence and age of the fossil specimens: Maotianshan Shale Formation, E
iddle Cambrian, Canada (E-G); black shales at MaoPing, Lower Cambri

risulcatus-Protoherzina anabarica Biozone, Early Cambrian, S. China (K-M
cale bars: 10 mm in A-G, 5 mm in H and J, 500 μm in K and L, and 200 μm
bbreviations: an, swimming appendages; ar, raptorial appendages; cr, grasp
ead; tr, trunk.
8 (2009) 133–154 137

extremely well-documented fossil record (e.g. gastro-
pods, ammonites), their early evolutionary history has
long remained obscure. It is only recently that the re-
interpretation of Odontogriphus and Wiwaxia from the
Burgess Shale [15] provided convincing evidence that
soft-bodied molluscs, fully equipped with a radula and
mantle cavity, were present in the Cambrian seas as
epibenthic grazers of microbial mats and biofilms. Mol-
luscs comparable with those from the Burgess Shale
and resembling Vetustovermis ([44]; Emu Bay Shale
Lagerstätte) were also present in the Early Cambrian
Chengjiang biota ([56], unpublished description).

Early Cambrian marine food chain

The innumerable fossil evidence obtained from
exceptionally preserved biotas such as that of Cheng-
jiang clearly demonstrate the existence of diverse marine
ecosystems in the Early Cambrian, but vital aspects of
the functioning of these early biological systems are
still obscure; for example, the nature of the primary
production, the available food sources, the feeding stra-
tegies of animals, the prey–predator relationships and
the structure of the trophic web in general (e.g. food-
chain length). Relatively few attempts have been made to
tackle these important issues [10,11,14,30,53,91]. Close
resemblances between the trophic structure of present-
day ecosystems and that of Cambrian ones are confirmed
by fossil data and recent mathematical models [40]. The

information given here is qualititative and seen as the
initial step for future detailed synecologic studies.

Gut contents are the most valuable direct evidence
for deciphering animal feeding interactions. Several ani-

shan, Cambrien inférieur, Yunnan, Chine (A-D, J) ; Formation des
Ping, Cambrien inférieur, Hubei, Chine (H) ; Biozone à Anabarites

6]).
et 200 μm pour I et M.
ets ; ea, éventail à l’extrémité de l’abdomen ; gd, glandes digestives ;

eumorphus Sun and Hou, 1987 showing disk, coiled sac, and tentacles
3,54]. D. Isoxys curvirostratus Vannier and Chen, 2000. E-G. Isoxys
internal organs. H. The bivalved arthropod Sunella bispinata Cui and
e Recent chaetognath Sagitta nagae Alvarino, 1967, from Japan; note
Hu in Chen et al., 2002; complete specimen also bearing a complete

Missarzhevsky, 1973, Protohertzina anabarica Missarzhevsky, 1973
d naturally clustered elements interpreted as the grasping spines of

arly Cambrian, Yunnan, S. China (A-D, J); Burgess Shale Formation,
an, Hubei, S. China (Vannier et al. in preparation) (H); Anabarites
; [85,96]).
in I and M.

ing spines; ea, abdominal fan; gd, digestive glands; o, eye; q, tail; te,



138 J. Vannier / C. R. Palevol 8 (2009) 133–154

Fig. 3. Colonisateurs du sédiment. A, B. Vers priapuliens de la faune de Chengjiang ; nombreux Maotianshania sur une plaque de schistes et partie
antérieure de Cricoscomia jinningensis Hou and Sun, 1988 [56] montrant le pharynx armé de denticules. C, D. Priapulus caudatus, priapulien
actuel (Suède), vue générale et séquence d’enfouissement dans la vase (la flèche indique la pénétration oblique dans le sédiment). E, H. Treptichnus
pedum, Cambrien des Monts Sainte-Croix, Pologne [13,71]. F, G. Traces lobées produites par le déplacement de Priapulus caudatus à la surface
du sédiment (expériences réalisées en laboratoire ; J. Vannier) ; les flèches blanches indiquent la direction de déplacement du ver et la formation
des lobes (1-5). I. Treptichnus rectangularis, Cambrien des Monts Sainte-Croix, Pologne [13,71], piste subhorizontale à multiples bifurcations
lobées.
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als from the Burgess Shale have skeletal and organic
emains preserved in situ within their alimentary canal.
or example, the priapulid worm Ottoia (Conway Mor-
is 1977) shows hyolith shells aligned in its digestive
ract (Fig. 5A, B), and the arthropod Sidneyia [7] has
ut contents with exoskeletal fragments of hyoliths, tri-
obites, and much comminuted shelly material including
ossible bradoriids. Similarly, accurate information is
vailable on the gut contents of arthropods from the lower
iddle Cambrian Kaili Lagerstätte of South China [111]
here skeletal fragments of tiny eodiscoid trilobites have
een recognized (Fig. 5C, D).

The exceptional preservation of digestive systems,
specially in arthropods and worms, also provide key-
nformation on the feeding strategies of Cambrian
nimals. The structure of the appendages is also a
recious indicator of the animal feeding methods.
ecent studies [25,65] emphasize the prehensile func-

ion of the “great-appendage” in a variety of arthropods
rom Chengjiang and Burgess, that also include Isoxys
Fig. 2E). Although anomalocaridids (Fig. 5E) do not
esemble any extant marine animal, their raptorial habits
re not questioned. The design of their huge frontal
ppendages armed with strong spines and the structure
f their jaw apparatus [28,70,91,101] make anomalo-
aridids the most fearful predators of the Cambrian
eas.

Several types of fossil aggregates from the Cheng-
iang biota have been recently interpreted as coprolites
91]. Elliptical ones contain randomly distributed exos-
eletal remains of typically small-to-medium size
ivalved arthropods (e.g. bradoriids, waptiids) and were
ossibly produced by anomalocaridids or other unknown
redators. The ribbon-like ones with typically small
yolith shells are interpreted as the faeces of infaunal car-
ivorous worms such as priapulids. This new coprolite
ata set adds to morphofunctional information obtai-
ed from fossil organisms (see above) and indicates

hat predation occurred at different levels of the water
olumn with: (1) endobenthic predators (diverse pria-
ulid fauna) feeding near the sediment–water interface;
2) epibenthic predators/scavengers (almost exclusively

arres d’échelle : 10 mm pour toutes les images.
bréviations : ph, pharynx ; pr, proboscis ; q, queue ; tr, tronc
ig. 3. Infaunal colonizers. A, B. Priapulid worms from the Chengjiang biota;
xceptional 3D-preservation of the front part of Cricoscomia jinningensis Hou a
riapulid (Sweden), general view and behaviour (burrowing); the arrow indica
oly Cross Mountains, Poland [13,71]. F, G. lobate traces produced by the c

xperiments; J. Vannier); white arrows and yellow numbers (1-5) indicate
ambrian, Holy Cross Mountains, Poland [13,71], subhorizontal track showi
cale bars: 10 mm.
bbreviations: ph, pharynx; pr, proboscis; q, tail; tr, trunk.
8 (2009) 133–154 139

arthropods); (3) predators living in the lower levels of
the water column (e.g., anomalocaridids).

Bite marks and drill holes provide additional indirect
evidence of animal interactions (e.g. [70] for healed inju-
ries on trilobites and [34] for borings on small Cambrian
brachiopod valves).

The Cambrian ecological turnover and its triggers

The unprecedented high trophic complexity of the
Early Cambrian ecosystem adddresses the puzzling
question of what factors, environmental or not, may have
triggered this ecological turnover. One key-aspect of the
problem is the remarkable diversity of animal interac-
tions that characterizes the beginning of the Cambrian
and is well-exemplified by prey–predator relationships.
Indeed, nothing in the fossil record indicates that such
strong animal interactions and complex trophic links
existed before the Cambrian (e.g. Ediacaran assemblages
in the Late Proterozoic).

