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Les sciences du vivant sont confrontées comme beaucoup d’autres disciplines a la question des
origines. La lichénologie n’est pas indemne de cette question méme si les fossiles découverts
par les paléontologues sont souvent d’autant moins ¢éloquents que ’on s’enfonce dans les
abysses du temps. Les découvertes de fossiles postulées comme lichens sont peu nombreuses
et les échantillons sont souvent de qualité insuffisante pour affirmer la nature précise de 1’orga-
nisme.

Bref rappel diachronique sur I’évolution du vivant.

Cyanobactéries

Apres la formation de la terre évaluée a 4567 Ma (millions
d’années) les premicres traces de vie terrestre remonte a
-3800 Ma (stromatolithes). Les stromatolithes présents sur
tous les continents sont des structures organo-sédimentaires
qui ont été formées par des cyanobactéries. L’activité
photosynthétique de celles-ci en consommant du CO:2
entraine la précipitation du carbonate de calcium, a partir du
bicarbonate de calcium en solution dans I’eau. Ces structures
ont la forme de coussins feuilletés discoides ou mamelonnés,
parfois de grande taille. La biogénese de ces formations est
encore active dans plusieurs endroits du globe et notamment
en Australie a Shark Bay.

Ci-contre : Archaeoscillatonopsis maxima. Microfossile || Cyanobactérie fossi
controvers¢ interprété comme une cyanobactérie filamen-
teuse (-3 500 Ma) http://www.evolution-biologique.org

Les premiceres cellules eucaryotes

Le paléontologue Andrew Knoll, professeur a 1’'université d’Harvard, démontre (2014), don-
nées a I’appui, la présence d’eucaryotes vers la fin de I’Achéen (-2700 Ma).

Les organismes primitifs éliminaient le dioxygéne dans les océans, celui-ci réagissait principa-
lement avec les métaux comme le fer ferreux pour le précipiter en hématite et magnétite, ce qui
limitait les possibilités de vie aux seuls organismes anaérobies. Ce n'est plus le cas vers

-2400 Ma, aprés I'épuisement du fer ferreux marin, le dioxygéne s'est alors répandu des océans
a I'atmosphere, déclenchant une crise écologique en raison de sa toxicité pour les organismes
anaérobies de 1'époque qui le produisaient.

Les paléobiologistes vont utiliser des biomarqueurs, les stéranes (composés issus des stérols),
qui sont spécifiques a certaines espéces ou composés organiques et signent la présence de cya-
nobactéries et d’eucaryotes. Certains de ces composés ne sont fabriqués que par la membrane
des cellules eucaryotes. Ces biomarqueurs ont permis de prouver I’existence de ces cellules et
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donc d’une présence a minima d’oxygene il y a -2700 Ma. On postule que les cyanobactéries
par la production d’oxygene ont été les promoteurs de I’émergence des cellules eucaryotes.

Théorie de I'endosymbiose

Une cellule procaryote ancestrale (hétérotrophe, anaérobie) va grossir puis 1’invagination de la
membrane plasmique formera une ébauche de réticulum endoplasmique et de noyau. Cette cel-
lule ancestrale va phagocyter une cellule procaryote et hétérotrophe (probablement une alpha-
protéobactérie) mais qui est cette fois ci aérobie ; cette premicre endosymbiose préside a 1'ap-
parition des mitochondries qui, de facto, devient intracellulaire.

Cette nouvelle cellule va a son tour phagocyter une cellule procaryote photosynthétique (donc
autotrophe) et anaérobie (comme par exemple une cyanobactérie) ; c'est la deuxiéme endosym-
biose, elle explique l'apparition des chloroplastes. La cellule formée est un eucaryote photosyn-
thétique (autotrophe) et aérobie. A noter, que plus de 90 % du génome de I'endosymbiote sera
transféré dans le noyau de I'hote. Ce sont ces transferts de génes qui ont permis a la cellule hote
de controler les nouveaux organites.

Grypania spiralis

Sans qu’il y ait consensus dans la com-
munauté des paléontologues, ce ver
(lignes courbes) est considéré comme le
premier exemple de multicellularité.

