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RESUMO 

Palavras-chave: dinoflagelados; biologia; taxonomia; ecologia; paleoecologia; biostratigrafia. 

Os dinoflagelados são microorganismos unicelulares, planctónicos que, em detenninadas condições, podem produzir quis­
tos susceptíveis de fossilizarem. Estes quistos são abundantes nos sedimentos desde o Paleozóico, proporcionando importante 
infonnação biostratigráfica e paleoecológica. 

Em Portugal, o estudo de dinoflagelados está ainda numa fase incipiente. Tendo em conta os últimos desenvolvimentos 
neste domínio, apresenta-se nomenclatura actualizada em língua portuguesa, referente à biologia, taxonomia, ecologia, paleoeco­
logia e biostratigrafia. 

ABSTRACT 

Key-words: dinoflagellates; biology; taxonomy; ecology; palaeoecology; biostratigraphy. 

Dinoflagellates are planktonic unicellular microorganisms, that under certain conditions may produce cysts prone to fos­
silization. These cysts are abundant in the sedimentary record since the Palaeozoic, supplying important biostratigraphical and 
palaeoecological infonnation. 

ln Portugal, the study of dinoflagellates is still in its beginnings. Considering the late developments in this domain, an up­
dated nomenclature in Portuguese language is presented, pertaining to it's biology, taxonomy, ecology, palaeoecology and bio­
stratigraphy. 

1. INTRODUÇÃO 

Os principais organismos produtores dos oce­
anos são algas microscópicas. Flutuam, fazendo 
parte do plâncton - conjunto de microorganismos 
vegetais (fitoplâncton) e animais (zooplâncton) que 

vivem em suspensão na água. Constituem o pri­
meiro elo da cadeia alimentar dos seres marinhos. 
Na globalidade, o plâncton constitui a maior e mais 
diversificada comunidade de seres vivos. As diato­
máceas, os cocolitoforídeos e os dinoflagelados 
constituem componentes essenciais do fitoplâncton. 

* -Faz-se a caracterização dos Dinoflagelados em língua portuguesa. Para o efeito foram tidas em conta diversas publicações, nomeadamente as 
de Fensome et ai. (1996) e Williams & Fensome (1999). 

+ - Projecto Praxis XXI "Neogénico e Quaternário da margem atlântica da Ibéria e transforn1ações globais". 

35 



Ciências da Terra (UNL), 13 

Os restos destes microorganismos, após a 
morte, caem para-o fundo. Alguns são digeridos ou 
decompostos por bactérias. O fundo vai-se enrique­
cendo de fosfatos, nitratos e dióxido de carbono. 
Estes materiais podem ascender à superficie devido 
a correntes ascendentes oceânicas ("up-welling") 
ficando, de novo, à disposição dos seres vivos. 
O fitoplâncton é mais abundante nos locais onde as 
águas profundas e ricas de nutrientes atingem a 
superfície. 

Os organismos do plâncton vivem, preferente­
mente, próximo da superfície dos oceanos. Todavia, 
o excesso de radiação solar é mal tolerado e os 
organismos mergulham até zonas de radiação 
óptima. Os dinoflagelados preferem relações cons­
tantes luz-temperatura. As maiores concentrações 
ocorrem entre os 18 e os 90 metros. Provavelmente, 
não ultrapassam os 200 metros de profundidade. 

Os dinoflagelados são um dos membros mais 
importantes do fitoplâncton em ecossistemas mari­
nhos e de água doce. São organismos planctónicos, 
geralmente vivem isolados mas, em alguns casos, 
formam colónias. São incluídos, classicamente, no 
Reino Protista, divisão Dinoflagellata (do grego 
dinos, rotação em espiral e do latim flagellum, 
pequeno chicote). Antigamente, os zoólogos clas­
sificaram-nos como protozoários e os botânicos 
como algas. 

Um organismo, para ser diagnosticado ou 
reconhecido como dinoflagelado, tem de, em algum 
estádio do seu ciclo de vida, ser constituído por uma 
célula com dois flagelos diferentes e/ou possuir tipo 
especial de núcleo designado por dinocarion (defi­
nido adiante). 

São dotados de esqueleto externo essencial­
mente de natureza celulósica, constituinte típico das 
células vegetais. Noutros, à semelhança de muitas 
células animais, é composto por um conjunto com­
plexo de membranas. 

A forma é variável, geralmente ovóide acha­
tada. São quase todos autotráficos. Estão represen­
tados desde o Triásico (210-245 Ma) até a actua­
lidade. 

2. ANTECEDENTES HISTÓRICOS 

Baker, em 1753, foi provavelmente o pri­
meiro a identificar um dinoflagelado vivo. Descre­
veu Noctiluca, que pode ter diâmetro superior a 
2 mm. Dinoflagelados fósseis foram observados 
pela primeira vez em 1836 por Ehrenberg, que 
publicou os resultados em 1838. Neste trabalho 
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identificou dois tipos de microfósseis no Cretácico 
e, devido às semelhanças com formas modernas, 
reconheceu um deles como Dinoflagelado e desig­
nou-o por Peridinium. O outro tipo, constituído por 
zigosporos siliciosos com um corpo esférico 
coberto de apêndices, foi considerado afim da alga 
verde de água doceXanthidium. Em 1845, Mantell, 
demonstrou que estes corpos esféricos com apêndi­
ces eram orgânicos e mais tarde incluiu-os no 
género Spiniferites. Wetzel (1933), com base nas 
descrições de Mantell, designou por Hystrichos­
phaera formas com corpo esférico e com apêndi­
ces. Esta designação passou a ser usada para micro­
fósseis com parede orgânica com apêndices de 
afinidade desconhecida. 

Evitt (1961, 1963) reconheceu a presença de 
aberturas regulares em dinoflagelados fósseis e em 
muitas histricosferas. Estas foram interpretadas 
correctamente como os orifícios dos quistos atra­
vés dos quais a célula móvel se liberta. Actual­
mente, sabe-se que muitos dinoflagelados fósseis, 
incluindo os que foram referidos como histricosfe­
ras, são quistos. Mas, alguns que não apresentam 
aberturas, foram incluídos no grupo dos acritarcas 
(microfósseis com parede orgânica com afinidade 
biológica desconhecida). Muitas das histricosfe­
ras do Paleozóico são, possivelmente, acritarcas 
enquanto as do Meso-Cenozóico correspondem a 
quistos de dinoflagelados. 

3. BIOLOGIA 

3.1 Morfologia 

Os dinoflagelados são, geralmente, organis­
mos unicelulares, microscópicos, com dimensões 
entre 5 e 100 !lm de diâmetro, ainda que alguns 
"gigantes" possam ultrapassar 2 mm. Frequente­
mente ocorrem como célula móvel por possuírem 
dois flagelos diferentes originados a partir de um 
único poro. Um dos flagelos é transversal, tem 
forma de fita ondulante, circunda o corpo e está, 
normalmente, alojado num sulco equatorial deno­
minado cíngulo (cingulum), permitindo movimen­
tos de rotação. Outro, longitudinal, é geralmente 
cilíndrico e menos ondulante, estende-se para o 
exterior a partir de um sulco médio (sulco longitu­
dinal ou sulcus) e é responsável por movimentos 
de translação. O bater simultâneo dos flagelos per­
mite-lhes manter a posição no meio aquático e des­
locarem-se com movimento helicoidal. A migração 



na água pode atingir velocidades entre 75 a 370 
f.un/s, ou seja, 20 a 30 metros em 24 horas. 

Podem ser autotróficos ou heterotróficos. Os 
primeiros contêm cloroplastos e são fotos sintéticos. 
Os segundos não apresentam cloroplastos e alimen­
tam-se, como os animais: halozóicos - ingestão de 
partículas alimentares e saprófitos - absorção de 
material alimentar dissolvido. 

Os pigmentos presentes nos dinoflagelados são 
as clorofIlas a e C2 e a xantofila, peridina. Também 
contêm 8-carotenos e pequenas quantidades de dia­
dinoxantina, diatoxantina e dinoxantina. 

O núcleo dos dinoflagelados é tipicamente 
eucariota. Denomina-se dinocarion (Subdivisião 
Dinokaryota), por os cromossomas estarem sempre 
condensados e visíveis durante o ciclo mitótico; 
ao contrário de um eucariota normal, em que os 
cromossomas se separam durante a interfase, tor­
nando-se invisíveis. Além disso, no dinocarion, a 
mitose é "fechada", ou seja, a membrana nuclear 
não se rompe durante a divisão mitótica e o fuso 
cromático é extranuclear, não estando associado aos 
centríolos; os filamentos passam através de invagi­
nações que se formam no núcleo durante a prófase. 
Outra característica do dinocarion é conter uma ele­
vada quantidade de DNA sem histonas (proteínas 
básicas) e, portanto, de nucleossomas. O citoplasma 
contém cloroplastos, vacúolos, complexo de Golgi, 
mitocôndrias, microcorpos e reservas alimentares. 

A parede externa das células dos dinoflage­
lados tem estrutura complexa, e é denominada 

anfiesma (Morril & Loeblich III, 1983) ou cortex 
(Netzel & Dõrr, 1984). As células móveis dos dino­
flagelados são rodeadas por uma membrana celu­
lar designada plasmalema. Por baixo dela existe, 
quase sempre, uma camada simples de vesículas 
anfiesmais. A célula pode estar envolvida por um 
esqueleto externo, a teca, formado por placas de 
natureza celulósica - dinoflagelados tecados ou 
couraçados. Quando as vesículas não apresentam 
placas, os dinoflagelados designam-se por atecados 
ou não couraçados. 

Nas formas tecadas cada vesícula anfiesmal 
contém uma placa da teca. Estas podem ser finas e 
difíceis de observar, a espessas e bastante ornamen­
tadas. Entre as placas, existem suturas que dão fle­
xibilidade e permitem o crescimento. O arranjo 
destas placas (tabulação) é constante para cada 
espécie. 