According to the ‘Light Switch’ theory [72], it is the
introduction of vision among Early Cambrian marine
communities that was the main trigger of the ecological
turnover. This event is considered to have been the star-
ting point of a totally new mode of animal interaction and
is likely to have triggered active predation and its cas-
cade of feedback effects (e.g. antipredatorial responses
from prey such as exoskeletal protection and biomine-
ralization, and new behaviour). Major improvements in
the functioning of the nervous system of early meta-
zoans may actually be the crucial innovation that gave
rise to vision, but also boosted other vital activities such
as limb coordination, locomotion (epibenthic and off-
bottom), and feeding (e.g. active predation). The increase
of neural complexity during the Precambrian-Cambrian
transition may have given access to a variety of new
behaviours that all together changed the ecological rules.
Other hypotheses [10] put forward that major changes

in the phytoplankton composition occurred across the
Precambrian-Cambrian transition and suggest a possible
linkage between the radiation of acanthotrophic phy-
toplankton and the explosive radiation of animals. In

accumulation of Maotianshania on the surface of a bedding plane and
nd Sun, 1988 [56] showing pharynx. C, D. Priapulus caudatus, Recent

tes oblique penetration into mud. E, H. Treptichnus pedum, Cambrian,
rawling of Priapulus caudatus on the surface of sediment (laboratory
the succeeding steps of trace making. I. Treptichnus rectangularis,
ng numerous bifurcations.
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Fig. 4. Vie animale à l’interface eau–sédiment. A, D, G, I. Quatre exemples d’arthropodes du Cambrien inférieur, Shankouia zhenghei Chen et
al., 2004, Leanchoilia illecebrosa (Hou, 1987) Haikoucaris ercaiensis Chen et al. 2004 et le trilobite Redlichia takooensis ([70] ; cliché C. Nedin).
B, C, E. Trois exemples d’arthropodes « bivalves » : un waptiidé, le bradoriidé Kunmingella douvillei (Mansuy, 1912) (cliché Derek. J. Siveter)
et Canadaspis laevigata Hou and Bergström, 1991. F. Appendice de l’arthropode Misszhouia longicaudata Zhang et Hou, 1985 (cliché Derek. J.
Siveter) constitué d’un endopode locomoteur et d’un exopode filamenteux (fonction respiratoire probable). H. Ercaia minuscula Chen et al., 2001.
J : Chancelloride possédant des sclérites triradiées. K. Le mollusque Odontogriphus omalus Conway Morris, 1976 ([15] ; cliché J.-B. Caron). L.
Accumulation de coquilles coniques de hyolithes.
Provenance et âge du matériel fossile : Formation des Schistes de Maotianshan, Cambrien inférieur, Yunnan, Chine, (A-H, J, L) ; Emu Bay Shale,
Cambrien inférieur, Kangaroo Island, Australie, (I) ; Formation des Schistes de Burgess, Cambrien moyen, Canada (K).
Barres d’échelle : 10 mm pour I et J, 5 mm pour A, D, E, G et K, 2 mm pour B et F, 1 mm pour C et 500 �m pour H et L.
Fig. 4. Epibenthic dwellers. A, D, G, I. Four Early Cambrian arthropods: Shankouia zhenghei Chen et al., 2004, Leanchoilia illecebrosa (Hou,
1987) Haikoucaris ercaiensis Chen et al. 2004 et le trilobite Redlichia takooensis ([70]; courtesy, C. Nedin). B, C, E. Three “bivalved” arthropods:
a waptiid, the bradoriid Kunmingella douvillei (Mansuy, 1912) (courtesy, Derek. J. Siveter) and Canadaspis laevigata Hou and Bergström, 1991.
H. Ercaia minuscula Chen et al., 2001. F. Appendage of the arthropod Misszhouia longicaudata Zhang and Hou, 1985 (courtesy, Derek. J. Siveter)
with a locomotory endopod and a filamentous exopod with possible respiratory function. J. Sessile cup-like chancelloriid with triradiate sclerites.
K. The mollusc Odontogriphus omalus Conway Morris, 1976 ([15]; courtesy, J.-B. Caron). L. Accumulation of conical hyolith shells.
Occurrence and age of the fossil specimens: Maotianshan Shale Formation, Early Cambrian, China (A-H, J, L); Emu Bay Shale, Kangaroo Island,
Early Cambrian, Australia (I); Burgess Shale Formation, Middle Cambrian, Canada (K).
Scale bars: 10 mm in I et J, 5 mm in A, D, E, G and K, 2 mm in B and F, 1 mm in C and 500 �m in H and L.
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ddition to these possible biotic factors is the introduc-
ion of both active and passive predation in several major
nimal groups (e.g. arthropods, worms).

A most important event with profound repercussions
n the functioning of early ecosystems is the animal bio-
ineralization that took place between ca. 550 and 530
a across the Precambrian-Cambrian transition in the

orm of a huge variety of shells, spicules and sclerites
nd Early Cambrian Small Shelly Fossils (SSF).

Combined geological, sedimentological and geo-
hemical evidence cleary indicate that several major
isturbances affected the global ecosytem in the Late
recambrian (Neoproterozoic). Changes in carbon iso-

opes correlated with glacial deposits are good indicators
f several glacial episodes before the Cambrian [29,62]
or chronology). For example, two major Neoprotero-
oic glaciations (Marinoan; ca. 635Ma and Gaskiers,
a. 580Ma) are recognized in Namibia, Oman, China
nd Newfoundland. They are correlated with negative
13C excursions and their temporal framework is well-
ontrained by U-Pb ages [29,68]. However, the links
etween these climatic and environmental changes and
he biotic events that took place during the Precambrian-
ambrian transition are not easy to establish. These gla-
ial episodes occur before the Early Cambrian bioradia-
ion and before the first occurrence of metazoan embryos
e.g. from Doushantuo Formation, China) and can hardly
e seen as the direct cause of any trophic reorganization.

A sharp negative excursion of �13C at around 550
a and apparently unrelated to glacial episodes is far
ore enigmatic. This isotopic anomaly seems to be

ynchronous with the appearance of larger and more
omplex mobile metazoans (e.g. evidence from hori-
ontal trace fossils). But, again, what may suggest a
ossible feedback relationship [29] between evolutio-
ary developments (increase of benthic activity) and
eawater chemistry requires precise explanations.

The hypothesis that an increase of atmospheric oxy-
en may have removed physical barriers to the evolution
f large size [63] and higher metabolism is plausible.
owever, evidence from high-resolution carbon and sul-
hur isotope records obtained from Oman [41] indicates
hat the ocean became increasingly oxygenated between
he end of the Marinoan glaciation (Precambrian, ca.
35 Ma) and before the extinction and subsequent evo-
utionary radiation across the Precambrian-Cambrian
oundary. This major oceanic change may have had a
ey-role in the establishment of a new type of oceanic

rophic web and in the evolution of marine animals as a
hole.
Rather than a unique, initial trigger, it may be a chain

f biotic events probably concentrated within a relati-
8 (2009) 133–154 141

vely short time interval that eventually modified animal
interactions, and laid the foundations of modern marine
ecosystems. Among these events were the achievement
of more complex nervous systems, visual organs and
motor functions, the increase of predation pressure (both
passive and active), exoskeletal biomineralization, and
the colonization of new niches and the addition of new
tiers. The role of environmental factors (e.g. oxygen,
water chemistry, climates) may have been important in
the early stages of metazoan evolution, but was proba-
bly negligible in the ecological turnover itself that takes
place in the Early Cambrian. The Early Cambrian glo-
bal reorganization of the marine ecosystem resulted in
more complex trophic links and also in a more closely
dependent plankton and benthos. This high level of inter-
dependence made marine ecosystems highly vulnerable
to environmental perturbations, in the first instance those
induced by climatic changes.