La plus ancienne trace date de -2200 Ma.
De I’¢re Paléoprotérozoique il mesure
jusqu’a 20 cm de longueur et a été trouvé
en Chine, en Indes et aux Etats-Unis.

http://www.fas.org/irp/imint/docs

Les premiers champignons

Etant donné que les champignons ne sont pas bio-minéralisés, ils ne sont pas facilement fossi-
lisés. Néanmoins, il est possible de reconstituer leur arbre généalogique sur la base du témoi-
gnage de spores fossiles et des phylogénies moléculaires. Ce continuum est constitué respecti-
vement par les eubactéries, les archéobactéries et les eucaryotes. Les champignons avec les
métaphytes (groupes polyphylétiques) et les métazoaires (groupe monophylétique) émergent
de la couronne terminale de 1’arbre des eucaryotes. Ils dérivent d'une branche voisine de celle
des métazoaires dont ils partagent l'ancétre commun, un petit protiste flagellé, hétérotrophe,
proche de nos choanoflagellés actuels. En conséquence les Fungi se positionnent comme le
régne le plus proche des animaux.

Les protistes fongiformes (Myxomycota, Acrasiomycota...) issus de la radiation terminale des
eucaryotes, divergent plus tot. Ils sont considérés actuellement comme un groupe indépendant
des Fungi. Les Oomycota, ne font pas partie des vrais champignons bien qu'étant considérés
parmi leurs plus proches ancétres. A l'inverse, les Chytridiomycota, seuls mycétes aux spores
mobiles (zoospores) d'origine aquatique, sont considérés comme les premiers véritables cham-
pignons, apparus déja au Précambrien. C’est au Cambrien, il y a -500 Ma, que les champignons
terrestres qui ont accompagné les végétaux pendant la conquéte des terres émergées, ont diver-
gés des Chytridiomycota. Les Zygomycota, au mycélium non cloisonné, apparus ensuite au-
raient donné naissance aux Ascomycota et aux Basidiomycota. Ces deux phylums se sont diffé-
renciés des le début du Silurien. Les premiers Basidiomycota ainsi que certaines levures ascos-
porées, sont signalés deés le milieu du Jurassique lors de I’expansion des gymnospermes.
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Plus tardivement, c’est apres les angiospermes que les hyphomycétes apparaissent. Les kérati-
nophiles représentés entre autre par les dermatophytes apparaitront au début du Cénozoique
avec la diversification des mammiferes. Les champignons qui restent avant tout des organismes
telluriques et souvent discrets, évolueront étroitement avec le monde végétal. Comme le para-
sitisme obligatoire avec les végétaux, les associations symbiotiques comme les lichens et les
mycorhizes sont le résultat d'une longue évolution parall¢le avec des organismes photosynthé-
tiques.

Au Précambrien (de -2700 a -2300 Ma) d’ Afrique du sud, Hallbauer et Van Warmelo, en 1974
(Precambrian Research) découvrent des fossiles montrant une association possible d’un cham-
pignon et d’une algue.

Les premiers fossiles possédant des caractéristiques typiques de champignon date du Mésopro-
téozoique soit -1430 Ma. Ces multicellulaires benthiques avaient des structures filamenteuses
avec septa (cloisonnées), et étaient capables d’anastomose. Des études plus récentes estiment
l'arrivée d'organismes fongiques a environ -1060 a -760 Ma. Pour une grande partie de I’ére
Paléozoique (-542 a -251 Ma), les champignons semblent avoir été aquatiques et se compo-
saient d'organismes semblables aux Chytridiomycota existants et possédant des spores portant
des flagelles. Les analyses phylogénétiques suggerent que le flagelle a été perdu au début de
I’histoire évolutive des champignons dans la majorité des espéces. L'adaptation évolutive du
stade aquatique a la vie terrestre a nécessité une diversification des stratégies écologiques pour
obtenir des ¢éléments nutritifs, en passant par le parasitisme, le saprophytisme et le développe-
ment de mutualismes telles que mycorhization et lichénisation. Des études récentes suggerent
que 1'état écologique ancestral des Ascomycetes était le saprophytisme, et que des lichénisations
se sont produites a plusieurs reprises.