Nos dinoflagelados atecados, a célula está pro­
tegida por um invólucro proteico e flexível. Algu­
mas espécies podem desenvolver um esqueleto 
interno constituído por calcário ou, raramente, por 
sílica. Em alguns dinoflagelados atecados existe 
uma membrana muito fina e descontínua no interior 
das vesículas do anfiesma, semelhante à camada 
percursora das placas nas formas tecadas. Segundo 
Morril & Loeblich III (1983), a membrana que deli­
mita as vesículas anfiesmais pode romper-se par­
cialmente e constituir a película (fig. IA); em 
regra, a película constitui uma camada interna indi­
vidualizada das vesículas anfiesmais (fig. 1B). 

Figura 1 - Relação entre a película e as vesículas do anfiesma. A - película 
formada por fusão de material percursor dentro da vesícula; 
B - película formada por baixo das vesículas (modificado de 
Taylor, 1990 in Fensome et a!., 1996). 
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Figura 2 - Morfologia e orientação de um dinoflagelado móvel tecado 
(modificado de Evitt, 1985 in Fensome et ai., 1996). 

A película é constituída, fundamentalmente, por 
celulose, às vezes com dinosporina. Em alguns 
géneros atecados (Balechina, Ptychodiscus e 
Noctiluca), a película forma a camada principal 
do anfiesma e as células são designadas pelicu­
ladas. 

A película pode existir por baixo da teca (Ale­
xandrium e Scrippsiella); constitui a parede dos 
quistos e pode fossilizar. 

No que diz respeito à orientação (fig. 2), con­
sidera-se que a extremidade da célula oposta ao 
flagelo longitudinal constituiu o pólo anterior ou 
apical (apex) e a que o contém o pólo posterior ou 
antapical (antapex). O lado de onde emergem os 
flagelos e que apresenta o sulco longitudinal cons­
titui o lado ventral e o oposto o lado dorsal. O 
lado esquerdo e direito são convencionalmente 
definidos como no Homem. Por último, toda a parte 
da célula anterior ao cíngulo constitui o epissoma 
(epiteca ou epitracto nas formas tecadas, epicone 
nas atecadas e epiquisto nos quistos) e a zona pos­
terior ao cíngulo é o hipossoma (hipoteca ou hipo­
tracto nas formas tecadas, hipocone nas atecadas e 
hipoquisto nos quistos). 

A fonna é variável. Geralmente são ovóides, 
com um prolongamento ou como no extremo ante­
rior (corno apical) e, às vezes, com outro, arre don-
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dado, ou com dois, normalmente desiguais, no 
extremo posterior (cornos antapicais) que, em 
regra, é mais desenvolvida que a apical. 

3.2 Ciclo de vida 

A reprodução pode ser vegetativa, assexuada 
ou sexuada. O ciclo de vida pode ser surpreenden­
temente complexo, com vários estádios (fig. 3). No 
entanto, a maioria das espécies tem, pelo menos, um 
estádio móvel biflagelado. Alguns ocorrem como 
células amebóides, células multinucleadas, células 
com apêndices, formas filamentosas ou colunas 
semelhantes a fitas de células. Os dinoflagelados 
actuais produzem diversos quistos (células com 
parede contínua e sem flagelos): quistos de resis­
tência de períodos longos, temporários de pequena 
duração ou vegetativos. As membranas e paredes de 
dinoflagelados móveis e as paredes de muitos quis­
tos temporários e vegetativos são rapidamente des­
truídos pela acção bacteriana após a morte. Contra­
riamente, a parede dos quistos de resistência é 
geralmente composta por material muito resistente 
(geralmente orgânico - dinosporina, semelhante 
à esporopolenina), mas ocasionalmente é inorgâ­
nica (carbonato de cálcio ou sílica) e pode fossili-
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Figura 3 - Ciclo biológico completo dos dinoflagelados. Inclui reprodução assexuada, sexuada e formação do 
quisto (modificado de Evitt, 1985 in Fensome et ai., 1996). 

zar. Consequentemente acredita-se que muitos 
dinoflagelados fósseis são quistos de resistência. 

O ciclo de vida, salvo raras excepções, é 
haplobiôntico, pelo que a maioria dos dinoflagela­
dos conhecidos são haplóides. Em geral, o ciclo 
implica unicamente a reprodução assexuada por 
bipartição, em que invariavelmente participam 
células móveis. A reprodução sexuada é apenas 
conhecida em 1 % das espécies actuais; pensa-se 
que seja mais frequente, podendo ser tanto iso­
como anisogâmica. Após a fusão plasmática, o 
zigoto (planozigoto) pode sofrer meios e ou, sob 
condições desfavoráveis de meio, originar um 
hipnozigoto. Este constitui um quisto de resistên­
cia, passando os dinoflagelados a um estádio de 
vida latente. Para manter a estabilidade do quisto no 
interior da teca, algumas formas desenvolvem pro­
jecções, mais ou menos numerosas, com extremida­
des distais variadas consoante as espécies. A célula 
contrai-se no interior da teca e forma-se um invó­
lucro quitinoso que pode reflectir a morfologia 
externa da forma móvel. Quando a contracção da 
célula no interior da teca é pequena, a parede do 

quisto tem a mesma forma e pode conservar vestí­
gios das linhas de sutura, impressão de poros, 
bandas de crescimento, etc. No interior do quisto 
ficam retidos o citoplasma, o núcleo e as reservas 
nucleares. Ulteriormente, o quisto perde a mobili­
dade, afunda-se e deposita-se no sedimento. As 
placas exteriores da forma móvel desagregam-se 
rapidamente. Depois de um tempo variável e, logo 
que as condições do meio se tomem propícias, o 
quisto abre-se, saindo uma forma livre, unifla­
gelada, que rapidamente passa a forma móvel com 
dois flagelos que, por meiose, encerra o ciclo. O 
quisto, por ser imóvel, comporta-se como uma par­
tícula sedimentar de parede resistente, susceptível 
de fossilizar. 

3.3 Morfologia do quisto 

Quando o quisto se forma no interior da teca, 
a parede externa desenvolve-se imediatamente por 
baixo dela, pelo que o aspecto do quisto é aproxi­
madamente igual ao da célula móvel. Estes quistos 
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Figura 4 - Tipos de quistos dependendo da relação entre a altura dos processos e o 
diâmetro menor do corpo central (modificado de Sarjeant, 1982in Fensome 
et ai., 1996). 

denominam-se proximados e, em geral, carecem 
de qualquer tipo de projecções externas. Pelo con­
trário, há quistos muito diferentes da célula-mãe; 
são formados por um corpo central, aproximada­
mente esférico, rodeado por projecções ou cristas. 
Denominam-se de corados ou proximocorados 
conforme a altura das projecções em relação ao diâ­
metro do corpo central (fig. 4). Para alguns autores, 
o crescimento destes apêndices é ulterior à liberta­
ção do quisto, no entanto, para outros, é responsá­
vel pela ruptura da teca. 

3.3.1 Parede 

Os quistos têm uma ou várias paredes (-frag­
mas) que encerram uma ou mais cavidades (-celos) 
(Fensome et ai., 1996) (fig. 5). O quisto mais 
simples é denominado autoquisto, formado por 
uma parede (autofragma), que rodeia a única cavi­
dade (autocelo). No caso da existência de duas 
paredes, a interna é designada por endofragma e 
a externa por perifragma. Pode haver uma ter­
ceira parede, o· ectofragma, com morfologia muito 

//' .......... " ............ . .. ..................... .. 

") 
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Figura 5 - Tipos de parede e respectivas cavidades e disposição em relação à teca 
(linha a ponteado). 
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Figura 6 - Tipos mais frequentes de quistos cavados (modificado de Sarjeant, 
1982 e Evitt, 1985 in Fensome et ai., 1996). 

variada e sempre exterior ao autofragma ou ao peri­
fragma. O ectofragma está, quase sempre, unido à 
parede infrajacente através de processos ou outras 
estruturas salientes e pode ser contínuo, perfurado, 
ou estar reduzido a trabéculas ou lâminas que unem 
os extremos dos processos. Outro tipo de parede 
constitui o Ínesofragma, que aparece em alguns 
peridinióides fósseis. É uma parede fina, que se 
dispõe entre o endofragma e o perifragma mas não 
está relacionado com eles por processos ou estrutu­
ras similares. 

Quando aparecem duas ou mais paredes sepa­
radas por cavidades, os quistos denominam-se 
cavados. As cavidades que contêm designam-se 
por endocelo, pericelo, mesocelo e ectocelo, relati­
vamente à parede que as rodeia. Os autoquistos, que 
apenas apresentam o autocelo, dizem-se acavados. 
Os quistos cavados correspondem, geralmente, a 
formas proximadas, mas também podem ser cora­
dos ou proximocorados. Reconhecem-se vários 
tipos de quistos cavados (fig. 6), dependendo da 
zona e volume do quisto onde se situa a cavidade. 

3.3.2 Relevo 

A superfície externa do quisto pode ser lisa ou 
apresentar um relevo produzido pelo prolonga­
mento do autofragma ou perifragma numa grande 
variedade de estruturas. Estas podem ascender a 
partir de um único ponto, constituindo os proces­
sos, ou formar-se a partir de uma base linear, defi­
nindo anéis ou pregas designadas septos. Tanto os 
processos como os septos têm morfologia e tama­
nho muito variáveis (fig. 7) e são elementos taxo­
nómicos importantes. A distribuição superficial 
pode ser irregular ou ter correspondência com a 
tabulação. 

3.3.3 Caracteres tecamórficos e quistomór­
ficos 

O quisto pode conservar vestígios de caracte­
rísticas morfológicas da teca. Gocht (1983) desig­
nou-as como estruturas tecamórficas, presentes 
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Figura 7 - Diferentes tipos de relevo em função da forma e distribuição das pro­
jecções (modificado de Evitt, 1985). 

no quisto (paratabulação, cicatrizes flagelares, para­
cíngulo, ... ) e homólogas às da teca (fig. 8). 
O mesmo autor designou por estruturas quisto­
mórficas os caracteres específicos do quisto sem 
equivalentes na teca, mas que podem estar, de 
alguma forma, relacionados com ela (processos, 
ectofragma, ... ). 