1. Introduction

La transition Précambrien-Cambrien est caractérisée
par l’émergence et la diversification rapide du règne ani-
mal. Elle représente donc une période clé dans l’histoire
de la Vie sur notre planète. Les principaux embran-
chements qui constituent l’essentiel de la biodiversité
actuelle, comme les arthropodes, les mollusques ou
les chordés auxquels nous sommes rattachés, entrent
en scène dès le Cambrien inférieur, il y a plus d’un
demi-milliard d’années [77]. Les espèces ancestrales
qui représentent ces phylums au sein des premières
communautés marines animales forment déjà l’ébauche
d’écosystèmes complexes proches de ceux que nous
connaissons dans la nature actuelle. Cette diversification
anatomique et écologique sans précédent du monde ani-
mal est un événement relativement bien documenté par
l’enregistrement fossile, mais dont certains points res-
tent à l’élucider, notamment le contexte environnemental
planétaire dans lequel il s’est déroulé et sa chronologie
exacte. Plusieurs gisements à conservation exceptionnels
en Chine (ex : Chengjiang ; [17,52]), au Canada (Bur-
gess ; [5,14–16,30]), en Australie [69], en Sibérie [73]
au Groenland [33,35] et en Grande-Bretagne (ex : Com-
ley, [81]) nous livrent des informations très précieuses
sur l’organisation et le fonctionnement des premiers sys-
tèmes biologiques dominés par les animaux. Les groupes
les plus importants en termes de diversité et de bio-
masse sont les arthropodes, les vers marins et les éponges

[88]. L’« Explosion cambrienne » se traduit non seule-
ment par l’apparition de plans d’organisation nouveaux,
mais également par un foisonnement d’innovations fonc-
tionnelles touchant à tous les aspects de la vie animale,
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Fig. 5. Relations proies–prédateurs. A, B. Le ver prédateur Ottoia prolifica (Walcott, 1911), Cambrien moyen des Schistes de Burgess, Canada,
plusieurs individus à la surface d’une plaque de schiste et tube digestif contenant des restes de hyolithes (flèche montrant une coquille cônique). C,
D. Tube digestif d’un arthropode de la faune de Kaili (Cambrien moyen, Chine) bordé de glandes digestives et rempli de fragments de trilobites
eodiscoïdés (flèche jaune pointée sur le pygidium photographié au microscope électronique à balayage en D). E. Anomalocarididé juvénile de la
faune de Chengjiang (Cambrien inférieur, Chine; [91]) montrant une paire d’appendices frontaux préhensiles et de nombreuses glandes digestives
(flèches).
Barres d’échelle : 10 mm pour A et E, 5 mm pour B et C, 1 mm pour D.
Abréviations : af, appendices frontaux; ft, fragment de trilobite; gd, glande digestive; hy, coquille de hyolithe; o, oeil; td, tube digestif.
Fig. 5. Prey–predator relationships. A, B. The priapulid worm Ottoia prolifica (Walcott, 1911) from the Burgess Shale Formation, Middle Cambrian,
Canada; assemblage of several specimens and gut containing hyolith shells (arrow). C, D. Gut of an arthropod from the Middle Cambrian Kaili
fauna, fringed with digestive glands and filled with eodiscoid trilobite fragments (the arrow shows location of pygidium shown in D).
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omme la locomotion, les stratégies alimentaires et la
ision [72]. Un accroissement sans précédent de la
omplexité comportementale permet aux premiers ani-
aux de coloniser de nouvelles niches et d’occuper

apidement une part importante de l’éco-espace marin
63]. À la très grande variété d’espèces vivant en per-
anence sur le fond, s’ajoutent des formes fouisseuses

t nageuses témoignant d’une extension considérable du
omaine d’exploration de la vie animale dans la colonne
’eau et à l’intérieur du sédiment. Un nouveau type de
ystème biologique qui transfère masse et énergie, via
ne chaîne alimentaire complexe constituée de plusieurs
iveaux trophiques, fait son apparition au Cambrien et
ntroduit les principes de fonctionnement qui régissent
es écosystèmes actuels. Sur une période relativement
rève à l’échelle des temps géologiques, probablement
uelques dizaines de millions d’années, le monde marin
e métamorphose. Il passe d’une organisation relative-
ent simple où dominent bactéries, algues, éponges et
acro-organismes sessiles de type « Ediacara » à un éco-

ystème hautement interactif [88] qui, par de multiples
ffets rétroactifs, modifie l’environnement et donne un
ouvel essor aux processus évolutifs. Cet article de syn-
hèse traite de la mise en place cette nouvelle dynamique,
otamment la construction des écosystèmes modernes et
es processus de colonisation de l’éco-espace marin. Il est
asé en grande partie sur l’étude de la faune de Cheng-
iang du Cambrien inférieur de Chine (env. 525 Ma).
’y ajoutent d’autres informations-clé obtenues, grâce à

’étude d’autres faunes exceptionnelles, comme celle des
chistes de Burgess, d’âge Cambrien moyen (env. 505
a) ou d’assemblages de microfossiles (ex : les Small

helly Fossils [SSF]).

. Biodiversité marine au Cambrien inférieur :
’exemple de la faune de Chengjiang

Notre connaissance de la biodiversité marine, au
ébut du Cambrien, est encore très fragmentaire. Tou-
efois, certains gisements à conservation exceptionnelle
Lagerstätten), tels que ceux de Chengjiang en Chine
u Sud, permettent une évaluation locale relativement

able de la composition des premières communautés
arines animales. Ces gisements livrent une majorité

’organismes dont la cuticule est sclérifiée à des degrés
ariables (ex : arthropodes), mais également des ani-

. Juvenile anomalocaridid from Chengjiang (Lower Cambrian, China; [91])
ystem (white arrows indicate assumed lobe-like digestive glands on both sid
cale bars: 10 mm in A and E, 5 mm in B and C, and 1 mm in D.
bbreviations: af, frontal appendages; ft, fragment of trilobite; gd, digestive g
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maux à corps mou tels que les vers, les cténophores
et autres médusoïdes. Le contexte taphonomique de
ces gisements, très favorable à la préservation de tout
type d’organismes, conduit à un enregistrement fossile
beaucoup plus complet que celui des sites fossilifères
« classiques » de même âge. De récentes études se
sont penchées sur l’influence de la taphonomie sur la
composition de ces assemblages fossiles, notamment les
facteurs liés au transport post mortem des organismes et
à leur processus de décomposition. Des analyses qualita-
tives et quantitatives réalisées à partir d’une succession
d’assemblages dans la Formation des Schistes de Bur-
gess [15] indiquent que tous les organismes présents au
moment de leur enfouissement ont été préservés indé-
pendamment de la composition et de la fragilité de leurs
tissus. Ces conclusions semblent s’appliquer également
aux gisements chinois (Chengjiang, Schistes de Mao-
tianshan ; [108]).