Ci-dessous. Structures interprétées par certains paléontologues comme des Champignons sa-
prophytes, aquatiques vivant sous la zone photique. (A. Ediacarien de Terre-Neuve - 565 Ma
B. Ediacarien d’Australie). Ces structures sont apparues vingt-trois millions d’années avant
I’explosion cambrienne (-542 Ma) qui donna la plupart des grands phylums actuels.

Downloaded from http://icb.oxfordjournals.org/ at CNRS on January 26, 2015

e ]B

pidella Cyclomedusa
Ces fossiles discoides ont des parties centrales remplies de sédiments plus grossiers que les
strates environnantes. A. Le centre du disque, différe du schiste argileux dominé par le limon
et l'argile qui forme les parties extérieures. Les fléches indiquent des spécimens plus petits
d'dspidella au-dessus du grand spécimen suggérant une propagation de I’espece dans la colonne
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d’eau. B. Cyclomedusa sur un lit de quartzite. A noter I'étirement de la retenue discoidale par
la tige en haut a gauche et la préservation tridimensionnelle qui est maintenue sur au moins
deux couches. Ces organismes ne semblent pas faire partie des métazoaires et peuvent raison-
nablement étre interprétés par analogie, comme appartenant au monde fongique.

Les premiers lichens

Dans la formation géologique fossilifere de Doushanto (635 - 551 Ma) située dans la province
de Guizhou en Chine, des microfossiles exceptionnellement préservés ont été trouvés dont cer-
tains ressemblent a des lichens. Ces organismes ont été bien conservés grace au remplacement
des tissus organiques par du phosphate (phosphatisation). Cette formation couvre la frontiere
entre les organismes problématiques de la période géologique de I'Ediacarien et la faune plus
familiere de l'explosion cambrienne.

L’observation des microfossiles de Doushanto montre des filaments minces étroitement asso-
ciés a des cellules coccoides, ces dernicres étant interprétées comme des cyanobactéries engai-
nées, semblables aux Gloeocapsa actuelles ou Enterophysalis ou peut-€tre des algues vertes
semblables aux Chroococcacées modernes. Dans certains échantillons on observe des restes de
gaines biologiques visibles dans I’enveloppe hyaline. Un certain nombre de filaments semblent
envelopper des cellules coccoides ou sont arrangés dans des boucles. Dans certains cas un fila-
ment seul connecte deux structures pyriformes ou une structure pyriforme est connectée aux
appendices filamenteux multiples. Les filaments n’ont pas d’enveloppe semblable a la gaine
hyaline qui caractérise les cyanobactéries et peuvent étre distingués des algues multicellulaires
pseudoparenchymateuses qui ont été préservées dans le méme dépdt. Cependant, les spécimens
ayant ét¢ trouvés dans des sections minces il reste impossible de reconstruire leur structure
tridimensionnelle. Les filaments sont interprétés comme des hyphes fongiques et les structures
terminales pyriformes comme des spores restantes, des structures reproductrices ou un certain
type de vésicule fongique.

Il est peu probable que les hyphes fongiques ¢étaient saprophytes. Dans les spécimens étudiés
les hyphes sont seulement associées avec des algues coccoides et non avec des algues rouges
comme on pourrait s’y attendre s’ils étaient saprophytes. En outre, on constate que les cellules
coccoides ne montrent pas un degré de décomposition plus grand que celui des hyphes fon-
giques. Ce constat est en accord avec la theése que les hyphes n’étaient pas dans un rapport
saprophytique avec les algues. Par ailleurs, un échantillon montre que les hyphes sont bien
structurellement associées aux cyanobactéries et non accidentellement, suggérant une interac-
tion physiologique directe entre-elles. Des groupes coccoides sont distinctement compartimen-
tés avec de nombreuses hyphes semblables aux réseaux décrits dans les cyanolichens du Dévo-
nien.