3.3.4 Paratabulação 

Os quistos de dinoflagelados podem reflectir a 
estrutura da parede das respectivas células móveis. 
O conhecimento da parede das células móveis dos 
dinoflagelados actuais é essencial para uma com­
preensão dos dinoflagelados fósseis. 

O termo tabulação tem sido usado para refe­
rir o arranjo das placas na teca. Contudo, como 
estas ocorrem dentro das vesículas anfiesmais e 
existe um contínuo morfológico entre taxa com e 
sem placas da teca, a tabulação também pode ser 
entendida como o arranjo das vesículas anfies­
mais. As placas da teca contactam através de sutu-
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ras lineares, normalmente com sobreposição do 
bordo das placas adjacentes. 

A tabulação é muito importante na classifica­
ção dos dinoflagelados, especialmente nos fósseis. 
Os padrões de tabulação em dinoflagelados moder­
nos e fósseis podem ser agrupados em seis tipos 
(fig. 9): gimnodinióide, suessióide, goniaula­
cóide-peridinióide, nanoceratopsióide, dinofisi­
óide e prorocentróide. 

A) Tabulação gimnodinióide (fig. 9A) 

As vesículas anfiesmais são numerosas, 
pequenas, poligonais, aproximadamente equidi­
mensionais e com arranjo ao acaso ou em séries 
latitudinais aparentes (compreende mais de dez 
séries). Podem ser tecados ou atecados. Os fósseis 
de dinoflagelados com parede orgânica são raros 
mas, provavelmente, são reconhecíveis pela seme­
lhança morfológica geral com as formas actuais. 
Este tipo de tabulação é raro e nunca foi observado 
nos fósseis. Exemplo de formas com este tipo de 
tabulação: Gymnodinium, Dinogymnium. 
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Figura 8 - Relação entre as estruturas da teca e do quisto (modificado de Evitt, 1985). 

B) Tabulação suessióide (fig. 9B) 

As vesículas anfiesmais contêm placas tecais. 
O arranjo é efectuado entre mais de seis e menos de 
onze séries latitudinais bem como séries longitudi­
nais sulcais. As placas são poligonais e, aproxima­
damente, equidimensionais. O cíngulo pode ser 
dificil de distinguir ou estar bastante marcado por 
uma depressão latitudinal, que pode conter uma ou 
duas séries latitudinais de placas. Uma das formas 
fósseis com este tipo de paratabulação é Suessia, 
assim como a célula móvel de Symbiodinium. 

C) Tabulação goniaulacóide-peridinióide 
(fig.9C) 

As vesículas anfiesmais têm as placas tecais 
dispostas em séries de cinco ou seis placas latitudi­
nais e uma série sulcaI longitudinal. A tabulação 
revela uma repetição de temas em que as homolo­
gias interspecíficas podem geralmente ser reconhe­
cidas. Os sistemas de designação de placas podem 
envolver a contagem objectiva referenciada a diver­
sos pontos ou áreas na superficie da célula. Alterna­
tivamente, estes sistemas podem ser mais subjecti-

vos, envolvendo designações idênticas de placas 
que são interpretadas como homólogas. Alguns auto­
res apresentam a combinação dos dois modelos. 

C.I) Sistema de tabulação de Kofoid 

O primeiro sistema de tabulação objectivo e 
mais usado (Sistema de tabulação de Kofoid) foi 
desenvolvido por Kofoid (1907a, b, 1909, 1911) a 
partir dos trabalhos pioneiros de Stein, Butschi, 
Schutt, Paulsen e Fauré-Fremiet (Kofoid, 1909). 
Utiliza quatro referências: o sulco, o cíngulo, o 
apex (vulgarmente determinado pela posição do 
poro apical ou do complexo do poro apical) e o 
antapex. As placas imediatamente anteriores ao cín­
guIo constituem a série pré-cingular; as imediata­
mente posteriores definem a série pós-cingular; as 
que contactam com o complexo do poro apical 
constituem a série apical; e as da região do antapex 
constituem a série antapical. As placas que ocor­
rem entre as séries pré-cingular e apical e entre as 
séries pós-cingular e antapical são designadas, res­
pectivamente, por placas intercalares anteriores e 
posteriores. As placas do cíngulo constituem a 
série cingular e as do sulco as placas sulcais. No 
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Á. Gimnodinióide B. Suessióide c. Goniaulacóide­
-Peridinióide 

D. Nanoceratopsióide E. Dinofisióide F. Prorocentróide 

Figura 9 - Tipos de tabulação. A - vista ventral, B a E - vista dorsal, F - vista apical oblíqua (modifi­
cado de Taylor, 1990; Evitt, 1985; Loeblich, 1968; Piei & Evitt, 1980 in Fensome 
et aI., 1996). 

sistema de Kofoid, as placas individuais de cada 
série (excepto as placas sulcais) são numeradas 
consecutivamente, começando pela placa mais pró­
xima da posição médio-ventral e contornando o 
paralelo da célula até ao flagelo transversal, em sen­
tido contrário aos ponteiros do relógio. 

Kofoid (1909) utilizou uma notação para refe­
renciar cada série em conjunto, constituída pela 
numeração das placas em questão. São usados os 
símbolos seguintes: placas apicais ('), placas inter­
calares anteriores (a), placas pré-cingulares ("), 
placas cingulares (c), placas pós-cingulares ('''), 
placas intercalares posteriores (p), placas antapicais 
('''') e placas sulcais (s). As abreviaturas designam 
placas sulcais específicas: sulcaI anterior (as), 
sulcaI acessória direita (ras), sulcaI direita (rs), 
sulcaI esquerda (Is) e sulcaI posterior (ps). Em algu­
mas espécies de peridinióides existe uma placa de 
transição cingular/sulcal (t). O limite das placas é 
designado pelas notações das duas placas adjacen­
tes separadas por uma barra: assim, por exemplo, 
6"/1' designa o limite entre a sexta placa pré-cingu­
lar e a primeira placa apicaI. 

As figuras 10 e 11 ilustram, respectivamente, a 
tabulação goniaulacóide e peridinióide, de acordo 
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com a notação de Kofoid. A tabulação pode ser 
representada de modo específico por uma fórmula 
de tabulação que mostra o número total de placas 
em cada série. A fónnula de referência dos goniau­
lacóides é 4', 6", 6c, 6"', lp, 1"", 5s; e, dos peridi­
nióides, 4', 3a, 7", 5"', 2"". 

A maior desvantagem do Sistema de Kofoid 
prende-se, com o facto de não levar em conta a 
homologia de algumas placas. Assim, mudanças na 
mesma série de placas envolvendo fusão de duas ou 
mais placas ou subdivisão de uma única placa 
requerem a renumeração de toda a série. 

Outro aspecto relaciona-se com a atribuição 
das placas a séries. Por exemplo, as placas apicais 
contactam com o complexo do poro apicaI. Con­
tudo, este complexo não está presente em todas as 
fonnas, nomeadamente em muitas espécies de Peri­
dinium e em muitos quistos fósseis. 

Outro problema do Sistema de Kofoid diz 
respeito às placas sulcais. A primeira placa pequena 
pós-cingular convencional de Gonyaulax e afins 
pode, mas nem sempre, limitar o cíngulo, ou 
situar-se, frequentemente, na depressão sulcaI. 
Deste modo, consoante a espécie, esta placa pode 
ser considerada tanto pós-cingular como sulcaI. 



Figura 10 - Tabulação dos goniaulacóides de acordo com o sistema de tabulaçào de Kofoid cm 
vistas vcntral (A), dorsal (C), apieal (O) e antapieal (E). B ponnenor da tabulação 
na posição médio-ventral. rePA - eomplex.o do poro apical, PF - poro flagelar, V e 
A- posição da inserção dos flagelos; cingulo e sulco a branco l (modificado de Evitt, 
1985 e Taylor, 1987 in Fensome el aI. , 1996). 

Levando estritamente em conta o modelo de 
Kofoid, GOflyaufax e afins, podem ter 5 ou 6 placas 
pós-cingulares, consoante a interpretação dada a 
esta pequena placa . Na tabulação de referência dos 
goniau lacóides é representada como uma verda­
deira placa pós-eingular de Kofoid. 

Outra limitação prende-se com a definição da 
série antap ica1. Não ex. istem pontos de referência 
que aj udem a defin ir a série antap ica l; a placa con­
vencionalmente designada por intercalar posterior 
(lp) em goniaulacóides típicos, tem uma posição 
que pode ser considerada amapical em alguns táxo­
nes. Relati vamente a este problema, Balech (1980), 
redefiniu as placas antapicais como sendo as que 
limitam o sulco e não têm ligação com O cíngulo. 
No entanto, esta proposta não tem sido seguida. 

Kofoid não se preocupou com a homologia 
das placas e das dificuldades daí resultantes na apli­
cação estrita das suas nonnas. Contudo, o seu sis­
tema introduziu uma nomenclatura para as placas c 
constituiu uma contribu ição importante para o 
entendimento da morfologia dos dinoflagclados. 
Até 1970, o Sistema de Kofoid foi usado pela mai­
oria dos investigadores; alguns seguiram as defini-

ções de Kofoid enquanto outros adaptaram as defi­
nições levando em conta morfologias presumíveis. 

Taylor (Brugerolle & Taylor, 1979; Taylor, 
1980, 1987) e Eaton ( 1980) tentaram resolver o pro­
blema das homologias apresentando outros mode­
los de numeração da tabulação. 

Edwards (1990) propôs um sistema misto, 
tendo em conta elementos dos sistemas de labu la­
ção de Taylor-Evitt e de Eaton, mas mais próximo 
do modelo de Eaton. 