La composition de chacune de ces faunes cam-
briennes est le reflet de conditions environnementales
locales (température, profondeur, latitude, oxygénation,
etc.) exerçant un contrôle direct sur la colonisation ani-
male et la composition des communautés. Par exemple,
le paléomilieu de Chengjiang était sous l’influence de
tempêtes qui induisaient des recolonisations fauniques
successives [53]. La faune de Chengjiang, découverte
en 1984 [52], a fait l’objet de très nombreuses études au
cours des 25 dernières années et compte actuellement
plus de 180 espèces. La majorité d’entre elles trouvent
leur place au sein d’embranchements (phylums) connus
dans la nature actuelle (Fig. 1). C’est le cas des arthro-
podes, des chordés des échinodermes, des mollusques
et de plusieurs groupes de vers. Au moins 40 % des
phylums actuels ont des représentants au sein la faune
de Chengjiang. Les phylums « absents » sont en grande
majorité des organismes microscopiques à corps mou
(ex : nématodes, platyhelminthes) dont la probabilité
d’être fossilisés est extrêmement faible. La supréma-
tie des arthropodes en nombre d’espèces, en abondance
d’individus et en biomasse est la caractéristique la plus
frappante de cette faune du Cambrien inférieur. Envi-
ron 40 % des espèces recensées appartiennent à ce

phylum. Viennent ensuite, par ordre décroissant, les
éponges (environ 13 %) et les vers non segmentés (envi-
ron 8 %). Des groupes plus énigmatiques tels que les
vétulicoliens [1,42], les lobopodes [3,20,21,52] ou les

showing its frontal raptorial appendages, stalked eyes, and digestive
es of the gut.

land; hy, hyolith shell; o, eye; td, gut.
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anomalocarididés [8,19,49] n’ont aucun représentant
actuel. Certains d’entre eux seraient des rameaux évolu-
tifs éteints, issus de la lignée-souche de phylums connus.
Ainsi, les lobopodes et les anomalocarididés appartien-
draient à des stades très primitifs de l’histoire évolutive
des arthropodes [99,100]. Les affinités des hyolithes,
petits organismes coniques très abondants au Cambrien
et parfois rapprochés des mollusques, restent quant à
elles incertaines. Il est remarquable de constater que
les arthropodes qui occupent actuellement le premier
rang dans la biodiversité mondiale avec plus de 80 %
des espèces [6] sont déjà prépondérants au Cambrien
inférieur.

3. Colonisation des milieux marins au Cambrien
inférieur

3.1. Conquête du milieu pélagique et hyperbenthos

Les écosystèmes pélagiques actuels sont peuplés
d’une très grande variété d’organismes dont la taille
varie de quelques fractions de microns (picoplancton)
à plusieurs dizaines de mètres (cétacés). Producteurs
primaires autotrophes (ex : les dinoflagellés et cyano-
bactéries du phytoplancton), consommateurs primaires
(ex : les copépodes) et carnivores (ex : les chaetognathes)
interagissent au sein de chaînes alimentaires complexes.
Le zooplancton joue un rôle primordial dans le réseau
trophique en termes de biomasse et de flux d’énergie
[74]. En exploitant et recyclant le phytoplancton, il pro-
duit d’énormes quantités de particules riches en éléments
nutritifs qui sont directement exploitées par les com-
munautés benthiques. Il constitue donc un élément de
liaison vital entre les domaines pélagiques et benthiques.
Ce réseau complexe joue un rôle clé dans le piégeage
du carbone atmosphérique. Au cours de l’histoire géo-
logique, l’introduction de nouveaux modes de transfert
de masse et d’énergie via le plancton a probablement eu
de profondes répercussions sur le cycle du carbone au
niveau planétaire.

Plusieurs études indiquent [54,89] que la faune de
Chengjiang possède une composante non benthique
(Fig. 2) représentée par des cténophores, des organismes
médusoïdes (eldoniidés [110]), et certains arthropodes
tels qu’ Isoxys ([89,102] ; Fig. 2D-G), Tuzoia [96] et
Zhenghecaris [95]. Le mode de vie supposé pélagique
de ces organismes est en grande partie déduit de leur
morphologie fonctionnelle, de leur mode de distribu-

tion paléogéographique et de leur milieu de dépôt. De
nombreuses interprétations se basent sur des analogies
avec les faunes marines actuelles. Toutefois, la référence
à l’actuel en matière d’écologie doit être utilisée avec
8 (2009) 133–154

grande précaution. Ainsi, bien que la plupart des cténo-
phores et des chaetognathes actuels soient effectivement
pélagiques, rien ne prouve qu’il en soit forcément de
même pour leurs ancêtres cambriens.

Les capacités natatoires de certains animaux du Cam-
brien inférieur sont indéniables. Ainsi, de nombreux
arthropodes possèdent une série d’appendices biramés
dont l’exopode est aplati et souvent bordé de soies.
Ce dispositif très fréquent chez les crustacés actuels et
fossiles indique que la nage était l’un des modes de
locomotion de ces animaux. D’autres structures anato-
miques également bien connues dans la nature actuelle
(ex : un abdomen télescopique flexible, terminé par un
éventail caudal) sont présentes chez certains arthropodes
cambriens comme les waptiidés [87] et servaient très pro-
bablement à la propulsion et à l’équilibre directionnel de
l’animal dans la colonne d’eau. Les phyllocarides actuels
[92] présentent des analogies fonctionnelles avec les
waptiidés et autres arthropodes bivalves du Cambrien.
Les vétulicoliens [1] se déplaçaient très probablement
dans la colonne d’eau, comme le suggère leur appendice
caudal. On peut supposer que certains chordés primi-
tifs (ex : Haikouella, Haikouichthys ; [22,79,80]) dont la
plupart ont un profil hydrodynamique rappelant celui
des poissons, vivaient en permanence ou temporaire-
ment dans la colonne d’eau. Le prédateur Anomalocaris
appartient sans ambiguïté à la catégorie des arthropodes
nageurs de grande taille vivant à proximité du fond [91].
De façon générale, ces organismes nageurs ont une taille
supérieure à 20 mm. Ils correspondent donc à la défini-
tion du necton. On peut supposer que certaines espèces
étaient soumises à des rythmes circadiens et migraient
dans la colonne d’eau en fonction des variations de lumi-
nosité jour–nuit. Ce comportement est très fréquent chez
les crustacés actuels, tels que les ostracodes et les phyl-
locarides [93] qui s’enfouissent superficiellement dans
le sédiment pendant le jour et effectuent des migra-
tions verticales nocturnes. Les arthropodes bradoriidés
[50,51,80] et waptiidés, tous deux très abondants au
Cambrien [91], avaient peut-être un mode de vie compa-
rable.

L’existence, au début du Cambrien, d’un zooplanc-
ton sensu stricto (par définition, les organismes plus
petits que 20 mm et incapables de surmonter l’effet dis-
persif des courants, à l’opposé du necton) reste encore
incertaine. Quelques indices méritent toutefois d’être
signalés. De petits arthropodes ressemblant aux ostra-
codes pélagiques actuels sont présents en abondance

dans les black shales du Sud de la Chine (Fig. 2H). La
morphologie de leur carapace et leur milieu de dépôt
(fonds dysoxyques ou anoxiques de la partie distale de
la plate-forme du Yangtze ; [83,84,97,112]) indiquent
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u’ils appartenaient peut-être au zooplancton. Les black
hales de ce type, fréquents dans tout le Paléozoïque, ont
a particularité de ne contenir aucune forme benthique
utochtone mais, en revanche, de préserver de nombreux
estes d’organismes pélagiques (ex : les graptolites).
es fragments d’appendices d’arthropodes découverts
ans le Cambrien inférieur du Canada (Mount Cap ;
9–12,47]) montrent de grandes ressemblances avec les
ispositifs filtreurs de crustacés actuels. Ils fournissent
es arguments en faveur de l’existence d’un zooplancton
rthropodien primitif.

Les chaetognathes sont des organismes longilignes
e quelques millimètres. Très prolifiques dans les mers
t océans actuels, ils jouent un rôle primordial dans le
éseau trophique marin, en tant que consommateurs et
omme source de nourriture pour les animaux de plus
rande taille. Les chaetognathes existaient déjà au Cam-
rien inférieur, comme le prouvent de rares spécimens
e la faune de Chengjiang (Fig. 2J), presque identiques
leurs descendants actuels pélagiques ([97] ; Fig. 2I).
es protoconodontes (Fig. 2K-M) pourraient également
ppartenir à la lignée ancestrale des chaetognathes. Ces
SF sont connus à l’état de crochets isolés ou d’appareils
réhensiles articulés [67]. Leur ultrastructure [86] et
eur disposition laisse peu de doute quant à leur appar-
enance au groupe des chaetognathes. La distribution
uasi mondiale (ex : Chine, Inde, Europe, Kazakhstan,
mérique du Nord) des protoconodontes et leur pré-

ence à la limite Précambien-Cambrien suggèrent que
es chaetognathes sensu lato comptaient probablement
armi les premiers colonisateurs planctoniques. Leur
aractère prédateur (couronne de crochets préhensiles)
es désigne, par ailleurs, comme un élément-clé des
remières chaînes alimentaires pélagiques cambriennes.
outefois, on ignore quelle source de nourriture pouvait
xploiter un tel zooplancton prédateur.