La controverse d’Ediacara

Vers la fin de I’Ediacarien, (-635 a -541 Ma), aprés une longue période de glaciation lors du
Cryogénien, I’apparition de nombreux organismes est nommeée « explosion d’Avalon » (-575
Ma). Découverts dans les collines d’Ediacara en Australie, puis dans une vingtaine de sites
répartis sur tous les continents, ces organismes disparurent simultanément avec 1’explosion de
la biodiversité cambrienne, 56 millions d’années plus tard. On ignore les raisons de cette dis-
parition qui n’a laissé aucun phylum identifiable malgré la présence marquée d’un écosysteme
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particulierement florissant. Les paléontologues se perdent en conjonctures pour expliquer cette
disparition d’ou la controverse dite d’Ediacara.

Le paléontologue Retallack G.J. considere (1994, 2012) que ces couches fossiliféres sont des
paléosols et que certains fossiles d'Ediacara comme Dickinsonia costata sont des lichens ou
des colonies microbiennes du sol.

Dickinsonia costata

Echantillon de la faune de 1’Ediacarien
dernicre période géologique de 1’éon
Protéozoique. -580 Ma.

Empreinte de tissus mous dans les gres
quartzeux des collines d’Ediacara ; a été
trouvée aussi en Ukraine, dans la région
de la mer blanche et de 1’Oural central
en Russie.

https://fr.wikipedia.org/wiki/Dickinsonia

Plusieurs fossiles du Précambrien datés d’environ -580 Ma. Paramecia incognata de Nami-
bie et Patalostroma kuibis de Chine, sont interprétés par G. Retallack comme des lichens.
La communauté scientifique semble loin d’adhérer a cette interprétation.

Ci-dessous : vue au microscope électronique de Cosmochlaina sp. un spécimen bien préservé
avec un cortex intact datant de I’Ordovicien moyen de I’ Angleterre.

Cosmochlaina sp.

Champignon probablement lichénisé.
D. Section fracturée du thalle entier
avec les restes d’une deuxiéme
couche corticale (fleches)

Barre d’échelle 100pm

F. et G. Cortex fracturé¢ avec deux
types de cellules.

Barre d’échelle 20pum
Photosymbiote non retrouvé. -460 Ma
(Ordovicien moyen, Angleterre)
Edwards et al., 2013, Botanical Jour-
nal of the Linnean Society,173).

Honegger R, Edwards D. et Axe L. publient une étude dans le New Physiologist (2013) sur
deux fossiles du Dévonien, Cyanolichenomycites devonicus et Chlorolichenomycites salopen-
sis. Le premier (cliché ci-dessous) posséde un thalle hétéromeére avec un cortex épais en surface
et une médulle peuplée de colonies de cyanobactéries ressemblant aux nostocs actuels. Ils ont
¢été interprétés provisoirement comme lichenisés et appartenant aux Pezizomycotina. Les échan-
tillons manquent de structures reproductrices sexuelles, ce qui ne permet pas de les assigner a
une classe fongique mais ils ont une similitude anatomique avec les Lecanoromycetes existants.
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Les évaluations issues des analyses phylogénétiques de trois régions d’ADN permettent de si-
tuer la divergence entre les ancétres des Dothideomycetes et ceux des Lecanoromycetes dans la
période du Carbonifére. La majorité¢ des Lecanoromycetes existants formant des lichens sont
présents dans cette période.

Cyanolichenomycites devonicus

Plus ancien lichen avéré :
champignon + cyanobactérie +

Cyanobactefiai glgue? verte -415 Ma (Dévonien
~ sheaths (cs) inférieur, Angleterre).

P . T ‘4 Honegger et al., 2013 (New
b o V& L % | Phytologist 197).

Fungal cortex '
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La découverte de lichens a cyanobactéries du Dévonien ainsi que des lichens a algues vertes
avec un thalle intérieurement stratifi¢ indique que la rupture pourrait s’€tre produite plus tot
dans le Paléozoique. Il semble trés probable que dans le Dévonien inférieur, divers types de
lichens aient colonisé les roches et le sol dans des zones climatiques appropriées. Les lichens
ont pu s’implanter partout ou la pression compétitive des trachéophytes est faible ou absente,
conséquence des conditions environnementales difficiles (zones alpines, déserts, steppes...).