C.2) Sistema de tabulação de Taylor-Evitt 

Este modelo envolve algumas placas primá­
rias hipotéticas (fig. 12). Utiliza cinco séries primá­
rias latitudinais, compreendendo um total de 18 
placas primárias, não havendo área sulcaI. A série 
das 5 placas primárias latitudina is rodeia un ifom1e 
e simetricamente a célula. Compreendem placas 
primárias pentagonais e hexagonais. O cíngulo 
inclui seis placas primárias hexagonais alongadas, 
identificadas por a, b, c, d, e e f ; o limite entre a 
placa f e a faz-se no ponto de inserção do flage lo 
e, portanto, por definição, é médio-ventral. Há 
6 placas primárias a lternantes hexagonais e pcn-
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Figura II -Tabulação dos peridinióides de acordo com o sistema de tabulação de Kofoid em vistas 
ventral (A), dorsal (C), apical (D) e antapical (E). B ponnenor da tabulação na posição 
médio-ventral. rePA - complexo do poro apical, PF - poro flagelar, V e A- posição da 
inserção dos flagelos; cíngulo e sulco a branco] (modificado de Evitt, 1985 e Taylor, 
1987 in Fensome et ai., 1996). 

tagonais em cada série, as quais ladeiam o cíngulo; 
as placas primárias pré-cingulares ou pré-equato­
riais principais são numeradas I , 2, 3, 4, 5 e 6 e as 
pós-cingulares ou pós-equatoriais são designadas 
por I , II , III , IV, V e VI . As placas pré-cingulares 
primárias 1,3 e 5 e as primárias pós-cingulares II , 
IV e VI são pentagonais e têm um limite polar rec­
tilíneo, isto é, contactam apenas com uma única 
placa da próxima série no sentido dos pólos. As 
placas pré-cingulares primárias 2, 4 e 6 e as primá­
rias pós-cingulares I, III e V são hexagonais e têm 
um limite geniculado em direcção aos pólos, con­
tactando com duas placas da próxima série . 

Em cada um dos pólos há três placas primárias 
pentagonais, as do pólo anterior designadas por 
polares são referenciadas por A, B e C, e as do pólo 
posterior (antipolares) por X, Y e Z. Todas as seis 
placas, polares e antipolares, são pentagonais. 

Para designar subdivisões longitudinais de 
placas primárias (da direita para a esquerda), Evitt 
(1985) utilizou os seguintes tennos e abreviaturas: 
"initialis" (i), "medialis" (m) e "u\ter" (u). Para 
designar subdivisões latitudinais de placas primá­
rias (da anterior para a posterior) adoptou os tennos 
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e abreviaturas: "vome" (v), "mittel" (m) e "hinten" 
(h). Assim, a primeira placa pós-cingular é inter­
pretada como sendo dividida em três sub-placas 
longitudinais: a primeira (no sentido contrário aos 
ponteiros do relógio em vista apical) é li, a segunda 
1m e a terceira lu. 

O modelo do sistema de tabulação Taylor­
-Evitt foi aplicado, quase exclusivamente, aos 
goniaulacóides. Taylor (1989) mostrou como o 
modelo poderia ser aplicado aos perid inióides 
usando fonnas intennediárias. A partir da aplicação 
do sistema de tabulação de Taylor-Evitt para a 
fonna Goniodoma, não é dificil deduzir a tabulação 
dos goniaulacóides (fig. 13). 

O modelo fo i criticado por demasiado teórico 
e por ser baseado em tendências evolutivas hipoté­
ticas de muitas para algumas placas, enquanto que 
o registo fóssil parece apontar em sentido oposto. 
Contudo, o modelo de tabulação de Taylor-Evitt 
não pretende representar um estádio ancestral. É 
uma abstração resultante de uma pesqui sa empírica 
para simplificar os padrões mais simétricos e 
mais simples dentre as tabulações actuais (Taylor, 
1980). Foram utilizados padrões simples porque a 
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Figura J2 - Modelo de tabulação de Taylor~Evitt, que mostra as designações das 
placas e a relação de modelos das placas com a inserção flagelar. 
A - epissoma em vista apical, B - hipossoma em vista antapical e 
C - vista ventral. [PF - poro flagelar, V e A- posição da inserção dos 
flagelos; cíngulo a branco] (modificado de TayloR. 1990 in fcnsome 
el al., 1996). 

homologia das placas apenas pode ser detenninada 
com ponnenor em tabulação com poucas placas . 
Além disso, os modelos de tabu lação de Taylor­
-Evitt não leva em conta a fusão ou a fissão de 
placas. 

D) Tabulação dinofisióide (fig. 90) 

Este ti po de tabulação inclui o cíngulo e o 
sulco. A diferença entre este tipo e o anterior reside 
na teca. Esta, é fundamentalmente div isível cm 
duas metades laterais separadas por uma sutura 
- sutura sagital que, provavelmente, é homóloga , 
à dos goniaulacóides-peridinióides. É um tipo de 
tabulação conservador, com quatro séries latitudi­
nais juntas compreendendo dezoito ou dezanove 
placas. Ocorre, por exemplo, em Dinophysis. 

E) Tabulação nanocera topsióide (fig. 9E) 

É conhecido apenas num único género do 
Jurássico, Nannoceratopsis. Consti tu i uma fonna 
intennédia entre os tipos de tabulação goniaula­
cóide-peridinióide e dinofisióide. O paracíngulo 
separa a célula em hipossoma "dinofisióide" e epis­
soma "goniaulacóide-peridinióide". 

F) Tabulação prorocentróide (fig. 9F) 

Este tipo de tabulação carece de cíngulo e de 
sulco. Tem uma inserção flagelar apical e não ven­
tral. Esta localização do flagelo representa, prova­
velmente, uma direcção de natação diferente, em 
vez do rearranjo da teca. Esta é constituída por 
duas grandes placas (ou valvas) e um conjunto de 
pequenas plaquetas periflagelares envolvendo dois 
grandes poros anteriores, um deles flagelar. As duas 
valvas encontram-se na sutu ra sagital que, prova­
velmente, é homóloga da sutura sagital dos dinofi­
sióides, e da sutura fendida dos goniau lacóides­
peridinióides. A valva da direita é mais escavada 
que a da esquerda. Ocorre em Prorocentrum. 

3.3.5 Arqu eópilo 

O arqueópi lo é uma das estruturas mais impor­
tantes dos quistos de dinoflage lados. Trata-se da 
abertura por onde sai o protoplasma durante o 
desenquistarncnto. Esta abertura pode estar pré­
-detenninada na parede do quisto, em re lação com 
uma ou mais parasuturas, ou fonnar-se pelo des­
prendimento de uma ou várias paraplacas que fun-
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Figura 13 - Tabulação dos goniaulacóides de acordo com o sistema de Taylor-Eviu em vistas ven­
tral (A), dorsal (C), apical (O) e antapieal (E). B ponnenor da tabulação na posição 
médio-ventral. rePA - complexo do poro apical, PF - poro flagelar, V e A· posição da 
inserção dos flagelos; cingulo c sulco a brancoJ (modificado de Fensome el 01. , 1996). 

eionam como uma tampa, o opérculo. Este pode ser 
totalmente livre, quando se abre o arqueópilo, ou 
manter-se unido ao quisto (opérculo adnato) . Se o 
opérculo fôr const ituído por uma única placa, 
designa-se monoplacóide, e por poliplacóide se 
fôr composto. A formação de um opérculo constitui 
a fonna mais habitual de desenquistamento e o 
arqueópilo resultante apresenta uma morfologia 
muito variada (fig. 14), dependendo do número de 
paraplacas. Segundo a posição, pode haver arqueó­
pilos apicais, intercalares e pré-cingulares. Às 
vezes, as paraplacas pertencem a duas ou mais 
séries (arqueópilo combinado) e, num caso espe­
cial, fonnam-se pela perda do epiquisto completo 
(arqueópilo epitractaI). 

4. TAXONOMIA 

A classificação de dinoflagelados, para 
reflectir a sua fi logenia, deve incluir tanto fonnas 
vivas como fósseis. Actualmente, o grupo com­
preende três sub-divisões, uma das quais incerta 
(Fensorne et ai., 1993). Esta taxonomia é baseada 
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nas dimensões, contorno, simetria e em diversos 
factores que se reflectem na fonna da parede. 
A maior parte dos géneros e espécies são conheci­
dos apenas no estado fóssil. 

Reino Protista 
Divisão Dinoflagel lata 

Subdi visão Dinokaryota 
Classe Dinophyceae 

Subclasse Gymnodiniphycidae 
Ordem Gymnodiniales 
Ordem Ptychodiscales 
Ordem Suess iales 

Subclasse Peridiniphycidae 
Ordem Gonyaulacales 
Ordem Pcridiniales 
Ordem incerta 

Subclasse Dinophysiphycidae 
Ordem Nannoceratopsiales 
Ordem Dinophysiales 

Subclasse Prorocentrophyeidae 
Ordem Prorocentrales 

Subclasse incerta 
Ordem Desmocapsales 



Epitractal Apical 

Apical adnato Combinado 

Pré-cingular Intercalar 

Figura 14 - Tipos de arqueópilo (módificado de Woollam, 1983 e Evitt, 1985 
in Fensome et a!., 1996). 