De nombreuses interrogations subsistent, quant à
’habitat exact et à la dynamique des animaux cambriens
ectoniques ou planctoniques vivant dans la colonne
’eau. L’hypothèse la plus vraisemblable, mais qui reste
démontrer, est que ces organismes se concentraient

ans la tranche inférieure de la colonne d’eau, à proxi-
ité du fond, et n’occupaient pas l’ensemble de l’espace

élagique comme actuellement [88]. Dans pratiquement
ous les écosystèmes marins actuels étudiés à ce jour,
n note un accroissement général de la biomasse dans
a tranche d’eau située quelques mètres au-dessus du
ond [66]. Cet environnement hyperbenthique abrite à la

ois des formes planctoniques et des formes benthiques
ui migrent verticalement au cours de leur vie larvaire
meroplancton) ou adulte via des cycles quotidiens. Les
haetognathes exploitent ces milieux favorables [27].
8 (2009) 133–154 145

Plusieurs arguments seraient en faveur d’un hyperben-
thos diversifié au Cambrien :

(1) L’interface eau–sédiment est très certainement
l’environnement dans lequel sont apparus les pre-
miers animaux et ce milieu est longtemps resté leur
seul domaine d’exploration. En effet, l’invasion de
la colonne d’eau et du sédiment requiert un déve-
loppement de la motricité que les premières formes
animales ne possédaient probablement pas. Cela est
en partie confirmé par l’absence de traces d’activité
profondes au Précambrien et par la prédominance
d’organismes fixés ou peu mobiles, au sommet du
Précambrien (ex : les faunes de type « Ediacara »).
Dans ce contexte, la colonisation de niches hyper-
benthiques au Cambrien inférieur, pourrait avoir été
la première étape de colonisation de la colonne d’eau
en prélude à la conquête de l’ensemble du domaine
pélagique.

(2) Dès le Cambrien inférieur, les premiers mètres
de la colonne d’eau étaient probablement occu-
pés, au moins temporairement, par les formes
larvaires et juvéniles d’arthropodes et d’autres
groupes. La présence de ces proies potentielles
aurait pu favoriser et accélérer la colonisation des
niches hyperbenthiques par d’autres organismes
notamment prédateurs (chaetognathes [97], Isoxys,
Vannier et al., en préparation). On peut supposer
que l’apparition d’interactions nouvelles au sein de
l’hyperbenthos ait rapidement créé un prototype de
chaîne alimentaire pélagique.

3.2. Colonisation endobenthique

La transition Précambrien-Cambrien est marquée
par un accroissement sensible de l’activité animale à
l’intérieur du sédiment. On constate, à l’échelle mon-
diale, une intensification et un approfondissement de la
bioturbation dont l’effet est de modifier la nature même
des fonds marins. L’interface eau–sédiment, jusqu’alors
dominée par les tapis microbiens, devient plus meuble
et plus diffuse. Le terme de « Cambrian Substrate
Revolution » est fréquemment employé pour désigner
ces modifications du système benthique [4,38,39] dont
l’implication majeure est la création de niches écolo-
giques nouvelles. Les séries sédimentaires du Cambrien
inférieur renferment des assemblages de traces fossiles
très diversifiés (ex : Chine du Sud, Suède, Namibie ;

[43,61,109]), riches en pistes subhorizontales et en ter-
riers. De nombreuses interrogations subsistent quant
aux auteurs de ces traces et aux stratégies qui leur
sont associées (ex : locomotion, protection, recherche de
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nourriture). Malheureusement, on ne connaît pas, pour
la tranche de temps considérée, de gisements dans les-
quels les traces soient conservées avec les organismes
qui les ont produites. Les conditions qui permettent
une excellente préservation des structures anatomiques
ne sont généralement pas compatibles avec un bon
enregistrement ichnologique. La faune de Chengjiang
permet toutefois d’examiner en détail quels sont orga-
nismes potentiellement capables de laisser une trace
de leur activité à la surface et à l’intérieur du sédi-
ment. Une part importante de la bioturbation à l’interface
eau–sédiment était due au déplacement et au fouissage
superficiel d’une grande variété d’arthropodes. Les ani-
maux potentiellement capables de pénétrer à l’intérieur
du sédiment sont principalement des brachiopodes inar-
ticulés et plusieurs groupes de vers. Les brachiopodes
lingulidés Lingulellotreta et Lingulella très abondants
dans la faune de Chengjiang [52] possèdent un pédon-
cule flexible, parfois dix fois plus long que la coquille de
l’animal. Ces brachiopodes primitifs sont souvent inter-
prétés comme des organismes endobenthiques ancrés au
substrat grâce à leur pédoncule, à l’image de leurs des-
cendants actuels. D’autres auteurs envisagent plutôt un
mode de vie épibenthique voire même épiplanctonique
[18]. La faune de vers, quant à elle, est largement domi-
née par les priapuliens ([45,56,58,59] ; Fig. 3A, B). La
plupart des priapuliens actuels (Fig. 3C, D) sont fouis-
seurs et vivent typiquement dans des sédiments boueux
appauvris en oxygène (ex : dans les fonds de fjord en
Suède). D’autres formes construisent des tubes ou vivent
dans les interstices du sédiment, au sein de commu-
nautés méïobenthiques. Des analyses paléoécologiques
récentes [37] indiquent que les priapuliens étaient pro-
bablement les animaux les plus abondants de la faune de
Chengjiang, représentant jusqu’à 45 % des spécimens
fossiles. Ces priapuliens sont étonnamment semblables
à leurs descendants actuels, ce qui indique une stabi-
lité morphologique et génétique du groupe remarquable.
Les détails de la partie buccale (ex : trompe éversible,
pharynx armé de dents ; Fig. 3B), l’organisation de
cavité corporelle (squelette hydrostatique, système de
muscles) et l’ornementation externe (anneaux, épines,
crochets, plaques) indiquent que les priapuliens vivant
au Cambrien inférieur étaient prédateurs et capables de
pénétrer le sédiment à l’image de l’espèce actuelle Pria-
pulus caudatus (Fig. 3D). Leur ornementation externe
semble avoir favorisé l’ancrage de l’animal au substrat
lors du fouissage péristaltique [13]. La récente décou-

verte, à Chengjiang, de vers conservés in situ à l’intérieur
d’une structure tubulaire consolidée [107] indique une
capacité à construire des terriers d’habitation. Toutefois,
l’orientation, la géométrie et la profondeur de ces terriers
8 (2009) 133–154

restent difficiles à déterminer. L’observation de Priapu-
lus caudatus en laboratoire montre que ce priapulien
actuel est un fouisseur très actif capable de pénétrer le
sédiment boueux sur plusieurs dizaines de centimètres.
Toutefois, il ne construit pas, dans les conditions des
expériences réalisées, de terriers en U typiques des autres
vers marins (ex : annélides, siponcles).