Tomescu A. M. F. (2006), Retallack? G.J. (2009) estiment que les lichens n’étaient pas la seule
symbiose fongique avec des algues photo-autotrophes dans la premicre phase du Dévonien. La
détection de trois genes, atteste de leur implication dans la formation de mycorhizes dont les
fonctions sont en grande partie conservées chez les bryophytes existants, les ptéridophytes, les
gymnospermes et les angiospermes. Grace a leurs similitudes structurelles avec des taxons exis-
tants Cyanolichenomycites devonicus et Chlorolichenomycites salopensis ont ét¢ facilement re-
connus comme des lichens. Néanmoins, de nombreux fossiles aux structures morphologiques
inconnues et souvent mal préservées ne font que suggérer une symbiose lichénique.

Ci-contre : Anzia electra. Lichen fossilis¢é dans de 1I’ambre -20 Ma (Miocéne inférieur.
Allemagne). Rikkinen et Poinar, 2000 (Mycol. Res. 104).

L’espece a été découverte dans de I'ambre de la Baltique datant d'environ -20 Ma. Les caracteres
morphologiques de cette espece fossilisée comprennent un petit thalle foliaire a lobes étroits,
une médulle a deux couches, une absence d'axe chondroidien, un spongiostratum moniliforme
et des rhizines nées individuellement aux marges des coussins du spongiostratum. L'espéce
fossile démontre toutes les caractéristiques distinctives de la morphologie des thalles du genre
Anzia. L’espéce est restée stable pendant des dizaines de millions d’années. La divergence des
lichens anzioides doit avoir eu lieu trés probablement avant le Tertiaire. Le fossile fournit éga-
lement la premiére preuve forte que les distributions laurasiennes de certains lichens modernes
représentent des vestiges d'une répartition géographique autrefois plus large. La ressemblance
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étroite du fossile avec les especes existantes en Asie de l'est et a I'est de I'Amérique du nord
suggere que la gamme actuelle du genre Anzia est trés relictuelle.

2 Y 3

200 pm Anzia electra 50 um

Mycocaliciales

Beaucoup d’ascomycetes des genres Chaenothecopsis et Mycocalicium ont été trouvés dans des
exudats résineux et de ’ambre datant du Mioceéne. Composée de terpenoides non volatils, la
résine fossilisée a été progréssivement oxydée et polymérisée, ce qui lui permet de résister aux
attaques chimiques et microbiologiques. Les multiples inclusions fongiques ont permis de
découvrir plus de vingt ascomes dans I’échantillon. Si I’organisation des hyphes n’est pas bien
résolue, celle de la couche superficielle du pédoncule semble composée d’entrelacs d’hyphes.
De nombreuses Mycocaliciaceae sont résinicoles et certaines especes peuvent coloniser la
résine relativement fraiche.

Ci-dessous : Chaenothecopsis bitterfeldensis (holotype). Champignon non lichénisé.

1. Vue générale de I’ascome et du mycélium piégé dans ’ambre poli. 2. Détail du pédoncule et
du mazédium avec ascospores détachées dont certaines ont germé avant que la résine ne soit
transformée en ambre (-20 Ma).

Chaenothecopsis bitterfeldensis Imm 1 mm
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Conclusions

Le début de I’Ediacarien avec la formation géologique fossilifére de Doushanto montre pour
I’instant les traces les plus anciennes de lichens. Dans le continuum phylogénétique, le
cheminement n’est pas linéaire sachant que des extinctions ont jalonné des explosions de
biodiversité ou la symbiose a pu s’amorcer. Cette derniére apparait sans doute trés tot dans
I’histoire du vivant en permettant des transferts de génes facilités par les proximités cellulaires
diverses. La symbiose lichénique est probablement plus ancienne que celle attribuée aux
¢chantillons « avérés ». De nombreuses découvertes seront encore nécessaires pour approcher
le point ombilical d’une origine. Si les constituants biologiques qui composent les lichens, faute
de minéralisation, se prétent peu a la fossilisation, heureusement, les outils et les méthodologies
affectés a la biologie moléculaire, a la géologie et a la datation, ne cessent de se perfectionner.
On peut donc espérer que de nouvelles découvertes de fossiles permettront dans
I’interdisciplinarité, d’apporter toujours plus d’éclairage sur I’origine plurielle des symbioses
et en particulier sur celle singuli¢re des lichens.
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