Ordem Phytodiniales 
Ordem Thoracosphaerales 
Ordem incerta 

Classe Blastodiniphyceae 
Ordem Blastodiniales 

Classe Noctiluciphyceae 
Ordem Noctilucales 

Classe incerta 
Ordem incerta 

Subdivisão Syndinea 
Classe Syndiniophyceae 

Ordem Syndiniales 
Subdivisão incerta 

Todos os fósseis conhecidos estão incluídos 
na Sub-divisão Dinokaryota. Apenas a classe 
Dinophyceae inclui formas fósseis. Formas actuais 

desta classe têm núcleo dinocarion em todo o 
seu ciclo de vida, em contraste com as outras duas 
classes em que o núcleo dinocarion alterna com o 
núcleo eucariota mais convencional. A Classe 
Dinophyceae corresponde, aproximadamente, ao 
tipo de tabulação da figura 9. Todas, excepto a 
Sub-classe Prorocentrophycidae, definida pela sua 
tabulação prorocentróide, têm repre-sentantes fós­
seis. Gymnodiniphycidae, que inclui formas com 
tipos de tabulação gimnodinióide e suessióide, 
tem um registo fóssil esporádico; são conhecidos 
desde o Triásico superior (Suessia e afins), Cretá­
cico superior (Dinogymnium e afins) e Neogénico 
(Polykrikos). A Sub-classe Dinophysiphycidae é 
caracterizada pelos tipos de tabulação nanocera­
topsióide e dinofisióide. O único género fóssil 
conhecido incluído neste grupo é Nannoceratopsis 
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(Jurássico). Paleodinophysis do Devónico e Ternia 
do Jurássico também são dinofisióides. 

Os restantes fósseis estão incluídos na Sub­
classe Peridiniphycidae, caracterizados pela tabula­
ção goniaulacóide-peridinióide. A maioria dos 
géneros são atribuídos às Ordens Gonyaulacales ou 
Peridiniales. 

5. ECOLOGIA E PALEOECOLOGIA 

A mobilidade é a principal característica que 
condiciona a distribuição dos dinoflagelados no 
meio e que, de certa forma, os diferencia de outros 
grupos. Têm capacidade para regular a profundi­
dade realizando migrações diurnas dentro da zona 
eufótica, maximizando a fotossíntese. Podem con­
centrar-se e, manter a posição, ao longo de frentes 
marinhas que proporcionam águas enriquecidas de 
nutrientes. Outro facto que condiciona a sua distri­
buição é o uso de diferentes estratégias tróficas. 
Muitos dinoflagelados são autotróficos e heterotró­
ficos e alguns têm comportamento misto. Os pri­
meiros respondem a factores relacionados com a 
luz e nutrientes dissolvidos; os segundos dependem 
da disponibilidade de nutrientes na água. 

Os dinoflage1ados actuais têm invadido, com 
sucesso, todos os ambientes aquosos e são um dos 
maiores componentes do fitoplâncton marinho. 
Segundo Taylor (1987), 90% das espécies de dino­
flagelados actuais são marinhos e os restantes 10% 
(cerca de 200 espécies) são de água doce. As espé­
cies marinhas podem ser: euri-halinas - tolerantes 
a grandes variações da taxa de salinidade e esteno­
halinas - tolerantes a flutuações estreitas de salini­
dade. Podem preferir ambientes oceânicos ou nerí­
ticos (interno ou externo) e também podem ocorrer 
em águas salobras ou estuarinas. Outros dinoflage­
lados podem viver na areia (psamófitos), habitar na 
neve ou no gelo, serem simbiontes e/ou parasitas. 

Apesar de dinoflagelados marinhos serem 
encontrados em todos os tipos de clima, são mais 
diversificados nos trópicos e mais numerosos em 
águas temperadas neríticas. Espécies euritérmicas 
(tolerantes a variações de temperatura) são cosmo­
politas; espécies estenotérmicas (sensíveis a varia­
ções de temperatura) estão, geralmente, restritos a 
águas quentes. Os factores que controlam o cresci­
mento e a sua distribuição são a luz, temperatura, 
salinidade, nutrientes, correntes oceânicas, profun­
didade da água, "up-welling", influência tidal, 
poluição e predação por outros organismos. 
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A abundância de dinoflagelados flutua sazo­
nalmente. Geralmente, multiplicam-se rapidamente 
no fim da Primavera ou no Verão, depois da 
concentração máxima de diatomáceas, quando os 
nutrientes são mais abundantes. Durante este 
período os dinoflagelados podem atingir seis 
milhões de organismos/litro de água. 

Algumas formas, como Gonyaulax e Gymno­
dinium, em condições extremamente favoráveis do 
meio e, por outros motivos mal conhecidos, repro­
duzem-se de fonna explosiva. A concentração de 
dinoflagelados pode ser tal (mais de 6 X 106 orga­
nismos/litro de água) que a água do mar adquire 
elevada viscosidade e coloração vermelha devido à 
presença de um pigmento avermelhado (marés ver­
melhas); também segregam uma potente toxina. 
Estas explosões de vida, altamente tóxicas, causam 
a morte a milhões de peixes e moluscos; podem, 
indirectamente, atingir o Homem ao alimentar-se de 
organismos afectados ou ao ingerir a água. 

Existem outros dinoflagelados responsáveis 
por efeitos espectaculares de luminiscência nos 
mares. 

Juntamente com outro fitoplâncton, os dino­
flagelados são produtores primários, a primeira 
ligação vital na cadeia alimentar marinha. Produ­
zem alimento para a maioria dos protozoários 
(como por exemplo, os foraminíferos) e para os 
metazoários (incluindo grandes animais, como a 
baleia azul). 

Os quistos são resultantes de períodos de 
Inverno rigoroso ou de sobrevivência quando os 
nutrientes ou a radiação solar são reduzidos. Geral­
mente, o enquistamento ocorre depois de períodos 
de crescimento exponencial, por exemplo, depois 
dos "blooms". 

A paleoecologia dos dinoflagelados fósseis 
deve ser baseada, em parte, no estudo dos padrões 
de distribuição de quistos actuais. Uma vez que 
muitos quistos têm dimensões compreendidas entre 
25 e 200 11m de diâmetro, são transportados e depo­
sitados juntamente com partículas siltíticas. Podem 
depositar-se rapidamente em ambientes de baixa 
energia (autóctones) ou ser transportados a grandes 
distâncias em regimes de alta energia para partes 
profundas da bacia (alóctones). 

Existem muitos estudos acerca dos padrões de 
distribuição de dinoflagelados actuais, tanto na fase 
móvel como na enquistada, de onde se deduzem 
tendências ecológicas. Wall et ai. (1977) encon­
tram os maiores valores de diversidade nas águas 
mais quentes em sistemas estuarinos e estuarino­
-costeiros. Geralmente, há variações no comporta-



menta de certas espécies segundo detenninadas ten­
dências latitudinais ou bati métri cas. 

Do mesmo modo, identificou-se um conjunto 
de "sinais" ecológicos nos quistos actuai s, suma­
ri z.'Idas por Oale ( 1996) e que foram reconhe­
cidas nas assoc iações do Quaternário. Como exem­
plo, o "sinal climático" é a resposta das associa­
ções à temperatura da água: a anàli se das asso­
c iações glacio-marinhas, interglac iares e de trans i­
ção na Noruega pennitem caracterizar as preferên­
cias de certas espécies. Nas glacio-marinhas, de 
muito baixa diversidade, predomina Protoperidi­
nium cOllicoMes (actualmente restrito a águas muito 
frias próximo da Gronelândia) associado a Mllllis ­
pinula minuta (com uma distribuição actual polar­
subpolar). Nos estádios interglaciares é maior a 
di versidade. São caracterizados por Lingllfodillilllll 
machaerophorum , por elevada percentagem de Spi­
niferiles (espec ialmente S. ramoslls) e por Opercll­
fodinium celllrOCarpllll/. A presença de L. machae­
rophorllll/ em todas as associações interglac iares 
parece confinnar o seu valor como indicador de 
águas temperadas ou temperadas-quentes. 

Nos estudos pré-quaternários, a maioria dos 
modclos paleoecológicos são baseados na abundân­
cia relati va de géneros, espécies ou morfotipos, 
agru pados cm conjuntos ou assoc iações ou , 
também, agrupados de fonna independente. Com as 
dev idas precauções, podem indicar paleoambientes 
específicos por comparação com os equivalentes 
aCIuais. Provavelmente, uma das relações mai s uti-
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li zadas é a ex istente entre peridinióides e goniaula­
cóides (P/G) ou heterotróficos e autotróficos (HlA) 
como indicadores de prox imidade da costa, de pro­
dutividade ou de áreas de "up-welling". Também se 
agrupam os qu iSIaS em assoc iações ecologicamente 
significativas que reflectem o clima, batimetria ou 
correntes oceânicas, como as estipu ladas por Har­
land (1983) para as fonnas actuais do Atlântico 
Nan e foram uti lizadas por Wrenn & Kokinos 
( 1986) para estudos do Neogénico e do Quaterná­
rio do Golfo do Méx ico (fig. 15). Brinkhuis ( 1994), 
associou os qui stos quantitativamente mais impor­
tantes do limite Eocénieo--Oligoeénico da área-ti po 
do Priaboniano (NE Itália) cm "grupos" formados 
por tàxones, morfologicamente muito próximos, e 
que foram uti lizados pelo aulor para definir o 
mode lo ecológico da área (ambiente intra-nerítico) 
(fig. 16). 

Abundâncias relativas de gmpos de palino­
morfos , incluindo dinonagelados, podem ser usadas 
para caracterizar ciclos de transgressão-regressão, 
a di stância da linha de costa e a curva eustál'ica. O 
simples incremento dos dinonagelados e o decrés­
cimo de esporos-pólencs deveria indicar aumento 
da distânc ia relativa à linha de cosIa . No entanto, 
esta razão deve ser vista com alguma precaução 
porque os esporos c pólenes podem ser transporta­
dos a distâncias consideráveis. 

A interpretação de certos quistos (por exem­
plo, de Peridilli1lm e do género extinto do Terciário, 
Deflandrea) serem assoc iados a ambientes de agua 

ocEÂNICO -,., 
Zona rÓLica 

Figura 15 - Padrões dc distribuição dos quistos de dinoflagelados actuais para os domínios ncrítico e oceânico de 
latitudes temperadas (modificado de Wrenn & Kokinos, 1986 ifl Stover et aI. , 1996). 
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NERÍTICO INTERNO 

Laguna! 
Barreirn. 
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Platafonna externa OCEÂNICO 
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Figura 16 - Modelo de distribuição dos quistos de dinotlagelados para a platafonna continental-talude, 
em Itália, no limite Eocénico superior/Oligocénico inferior (modificado de Brinkhuis, 1992 
in Stovcr et 01. , 1996). 

doce ou salobra é baseado em vários factores: mor­
fologias caracteristicas, parede fina (associado a 
ambientes de baixa energia), ausência de microfós­
seis marinhos ou outros grupos marinhos e litologia 
das rochas. 