L’étude des assemblages de traces du Cambrien infé-
rieur nous livre d’autres indices sur l’importance des vers
marins dans l’écosystème benthique. La première appa-
rition de la trace, connue sous le nom de Treptichnus
pedum, est actuellement utilisée comme indicateur bios-
tratigraphique de la limite Précambrien-Cambrien [69],
bien que l’animal à l’origine de cette trace soit inconnu.
Des études ichnologiques expérimentales ([13], Vannier
et al. en préparation) montrent d’étonnantes similitudes
entre les traces subhorizontales bifurquées attribuées à
Treptichnus et les traces de locomotion produites par les
vers priapuliens actuels à la surface du sédiment (Fig. 3E-
I). Les vers priapuliens apparaissent donc comme les
auteurs probables de certaines traces typiques de la tran-
sition Précambrien-Cambrien. Toutefois, la géométrie de
ces traces n’indique pas une exploration subverticale du
sédiment de type « terrier en U » mais, au contraire, un
déplacement subhorizontal. Les stratégies d’exploitation
du milieu sédimentaire de ces vers cambriens étaient
probablement différentes de celles de leurs descendants
actuels. Plus rares que les priapuliens, les siponcles [57]
sont néanmoins présents au Cambrien inférieur. Leur
tube digestif en U et de grandes ressemblances avec
les espèces actuelles suggèrent un mode de vie, détri-
tivore sélectif ou non. Les annélides sont les vers les
plus abondants et les plus diversifiés des milieux marins
actuels. On en dénombre environ 16 500 espèces [6].
Au Cambrien inférieur, ils ne représentent qu’une com-
posante très mineure des communautés benthiques. La
forme la plus fréquente, Facivermis [52,56], possède des
tentacules peri-oraux rappelant les cirres des annélides
actuels.

Le développement de la bioturbation au cours de
la transition Précambrien-Cambrien, en augmentant la
décomposition de la matière organique, le recyclage
des nutriments, la redistribution de la matière orga-
nique et l’oxygénation du sédiment, a probablement eu
d’importantes répercussions sur le cycle du carbone à
l’échelle planétaire.

3.3. Vie animale à l’interface eau–sédiment
L’interface eau–sédiment est sans conteste
l’environnement où la vie animale est la plus diversifiée
et la plus abondante au début du Cambrien. Au moins
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0 % des espèces de la faune de Chengjiang vivaient
ur le fond. Les organismes épibenthiques fixés sont
rincipalement des éponges, parmi lesquelles dominent
es démosponges caractérisées par un squelette de
ollagène renforcé par des spicules siliceux. La plupart
es éponges de la faune de Chengjiang étaient ancrées
u substrat ou reposaient à la surface du sédiment. Des
omparaisons avec la nature actuelle suggèrent que ces
ponges filtraient sélectivement les particules transitant
ans la colonne d’eau. Chez les éponges actuelles de
ême type, les particules capturées, essentiellement

es bactéries, protistes, algues unicellulaires et détritus
rganiques [6] ont une taille comprise entre 2 et 5 �m. La
ariété de taille et de forme des éponges de Chengjiang
uggère une exploitation comparable des ressources
articulaires mais à un niveau relativement bas (moins
e 15 cm au-dessus de l’interface eau–sédiment).
’autres éponges hexactinellides découvertes dans
es environnements plus profonds de black shales
Formation Hetang, Cambrien basal ; [106]) indiquent
n niveau d’exploitation beaucoup plus élevé situé entre
0 cm et 1 m. Les chancellorides [3,60] dont la forme
énérale rappelle celle des éponges, étaient pourvus
’un système de sclérites très particulier. L’écologie
e ce groupe, aujourd’hui disparu, est mal connue.
es suspensivores beaucoup plus fragiles, comme les

scidies solitaires sont également présents [24]. Ils
ontribuaient, comme les éponges et autres organismes
essiles, à l’extraction du plancton et des détritus
rganiques de la colonne d’eau.

La diversité des arthropodes vivant sur le fond était
rès élevée (Fig. 4). Nombre d’entre eux sont multi-
egmentés et aplatis dorso-ventralement [48] à l’image
es trilobites, et possèdent une série d’appendices bira-
és, avec typiquement un endopode articulé pour le

éplacement sur le substrat et un exopode folliacé ou fila-
enteux permettant les échanges gazeux (Fig. 4F). La

euxième composante arthropodienne majeure regroupe
es formes dites « bivalves », compressées latéralement
t protégées par une carapace (bouclier céphalique)
ouvent flexible, non minéralisée et pliée dorsalement
Fig. 4B, C, E). Certains de ces arthropodes bivalves
essemblent aux phyllocarides actuels [92]. Loin de
ormer une limite franche (Section 3.2), l’interface
au–sédiment constituait probablement une zone de tran-
ition floculante plus ou moins épaisse et abritant de
ombreuses espèces animales. Les bradoriidés offrent
n bon exemple de l’exploitation possible de ce type

e milieu. Ces arthropodes de quelques millimètres
50,51,80] coiffés d’une carapace bivalve protectrice
argement ouverte, se rencontrent par milliers à la sur-
ace des bancs [91]. On suppose que ces organismes
8 (2009) 133–154 147

prolifiques occupaient une niche écologique semblable
à celle des ostracodes actuels dont le mode de vie
détritivore ou prédateur [93] contribue au recyclage
de la matière organique sur les fonds marins. Cette
hypothèse est d’autant plus vraisemblable, que les bra-
doriidés s’éteignent à la fin du Cambrien, au moment
même où apparaissent les premiers ostracodes [75,104].
Comme les trilobites, les bradoriidés se diversifient rapi-
dement au cours du Cambrien inférieur et moyen et
sont présents à basses et hautes latitudes dans la plupart
des régions du monde [94,103]. La forte concentration
d’arthropodes prédateurs, nécrophages et détritivores à
l’interface eau–sédiment est probablement à mettre en
relation avec l’abondance de nourriture potentielle dans
ces milieux (proies épibenthiques, cadavres d’animaux
benthiques et pélagiques).

Dans les milieux marins actuels, les premiers mil-
limètres ou centimètres de sédiment sont souvent
colonisés par des organismes microscopiques dont la
taille varie généralement entre 0,1 et 1 mm. Cette méïo-
faune comprend notamment des nématodes, copépodes,
foraminifères, ostracodes et loricifères. L’existence
d’une méïofaune diversifiée est certaine au Cambrien
supérieur et attestée par de nombreux travaux (faunes
de type « Orsten » ; [64,98] pour une liste complète de
références). Sa présence reste toutefois plus incertaine au
Cambrien inférieur. De petits arthropodes comme Ercaia
([23] ; Fig. 4H) dont les antennes soyeuses rappellent
celles des copépodes actuels, Primicaris [107], et de pos-
sibles loricifères pourraient représenter la méïofaune du
début du Cambrien.

La preuve indiscutable de l’existence de mollusques
au Cambrien est récente [15,36]. La réinterprétation de
Odontogriphus (Fig. 4K) et de Wiwaxia des Schistes
de Burgess montre que des mollusques possédant une
radula et une cavité mantellique peuplaient les fonds
marins au Cambrien moyen. L’association de ces mol-
lusques primitifs à des cyanobactéries (ex : Morania) et
des biofilms indiquent un mode alimentaire de type brou-
teur, comparable à celui des mollusques gastéropodes
actuels. Cette stratégie alimentaire probablement très
ancienne et utilisée par les premiers métazoaires vagiles
[76] reste donc importante au Cambrien. Des mollusques
comparables à ceux de Burgess, mais plus anciens, sont
signalés notamment en Australie (ex : Vetustovermis,
Emu Bay Shale ; [44]) et en Chine ([56], description non
publiée).
4. Premières chaînes alimentaires complexes