6. BIOSTRATIGRAFIA 

Os dinoflagelados são importantes indicadores 
biostrat igráficos em depósitos sedimentares mari­
nhos do Meso-Cenozóico (fig. 17). Pela abundância 
e dimensões são muito úteis no estudo de sonda­
gens, nomeadamente as de pesquisa de petróleo. 

O mais antigo dinoflagelado conhecido é Arpy­
{onls antiquus do Silúrico da América do Norte; no 
entanto, a afinidade com o grupo tem sido posta em 
causa. As primeiras fonnas indiscutíveis provêm do 
Triásico superior de ambos os hemisférios e mantêm­
se ate à actualidade, embora em regressão. O máximo 
desenvolvimento deu-se no Cretácico, com forte 
redução durante o Maastrichtiano. 

Os conjuntos do Triásico apresentam baixas 
diversidade e abundância o que parece relac ionado 
com a insuficiência do registo fóssil e pode dever-
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se, sobretudo, a factores paleoecológicos e Iitológi­
cos e não ao desenvolvimento evolutivo. 

No início do Jurássico, evoluíram de modo 
explosivo, a que se seguiu um intervalo oe relativa 
estabilidade. Durante o Jurássico in ferior, junta­
mente com os goniaulacóides, apareceu Liasidium , 
que pode representar o primeiro peridinióide. No 
Jurássico superior, ao desaparecimento de toda a 
linhagem de Nannoceraropsis, seguiu-se o apareci­
mento dos primeiros representantes de Areoligerá­
ceos, Ceratiáceos e Peridináceos. 

No Cretácico evoluíram moderadamente. No 
Cretácico inferior (Valanginiano) apareceu Spinife­
rires, enquanto Oligosphaeridium aumentou de 
diversidade e abundância. O aparecimento dos pri­
meiros dinoflage lados não marinhos deu-se no 
início do Cretác ico inferior, em Inglaterra. O Cretá­
cico superior constituiu um intervalo de grande 
estabilidade. Há novo incremento no número de 
espécies mas, antes do limite Cretác icorrerciário, 
desapareceu o grupo dos Ceratiáceos. 

Os dinoflagelados não sofreram extinções sig­
nificativas no limite Cretácicorrerc iário. No Paleo­
cénico, a lguns dos táxoncs do Cretácico desapa­
receram e expand iram-se novos morfotipos. O 
máximo desenvolvimento verificou-se no Eocénico 
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Figura 17 - Evolução da diversidade de quistos de 
dino-flagelados durante o Meso-Cenozóico 
(modificado de Lentin & Williams, 1993 in 
Stover et ai., 1996). 

inferior e médio. Com o arrefecimento climático 
nos finais do Eocénico, começa a regressão da 
diversidade de espécies, que chegou a ser dramática 
no Oligocénico e que se manteve até a actualidade. 
Durante o Oligocénico desapareceram, entre outros, 
Deflandrea e Wetzeliella. Em geral, o número de 
"Last Appearance Data" (LADs) é superior ao de 
"First Appearance Data" (FADs), especialmente a 
partir do Neogénico, ou seja, as extinções excede­
ram o aparecimento de novas formas. No Neogé­
nico as associações são similares às actuais, com 
predomínio dos géneros Spiniferites e Operculo­
dinium. 

GLOSSÁRIO 

Acavado, quisto - autoquisto. 

Acritarca - organismo unicelular fóssil, de parede orgânica, 
ornamentada por apêndices, com afinidade biológica 
desconhecida. 

Adnato, opérculo - opérculo que se mantém unido ao quisto. 

Anfiesma - parede externa das células de dinoflagelados com 
estrutura complexa, formada por uma série de membra­
nas, vesículas e estruturas relacionadas. 

Anfiesmais, vesículas - camada simples existente por baixo do 
plasmalema. 

Antapex - o mesmo que pólo posterior. 

Antapical, corno - prolongamento no extremo posterior das 
placas da teca que, em regra, é mais desenvolvido que no 
apex; os dinoflagelados podem apresentar um como 
antapical geralmente arredondado, ou dois, normalmente 
desiguais. 

Antapical, pólo - o mesmo que pólo posterior. 

Antapical, série - placas da região do antapex . 

Anterior, pólo - extremidade da célula oposta ao flagelo lon-
gitudinal. 

Antipolar, série - conjunto de placas da região do antapex. 

Apex - o mesmo que pólo anterior. 

Apical - o mesmo que pólo anterior. 

Apical, arqueópilo - arqueópilo pertencente à série apical. 

Apical, corno - prolongamento ou como no extremo anterior. 

Apical, série - placas que contactam com o complexo do poro 
apical. 

Arqueópilo - abertura por onde sai o protoplasma durante o 
desenquistamento; pode estar pré-determinada na parede 
do quisto, estar relacionado com uma ou mais parasutu~ 
ras, ou formar-se pelo desprendimento de uma ou várias 
paraplacas que funcionam como tampa. 

Atecados, dinoflagelados - dinoflagelados que possuem vesí­
culas sem placas; a célula é protegida por um invólucro 
proteico e flexível. 

Autocelo - cavidade única do quisto. 

Autofragma - parede única do quisto, que rodeia uma cavi­
dade. 

Autoquisto - quisto mais simples, formado por uma parede 
(autofragma) e uma cavidade (autocelo). 

Bicavado - termo utilizado para designar o quisto com duas 
paredes em contacto equatorial, mas separadas anterior e 
posteriormente, dando origem a duas cavidades (-celos) 
que não se encontram ligadas entre si. 

Biflagelados - termo aplicado a células com dois flagelos, 
como a maioria das células móveis dos dinoflagelados. 

Carbonatada, parede - parede constituída por carbonato de 
cálcio, característica de quistos de dinoflagelados oceâ­
nicos. 

Caroteno - tipo de pigmento comum nos dinoflagelados; 
J3-caroteno, é um percursor da xantofila. 

Cavado, quisto - quando aparecem duas ou mais paredes 
separadas por cavidades; correspondem, geralmente, a 
formas proximadas, mas também podem ser corados ou 
proximocorados. 
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-celos - (sufixo) uma ou mais cavidades dos quistos. 

Celular, parede - estrutura reforçada, não membranosa, que 
envolve a célula, externa ou internamente à membrana 
celular; nos dinoflagelados, compreende placas tecais 
múltiplas, celulósicas, contínuas (película) e pode estar 
impregnada com dinosporina. 

Central, corpo - parte do quisto que suporta os processos ou 
projecções em quistos corados ou proximocorados. 

Cingular, série - conjunto de placas do cíngulo. 

Cíngulo - sulco equatorial que contém o flagelo transversal. 

Cingulum - o mesmo que cíngulo. 

Circuncavado - tenuo utilizado para designar os quistos com 
duas paredes que envolvem o corpo central. 

Combinado, arqueópilo - arqueópilo fonuado pela perda de 
duas ou mais séries de placas. 

Corado, quisto - quisto fonuado por um corpo central, apro­
ximadamente esférico, rodeado de projecções ou septos 
com relação superior a 30% entre a altura das projecções 
e o diâmetro do corpo central. Para alguns autores, o 
crescimento dos apêndices é ulterior à libertação do 
quisto, no entanto, para outros, é responsável pela 
ruptura da teca. 

Cortex - o mesmo que anfiesma. 

Couraçados, dinoflagelados - o mesmo que dinoflagelados 
tecados. 

Desenquistamento - emergência de formas livres a partir dos 
quistos. 

Dianoxantina - pigmento presente nos dinoflagelados. 

Diatoxantina - pigmento presente nos dinoflagelados. 

Dinocarion - núcleo eucariota em que os cromossomas se 
mantêm condensados e visíveis: a mitose é "fechada", ou 
seja, a membrana nuclear não se rompe durante a divisão 
mitótica e o fuso cromático é extranuclear, não estando 
associado aos centríolos: os filamentos passam através 
de invaginações que se formam no núcleo durante a pro­
fase; outra característica é conter elevados níveis de 
DNA sem histonas (proteínas básicas). 

Dinofisióide, tabulação - tipo de tabulação que inclui o cín­
guio e o sulco; a teca é fundamentalmente divisível em 
duas metades laterais separadas por uma sutura (sutura 
sagital), que provavelmente é homóloga à dos goniaula­
cóides-peridinióides; inclui quatro séries latitudinais 
com dezoito ou dezanove placas; exemplo: Dinophysis. 

Dinoflagelados - grupo de organismos planctónicos incluídos 
no Filo Protista, Divisão Dinoflagellata, dotados de 
esqueleto externo essencialmente celulósico. São quase 
todos predadores, vivem geralmente isolados mas podem 
formar colónias. São o constituinte mais importante do 
fitoplâncton. 

Dinoquisto - quisto de resistência de dinoflagelados. 

Dinosporina - material muito resistente, de composição orgâ­
nica semelhante à esporopolenina, que constitui a parede 
dos quistos de resistência. 

Dinoxantina - pigmento presente nos dinoflagelados. 

Dorsal, lado- lado oposto ao sulco longitudinal de onde emer­
gem os flagelos. 

Ectocelo - cavidade rodeada pelo ectofragma. 

S4 

Ectofragma - parede externa ao autofragma ou ao perifragma 
do quisto, geralmente muito fina, com morfologia muito 
variada; está quase sempre unido à parede infrajacente 
através de processos ou outras estruturas salientes e pode 
ser contínuo, perfurado, ou estar reduzido a trabéculas ou 
lâminas que unem os extremos dos processos. 

Endocelo - cavidade mais interna do quisto, rodeada pelo 
endofragma. 

Endofragma - parede mais interna, quando o quisto é consti­
tuído por duas ou mais paredes. 

Enquistamento - processo de fonuação de quistos de resistên-
Cia. 

Epicone - epissoma nas fonuas atecadas. 

Epiquisto - epissoma nos quistos. 

Epissoma - parte da célula anterior ao cíngulo. 

Epiteca - o mesmo que epitracto. 

Epitractal, arqueópilo - arqueópilo formado pela perda do 
epiquisto completo. 

Epitracto - epissoma nas fonuas tecadas. 

Equatorial, série - conjunto de placas equatoriais; equivalente 
à série cingular. 

Esteno-halina, espécie - forma marinha tolerante a pequenas 
flutuações de salinidade. 

Estenotérmica, espécie - fonua sensível à temperatura, geral­
mente, restrito a águas quentes. 

Eucariota - organismo com células nucleadas. 

Euri-halina, espécie - fonua marinha tolerante a taxas de sali­
nidade diferentes. 

Euritérmica, espécie - fonua tolerante a variações de tempe­
ratura. 

Flagelar inserção - ponto de emergência dos flagelos. 

Flagelar, marca - estrutura do dinoquisto que corresponde ao 
ponto de inserção flagelar na teca. 

Flagelar, poro - abertura da teca de onde emergem um ou dois 
flagelos. 

Flagelo - estrutura filamentosa que permite a locomoção e 
facilita a alimentação; os dinoflagelados têm dois flage­
los: um, transversal e outro longitudinal. 

-fragmas - (sufixo) paredes dos quistos. 

Gimnodinióide, tabulação - tipo de tabulação dos dinoflage­
lados atecados (biflagelados); as vesículas anfiesmais 
são numerosas, pequenas, poligonais, aproximadamente 
equidimensionais e com arranjo ao acaso ou em séries 
latitudinais aparentes (compreende mais de dez séries); 
podem ser tecados ou atecados; este tipo de tabulação é 
raro, e nunca foi observado nas formas fósseis; ocorre 
em: Gymnodinium, Dinogymniu11l. 

Goniaulacóide - tipo de células tecadas, como Gonyaulax. 

Goniaulacóide-peridinióide, tabulação - tipo de tabulação 
em que as vesículas anfiesmais contêm as placas tecais 
dispostas em séries de cinco ou seis placas latitudinais e 
uma série sulcai longitudinal. 

Hipnozigoto - quisto de resistência dos dinoflagelados, cor-
respondente a um estádio de vida latente. 

Hipocone - hipossoma nas formas atecadas. 

Hipoquisto - hipossoma nos quistos. 

Hipossoma - parte da célula posterior ao cíngulo. 



Hipoteca - o mesmo que hipotracto. 

Hipotracto - hipossoma nas formas tecadas. 

Histricosferas - microfósseis com parede orgânica, apêndices, 
com afinidade desconhecida. 

Homólogas, placas - uma de duas ou mais placas que se 
presume terem a mesma origem, mas forma e posição 
variável ou algum relacionamento com placas adja­
centes. 

Intercalar, arqueópilo - arqueópilo inserido na série interca­
lar. 

Intercalares anteriores, placas - placas entre as séries pré­
cingular e apical. 

Intercalares posteriores, placas - placas entre as séries pós­
-cingular e antapical. 

Kofoid, sistema de tabulação de - primeiro sistema de tabu­
lação objectivo, desenvolvido por Kofoid (l907a, 1907b, 
1909, 1911) a partir dos trabalhos pioneiros de Stein, 
Butschi, Schutt, Paulsen e Fauré-Fremiet (Kofoid, 
1909); utiliza quatro referências: o sulco, o cíngulo, o 
apex e o antapex. 

Latitudinal, série - série de placas da teca (ou vesículas 
anfiesmais) que envolvem a célula parcial ou completa­
mente e são, aproximadamente, paralelas ao cíngulo. 

Longitudinal, flagelo - flagelo localizado no sulco, geral­
mente cilíndrico e menos ondulante que o transversal, 
responsável por movimentos de translação. 

Longitudinal, sulco - sulco médio que contém o flagelo lon­
gitudinal. 

Mesocelo - cavidade rodeada pelo mesofragma. 

Mesofragma - parede fina, que se dispõe entre o endofragma 
e o perifragma mas que não está relacionado com estes 
através de processos ou estruturas similares; aparece em 
alguns peridinióides fósseis. 

Monoplacóide, opérculo - opérculo constituído por uma única 
placa. 

Nanoceratopsióide, tabulação - tipo de tabulação intennédia 
entre os tipos de tabulação goniaulacóide-peridinióide e 
dinofisióide; é apenas conhecido num único género do 
Jurássico, Nannoceratopsis;. 

Não couraçados, dinoflagelados - o mesmo que dinoflagela­
dos atecados. 

Opérculo - estrutura que funciona como uma tampa, constitu­
ída por uma ou mais placas da teca, que pode ser total­
mente livre ou manter-se unido ao quisto; a fonnação de 
um opérculo constitui a fonna mais habitual de desen­
quistamento e o arqueópilo resultante apresenta morfo­
logia variada, dependendo do número de paraplacas. 

Para tabulação - equivalente do quisto para a tabulação da 
teca. Ver paraterminologia. 

Para terminologia - o uso do prefixo "para" em conjugação 
com características do quisto, o qual foi previamente 
descrito como "correspondendo a", "reflectido" ou sendo 
"equivalente" de algumas características da teca, como o 
cíngulo, placa, sulco, sutura e tabulação (passando a ser 
designado por paracíngulo, paraplaca, parasulco, parasu­
tura e paratabulação). 

Película - camada interna individualizada das vesículas anfies­
mais; é constituída, fundamentalmente, por celulose, às 
vezes por dinosporina. 

Peliculadas, células - quando a película forma a camada prin­
cipal do anfiesma; a película está, às vezes, presente por 
baixo da teca (Alexandrium e Scrippsiella). 

Pericelo - cavidade rodeada pelo perifragma. 

Peridina - pigmento acessório único para os dinoflagelados. 

Peridinióide - designação para células da teca, como Peridi-
nium, especialmente, na fonna ou no padrão de tabula­
ção. 

Perifragma - parede externa dos quistos com duas paredes. 

Plâncton - organismos suspensos na água, não têm movimento 
ou são limitados na capacidade de natação (insuficiente 
para os organismos serem independentes das correntes 
oceânicas). 

Planozigoto - zigoto móvel. 

Plasmai em a - membrana celular externa que rodeia as células 
móveis dos dinoflagelados. 

Polares, placas - placas do pólo anterior. 

Poliplacóide, opérculo - opérculo constituído por mais que 
uma placa. 

Pós-cingular, série- conjunto de placas imediatamente poste­
riores ao cíngulo. 

Posterior, pólo - extremidade da célula que contém o flagelo 
longitudinal. 

Pré-cingular, arqueópilo - arqueópilo pertencente à série 
pré-cingular. 

Pré-cingular, série - conjunto de placas imediatamente ante­
riores ao cíngulo. 

Processos - expansões do autofragma ou perifragma com 
grande variedade de formas; estas podem ascender a 
partir de um único ponto; são elementos taxonómicos 
importantes, com morfologia e tamanho variáveis; a dis­
tribuição superficial pode ser irregular ou ter correspon­
dência com a tabulação. 

Prorocentróide, tabulação - tipo de tabulação sem cíngulo e 
sulco; tem uma inserção flagelar apical e não ventral; a 
teca é constituída por duas grandes placas (ou valvas) e 
um conjunto de pequenas plaquetas periflagelares envol­
vendo dois grandes poros anteriores, um deles flagelar; 
as duas valvas encontram-se na sutura sagital que, pro­
vavelmente, é homóloga da sutura sagital dos dinofisiói­
des e da sutura fendida dos goniaulacóides-peridinióides; 
a valva da direita é mais escavada que a da esquerda; 
ocorre em Prorocentrum. 

Proximado, quisto - quisto com aspecto semelhante ao da 
célula móvel; em geral, carece de qualquer tipo de pro­
jecções externas, geralmente não ultrapassando 10% do 
diâmetro menor do corpo central. 

Proximocorado, quisto - quisto fonnado por um corpo cen­
tral, aproximadamente esférico, rodeado por projecções 
ou septos, com relação de 10 a 30% entre a altura das 
projecções e o diâmetro do corpo central; para alguns 
autores, o crescimento dos apêndices é ulterior à liberta­
ção do quisto, para outros, é responsável pela ruptura da 
teca. 

Psamófita, espécie - habitante de terreno arenoso. 

Quisto - célula não móvel com parede celular contínua e sem 
flagelos; há três tipos: quistos de resistência de períodos 
longos, temporários de pequena duração ou vegetativos. 
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Quistomórficas, estruturas - caracteres específicos do quisto 
sem equivalente na teca, mas que podem estar relaciona­
dos com ela (processos, ectofragma, ... ). 

Resistência, quisto de - célula em estádio de vida latente 
(hipnozigoto ). 

Septos - relevo produzido pelo prolongamento do autofragma 
ou perifragma numa superflcie externa do quisto; pode 
resultar de uma base linear, formando anéis ou pregas; 
são elementos taxonómicos importantes, com morfolo­
gia e tamanho muito variáveis; a distribuição superficial 
pode ser irregular ou ter correspondência com a tabula­
ção. 

Suessióide, tabulação - tipo de tabulação em que as vesículas 
anfiesmais contêm placas tecais; o arranjo é efectuado 
entre mais de seis e menos de onze séries latitudinais 
bem como séries longitudinais sulcais; as placas são 
poligonais e aproximadamente equidimensionais; o cín­
guio pode ser dificil de distinguir ou ser marcado por 
uma depressão latitudinal, que pode conter uma ou duas 
séries latitudinais de placas; ocorre em Suessia e Symbi­
odinium. 