L’étude des faunes exceptionnelles (ex : Chengjiang,
Sirius Passet, Emu Bay, Comley, et Sinsk) nous livre
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d’abondantes données paléontologiques qui indiquent
la mise en place, au début du Cambrien, d’un éco-
système marin complexe de type nouveau. Toutefois,
de nombreux aspects du fonctionnement de ces sys-
tèmes biologiques restent encore à élucider, comme la
nature de la production primaire, les stratégies alimen-
taires (ex : relations proies–prédateurs) et la structure du
réseau trophique en général (ex : longueur des chaînes
alimentaires, densité des relations entre espèces). Peu
de chercheurs ont tenté de résoudre ces questions
importantes [10,11,14,30,54,91]. Une analyse trophique
semi-quantitative [30] réalisée à partir de la faune du
Phyllopod Bed (Schistes de Burgess) a conduit à une
estimation de la biomasse et de l’importance relative des
différentes catégories trophiques (ex : prédateurs, nécro-
phages, suspensivores, détritivores) au sein de la chaîne
alimentaire. N’étant pas basée sur une étude du contenu
faunique banc par banc, sa portée reste toutefois limi-
tée [15,16,40]. Le traitement mathématique de multiples
données a montré que la structure des écosystèmes cam-
briens (Chengjiang, Burgess) et actuels était très proche
(ex : nombre d’espèces par niveau trophique, nombre de
liens entre les espèces herbivores, prédatrices et proies).
Ces modélisations font apparaître une hiérarchie plus
diffuse dans l’écosystème de Chengjiang (boucles plus
nombreuses, connexions moins denses) que dans celui,
plus récent, de Burgess. D’un point de vue plus qualitatif,
des informations-clé permettant de reconstituer certains
aspects de la chaîne alimentaire cambrienne peuvent
être obtenues directement ou indirectement par l’analyse
des contenus stomacaux et des coprolithes, par l’analyse
morphofonctionnelle des structures impliquées dans les
stratégies alimentaires ou, par l’étude de structures parti-
culières, témoins de l’interaction animale (ex : traces de
morsures ou perforations). Nous présentons ici quelques
exemples.

4.1. Contenus stomacaux

Les contenus stomacaux sont d’autant plus précieux
qu’ils constituent la preuve directe d’interactions ani-
males au sein de la chaîne alimentaire (Fig. 5A-D).
Plusieurs animaux de Burgess ont des éléments orga-
niques et squelettiques préservés in situ à l’intérieur de
leur estomac ou intestin. Par exemple, des coquilles de
hyolithes alignées sont assez fréquentes dans le tube
digestif du ver priapulien Ottoia (Conway Morris 1977 ;
Fig. 5A, B). Le contenu stomacal de l’arthropode Sid-

neyia [7] livre, quant à lui, de nombreux fragments
de hyolithes, trilobites et bradoriidés. Le tube diges-
tif cylindrique d’un arthropode prédateur sans doute
proche de Fuxianhuia, découvert dans la faune de Kaili
8 (2009) 133–154

(Cambrien moyen, Chine ; [112]) montre de nombreux
fragments de petits trilobites éodiscoïdés et possède
le long de ses parois une série de glandes digestives
([12,90,112] ; Fig. 4C, D). Bien qu’unique, ce fossile
permet de caractériser les relations proies–prédateurs au
sein des communautés épibenthiques.

4.2. Morphologie fonctionnelle

La conservation exceptionnelle de l’appareil diges-
tif permet également d’élucider certains aspects du
comportement alimentaire. Par exemple, les arthropodes
naraoiidés possèdent de grands diverticules ramifiés au
niveau de la tête et du tronc. La reconnaissance de
structures analogues chez certains crustacés (ex : Bran-
chiura) et chélicérates (ex : Limulus) actuels a permis
d’interpréter ces organes énigmatiques, notamment leur
rôle dans le stockage et la digestion de la nourriture [90].
La structure des appendices est souvent un indicateur
précieux des méthodes utilisées par l’animal pour captu-
rer et fragmenter sa nourriture. Par exemple, l’endopode
des naraoiidés est hérissé de fortes excroissances dont
la fonction masticatrice est évidente. Le « grand appen-
dice » de nombreux arthropodes de Chengjiang et de
Burgess, parmi lesquels Isoxys (Fig. 2E, F) et Haikou-
caris (Fig. 4G), ressemble beaucoup aux chélicères de
chélicérates actuels [25,45]. Sa fonction préhensile ne
fait aucun doute. Toutefois, il est difficile d’affirmer
s’il était utilisé pour saisir des proies ou simplement
pour manipuler ou fragmenter des cadavres. Anoma-
locaris (Fig. 5E), le prédateur emblématique des mers
cambriennes, appartient également à la catégorie des
arthropodes à « grand appendice ». Même s’il ne res-
semble à aucun animal actuel, la fonction raptoriale
de ses appendices frontaux recourbés et dirigés vers la
bouche est facile à imaginer [28,70,91,101].

4.3. Coprolites

De possibles coprolithes ont été décrits sous forme
d’agrégats d’éléments squelettiques [2,18,32,70,80,91].
Les agrégats elliptiques de la faune de Chengjiang [91]
renferment principalement des fragments d’arthropodes
bivalves (waptiidés, bradoriidés) et semblent avoir été
produits par des anomalocarididés prédateurs. D’autres
amas en forme de ruban, constitués presque essentiel-
lement de hyolithes, pourraient être les coprolithes de
vers priapuliens carnivores. Ces coprolithes donnent

de précieuses indications sur la pression exercée par
la prédation à différents niveaux de la colonne d’eau.
Ainsi, aux prédateurs endobenthiques (ex : priapuliens)
exploitant l’interface eau–sédiment, s’ajoutent ceux qui
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e déplaçaient sur le fond (ex : arthropodes au « grand
ppendice ») ou qui évoluaient dans les niveaux infé-
ieurs de la colonne d’eau (ex : anomalocarididés).

.4. Perforations et traces d’attaque

Ces structures apportent également les preuves
ndirectes d’interactions animales [2]. Par exemple, cer-
aines traces d’attaque observées sur la carapace des
rilobites sont attribuées aux anomalocarididés [70].
lles apportent des précisions sur le régime alimen-

aire supposé durophage de ces prédateurs et sur le
ilieu occupé par leurs proies. Toutefois, le méca-

isme responsable de ces fractures reste à préciser.
es grands appendices d’Anomalocaris n’avaient sans
oute qu’une fonction préhensile. La fragmentation des
roies s’effectuait plus vraisemblablement au niveau
e l’appareil circulaire péri-oral [17]. Les perforations
ont fréquentes, notamment sur les valves de brachio-
odes [34]. Des fractures et traces de régénération
ues à la prédation sont également observées sur les
oquilles du mollusque Marocella (Cambrien inférieur
’Australie ; [82]). Ces deux exemples (brachiopodes et
ollusques) montrent que les petits organismes à exos-

uelette biominéralisé étaient également soumis à la
rédation.

. La révolution écologique cambrienne :
acteurs déclencheurs

L’organisation entièrement nouvelle et déjà complexe
es écosystèmes du Cambrien inférieur [88] pose le pro-
lème des facteurs biotiques ou environnementaux ayant
u déclencher cet événement. Une caractéristique de
ette révolution est l’émergence d’un monde interactif au
ein duquel la prédation jouait un rôle important. Rien
’indique, dans l’enregistrement fossile, que de telles
nteractions et qu’une telle complexité trophique aient
xisté au Précambrien (voir les communautés marines
e type « Ediacara » et les premiers métazoaires de
a Formation de Doushantuo ; [105]). Si l’on en croit
’intéressante théorie du « Light Switch » de Parker [72],
’est l’apparition de la vision au sein des premières
ommunautés marines qui aurait été le véritable déto-
ateur de la révolution écologique observée. On connaît
eu de choses de l’anatomie des premiers animaux
u Précambrien [26]. Certains d’entre eux possédaient
robablement des récepteurs chimiques ou mécanosen-

oriels, voire des photorécepteurs, mais aucun ne montre
e véritables organes visuels comparables à ceux des
rganismes cambriens et capables de former des images.
’apparition de la vision a certainement provoqué de
8 (2009) 133–154 149

grands changements au sein de vie marine. L’apparence
et les performances visuelles des organismes sont deve-
nues des facteurs vitaux de selection. Cet événement
serait à l’origine d’une prédation active et sélective.
Il aurait également entraîné une cascade de rétroac-
tions (effets feedback), comme par exemple de nouveaux
comportements antiprédatoriaux et, indirectement, le
développement de nouvelles capacités protectrices (ex :
sclérification, biominéralisation). Les données paléon-
tologiques donnent raison à la théorie de Parker [72].
De très nombreux organismes du Cambrien inférieur
sont effectivement dotés d’yeux composés (ex : Isoxys,
Fig. 2). Cependant, on peut opposer à cette théorie
qui privilégie la vision, le fait que d’autres innovations
anatomiques touchant par exemple au système digestif,
nerveux ou locomoteur aient pu avoir des effets déclen-
cheurs similaires. Il faut également considérer que la
vision ne devient un outil performant que si elle est cou-
plée avec un système nerveux permettant l’analyse des
images et une réponse adéquate aux stimuli visuels. Ce
sont peut-être des innovations majeures intervenues dans
la structure et le fonctionnement du réseau neuronal,
qui ont permis aux organismes marins d’acquérir une
motricité plus performante (ex : locomotion, nutrition),
ouvrant ainsi un nouveau champ d’exploration au monde
animal.