Sulcais, placas - placas do sulco. 

Sulcus - o mesmo que sulco longitudinal. 

Tabulação - arranjo das placas na teca; a tabulação também 
pode ser entendida como o arranjo das vesículas anfies­
mais; a tabulação é muito importante na classificação 
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padrões de tabulação nos dinoflagelados modernos e fós­
seis podem ser agrupados em seis tipos: gimnodinióide, 
suessióide, goniaulacóide-peridinióide, nanoceratopsi­
óide, dinofisióide e prorocentróide. 

Taylor-Evitt, sistema de tabulação de - modelo que envolve 
algumas placas primárias hipotéticas; utiliza cinco séries 
primárias latitudinais, compreendendo um total de 
dezoito placas primárias, não havendo área sulcai; a série 
das cinco placas primárias latitudinais rodeiam uniforme 
e simetricamente a célula; compreendem placas primá­
rias pentagonais e hexagonais; o cíngulo inclui seis 
placas primárias hexagonais alongadas. 

Teca - esqueleto externo que envolve a célula, formado por 
placas de natureza celulósica. 

Tecados, dinoflagelados - dinoflagelados que possuem teca; 
cada vesícula anfiesmal contém uma placa da teca; estas 
podem ser finas e diflceis de observar, a espessas e bas­
tante ornamentadas. 

Tecamórficas, estruturas - vestígios de características morfo­
lógicas presentes no quisto (paratabulação, cicatrizes fla­
gelares, paracíngulo, ... ) e homólogas às da teca. 

Transversal, flagelo - flagelo localizado no cíngulo e que per­
mite movimentos de rotação. 

Ventral, lado - lado de onde emergem os flagelos e que apre­
senta o sulco longitudinal. 

Baker, H. (1753) - Of luminous water insects. ln Employment for the microscope, 399-403. R. Dodsley, London, U.K. 

Balech, E. (1980) - On thecal morphology of dinoflagellates with special emphasis on cingular and sulcaI plates. Universidad 
Nacional Autonomas de Mexico, Centro de Ciencias deI Mar y Limnologia, Anales, 7: 57-68. 

Brinkhuis, H. (1992) - Late Eocene to Early Oligocene dinoflagellate cysts from central and northeast Italy. Ph. D. dissertation, 
Utrecht University, 169 p., 23 pI. 

Brinkhuis, H. (1994) - Late Eocene to Early Oligocene dinoflagellate cysts from the Priabonian type-area (northeast ltaly): 
biostratigraphy and paleoenvironmental interpretation. Palaeogeography, Palaeoclimatology, Palaeoecology, 107: 121-163, 
7 est. 

Brugerolle, G. & Taylor, F. J. R. (1979) - Round table 1. Taxonomy, citology and evolution of the Mastigophora. Fifth lnterna­
tional Congress of Protozoology, 1977, Proceedings: 15-28. 

Dale, B. (1996) - Dinoflagellate cyst ecology: modeling and geological applications. ln Jansonius, J. & McGregor, D. C. (ed. ) 
Palynology: principIes and applications; American Association of Stratigraphic Palynologists F oundation, Dallas, 3: 1249-
-1275. 

Eaton, G. L. (1980) - Nomenclature and homology in peridinialean dinoflagellate plate patterns. Paleontology, 23: 667-688. 

Edwards, L. E. (1990) - Peridinialean dinoflagellate plate patterns, labels and homologies. Review of Palaeobotany and Palyno­
logy, 65: 293-303. 

Evitt, R. E. (1985) - Sporopollenin dinoflagellate cysts. Their morphology and interpretation. American Association of Stratigra­
phic Palynologists Foundation, Dallas. 333 p. 

Evitt, W. R. (1961) - Observations on the morphology offossil dinoflagellates. Micropaleontology, 7(4): 385-420, pI. 1-9. 

Evitt, W. R. (1963) - A discussion and proposals concerning fossil dinoflagellates, hystrichospheres, and acritarchs, I [and] II. Natio­
nal Academy ofSciences, Washington, Proceedings, 49: 158-164,298-302. 

Fensome, R. A., Riding, 1. B. & Taylor, 1. R. (1996) - Dinoflagellates. ln Jansonius, 1. & McGregor, D. C. (ed. ) PaIynology: prin­
cipIes and applications; American Association of Stratigraphic Palynologists Foundation, Dallas, 1: 107-169. 

56 



8 

Fensome, R. A., Taylor, F. J. R., Norris, G., Sarjeant, W. A. S., Wharton, D. J. & Williams, G. L. (1993) -Aclassification ofliving 
and fossi1 dinoflagellates. Micropaleontology, Special Publication, 7: 1-351, 191 figs. 

Gocht, H. (1983) - Morphogenetische Deutung und Bezeichnung Ausgewãhlter Merkmale bei Dinoflagellaten-Zysten. Neues 
Jahrbuch for Geologie und Paliieontologie, Monatshefte (5): 257-276. 

Harland, R. (1983) - Distribution maps of recent dinoflagellate cysts in bottom sediments from the North Atlantic Ocean and adja­
cent seas. Palaeontology, 26: 321-387, 6 est. 

Kofoid, C. A. (1907a) - The plates of Ceratium with a note on the unity of the genus. Zoologischer Anzeiger, 32 (7): 177-183. 

Kofoid, C. A. (1907b) - Dinoflagellata ofthe San Diego region. III. Descriptions ofnew species. University ofCalifornia Publi­
cations in Zoology, 3 (13): 299-340, est. 22-33. 

Kofoid, C. A. (1909) - On Peridinium steini Jorgensen, with a note on the nomenclature of the skeleton of the Peridinae. Archiv 
for Protistenkunde, 16: 25-47, 1 est. 

Kofoid, C. A. (1911) - Dinoflagellata of the San Diego region. IV. The genus Gonyaulax, with notes on its skeletal morphology 
and a discussion of its generic and specific characters. University of California Publications in Zoology, 8 (4): 187-286, 
est. 9-17. 

Lentin, J. K. & Williams, G. L. (1993) - Fossil dinoflagellates: index to genera and species, 1993 edition. American Association 
of Stratigraphic Palynologysts, Contributions Series, 28: 1-856. 

Loeblich, A. R. (1968) - A new marine dinoflagellate genus, Cachonina, in axenic culture from the Salton Sea, Califomia, with 
remarks on the genus Peridinium. Biological Society of Washington, Proceedings, 81: 91-96. 

Mantell, G. A. (1845). Notes of a microscopical examination of the chalk and flint of southeast England, with remarks on the 
animalculites of certain Tertiary and modem deposits. Annals and Magazine of Natural History, 16: 73-88. 

Morri!, L. C. & Loeblich, A. R., III (1983) - Ultrastructure of the dinoflagellate amphiesma. lnternational Review of Citology, 
82: 151-180. 

Netzel, H. & Dõrr, G. (1984) - Dinoflagellate cell cortex. ln Spector, D. L. (ed. ), Dinoflagellates; Academic Press, Orlando, 
p.43-105. 

PieI, K. M. & Evitt, W. R. (1980) - Paratabulation in the Jurassic dinoflagellate genus Nannoceratopsis and a comparision with 
modem taxa. Palynology, 4: 79-104,5. est. 

Sarjeant, W. A. S. (1982) - Dinoflagellate cyst terminology:a discussion and proposals. Canadian Journal of Botany, 60: 922-945. 

Stover, L. E., Brinkhuis, H., Damassa, S. P., De Verteuil, L., Helby, R. J., Monteil, E., Partridge, A. D., Powell, A. J., Riding, J. B, 
Smelror, M. & Williams, G. L. (1996) - Mesozoic-Tertiary dinoflagellates, acritarchs and prasinophytes. ln Jansonius, J. & 
McGregor, D. C. (ed. ) Palynology: principies and applications; American Association of Stratigraphic Palynologists Foun­
dation, Dallas, 2: 641-750. 

Taylor, J. R. (1980) - On dinoflagellate evolution. BioSystems, 13: 65-108. 

Taylor, J. R. (1987) - The biology of dinoflagellates. Botanical Monographs, 21: 785 p.; Blackwell Scientific, Oxford U. K. 

Taylor, J. R. (1990) - 24. Phyllum Dinoflagellata. ln Margulis, L., Corliss, J. O., Melkonian, M., Chapman, D. J. & Mckhann, 
H. L (ed.), Handbook of Protoctista. Jones and Bartlett, Boston: 419-437. 

Wall, D., Dale, B., Lohmann, G. P. & Smith, W. K. (1977) - The environmental and climatic distribution of dinoflagellate cysts in 
marine sediments from regions in the North and South Atlantic Oceans and adjacents areas. Marine Micropaleontology, 2: 
121-200. 

Wetzel, O. (1933) - Die in organischer substanz erhaltenen mikrofossilien des baltischen kreide - Feuersteins mit einen sedi­
ment - petrographischen und stratigraphischen. Anhang. Palaeontoraphica, Abteilung A, 77: 141-186; 78: 1-110, pI. 1-7. 

Williams, G. L. & Fensome, R. A. (1999) - Dinoflagellates. ln G. L. Williams, Rob E. Fensome, J. P. Bujak & H. Brinkhuis 
- Course on Mesozoic dinoflagellate cyst, conducted by Università degli Studi di Urbino, Facoltà di Scienze Matematiche, 
Fisiche e Naturali - Instituto di Geologia e Centro di Palinologia. Urbino (Italy), May 17-22: 21 p. 

Woollam, R. (1983) - A review of the Jurassic dinocyst genera Ctenidodinium Deflandre 1938 and Dichadogonyaulax Sarjeant 
1966. Palynology, 7: 183-196, pI. 1. 

Wrenn, J. H. & Kokinos, J. P. (1986) - Preliminary comments on Miocene through Pleistocene dinoflagellate cysts from De Soto 
Canyon, Gulf of Mexico. American Association of Stratigraphic Palynologists, Contributions Series, 17: 169-225, pI. 1-20. 

57 