L’introduction d’un nouveau niveau trophique dans
l’écosystème est souvent considérée comme un événe-
ment déterminant, à l’origine de grands bouleversements
écologiques. Ainsi, l’apparition présumée du méso-
zooplancton dans la colonne d’eau au cours de la
transition Précambrien-Cambrien, aurait eu des réper-
cussions majeures sur le fonctionnement de la chaîne
alimentaire, notamment la création de nouvelles sources
de nourriture pour le benthos et le necton [9–11,46].
Des changements intervenus au niveau de la produc-
tion primaire sont également invoqués. Butterfield [10]
note d’importantes modifications dans la composition
du phytoplancton au passage Précambrien-Cambrien.
Pour cet auteur, les radiations animales qui carac-
térisent cette période seraient directement liées à la
radiation du phytoplancton acanthotrophe. Les interro-
gations restent nombreuses. Est-ce la pression sélective
due à l’introduction du zooplancton herbivore qui est
à l’origine de la radiation phytoplanctonique ou, au
contraire, est-ce le développement de nouvelles res-
sources phytoplanctoniques qui a favorisé la colonisation
des niches pélagiques par le zooplancton ?
Les premières biominéralisations animales appa-
raissent entre 550 et 530 millions d’années. Elles se
traduisent par la production d’une grande variété de
tubes (ex : Cloudina [55]), coquilles, spicules et sclé-
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rites qui constituent les assemblages à SSF [31]. Avant
cette période, les squelettes sont pratiquement absents
du registre fossile. Ces biominéralisations sont variées.
Elles impliquent la silice (ex : éponges), le carbonate de
calcium et le phosphate. Il est probable que des chan-
gements dans la composition chimique de l’eau aient
rendu possible ou facilité la biominéralisation [46], mais
ils ne suffisent pas à expliquer l’explosion radiative des
organismes à squelette minéralisé, typiquement ceux des
assemblages à SSF du Tommotien (Cambrien inférieur).
Certains auteurs [31] pensent que le développement des
squelettes en général, minéralisés ou seulement sclé-
rifiés, est en grande partie une réponse à la pression
croissante de la prédation. Cette hypothèse est soutenue
par le fait que les premiers prédateurs (ex : priapu-
liens, anomalocarididés, chaetognathes), bien qu’armés
de dispositifs sclérifiés pour la capture des proies,
soient dépourvus de pièces minéralisées. Les tout pre-
miers squelettes, notamment ceux des éponges siliceuses
semblent être plus des structures de soutien, que des
dispositifs de protection contre la prédation. On peut
imaginer qu’ils sont apparus dans des conditions inha-
bituelles de supersaturation. Des études expérimentales
et biochimiques (ex : fonction de la matrice organique)
utilisant des modèles actuels pourraient certainement
apporter de nouveaux éléments de réponse à la ques-
tion des relations entre chimie de l’eau et premières
biominéralisations.

Un ensemble de données géologiques, sédimentolo-
giques et géochimiques indique que des perturbations
de grande ampleur ont affecté l’écosystème mondial à
la fin du Précambrien (Néoprotérozoïque). Des varia-
tions majeures dans les courbes des isotopes du carbone
sont corrélées avec des dépôts glaciaires et appa-
raissent comme de bons indicateurs de plusieurs épisodes
glaciaires avant le Cambrien (ex : [29,62] pour la chro-
nologie précise des événements). Par exemple, deux
glaciations majeures du Néoprotérozoïque, marinoenne
(env. 635 Ma) et Gaskiers (env. 580 Ma) ont été recon-
nues en Namibie, à Oman, en Chine du Sud et à
Terre-Neuve. Elles sont bien corrélées avec des excur-
sions négatives du �13C et bien datées par la méthode
U-Pb [29,48]. Cependant, les liens entre ces boule-
versements climatiques et les événements biologiques
de la transition Précambrien-Cambrien sont difficiles
à établir. En effet, ces épisodes glaciaires surviennent
longtemps avant les radiations animales du Cambrien
inférieur et avant l’apparition des premiers embryons

de métazoaires (ex : Formation de Doushantuo, Chine).
On peut difficilement admettre qu’ils soient responsables
de la grande réorganisation trophique cambrienne (voir
chapitres précédents). Toutefois, une autre excursion
8 (2009) 133–154

négative du �13C, sans lien avec un épisode glaciaire,
est enregistrée à environ 550 Ma. Elle est contempo-
raine de l’apparition des premiers métazoaires mobiles
et de grande taille dont l’activité est enregistrée dans les
sédiments sous forme de réseaux de traces horizontaux.
Là encore, la relation possible entre événement biolo-
gique/écologique (accroissement de l’activité benthique)
et des modifications chimiques du milieu marin, reste à
définir. Ces perturbations dans le cycle du carbone au
passage Précambrien-Cambrien (courte excursion iso-
topique négative ; [112] pour la Chine) pourraient être
l’indice de perturbations dans l’écosystème mondial
[63] ayant entraîné des extinctions majeures. De telles
perturbations, dont la nature reste à préciser, auraient
pu accélérer la disparition des communautés de type
« Ediacara » permettant ainsi aux premiers animaux de
coloniser une large gamme de niches écologiques lais-
sées vacantes.

L’hypothèse d’un enrichissement en oxygène atmo-
sphérique dont l’effet principal sur la vie animale aurait
été de permettre un métabolisme plus élevé et un accrois-
sement de la taille corporelle des animaux [63] est
plausible. Les isotopes du carbone et du soufre [41]
indiquent effectivement que l’océan s’est enrichi en oxy-
gène entre la fin de la glaciation marinoenne (env. 635
Ma) et le début des radiations animales. Cette évolution
importante de la chimie océanique a peut-être eu des
effets directs sur la production primaire phytoplancto-
nique et par réaction en chaîne sur l’ensemble du réseau
trophique.

Il est sans doute vain de vouloir rechercher le fac-
teur déclenchant unique responsable de la « révolution
cambrienne ». Une réaction en chaîne intervenant dans
un contexte environnemental favorable reste l’hypothèse
la plus vraisemblable. On peut envisager une suite
d’événements comprenant l’élaboration de systèmes
nerveux complexes, le développement d’organes visuels
et de capacités motrices, l’introduction de nouvelles
pressions sélectives (ex : prédation), la colonisation
de nouvelles niches écologiques et la complexifica-
tion du réseau trophique. La réorganisation complète
de l’écosystème marin qui en a résulté a contribué
à accroître l’interdépendance entre les organismes au
niveau des communautés mais également, à un niveau
plus élevé, entre plancton et benthos.

La contre-partie de cette interdépendance est
qu’une perturbation affectant un niveau particulier de

l’organisation puisse se répercuter à l’ensemble de
l’écosystème. Cette vulnérabilité des systèmes biolo-
giques aux changements environnementaux climatiques,
voire anthropiques, fait aussi partie de l’héritage de la
« révolution cambrienne ».
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