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Introduction

La naissance de l'univers a eu lieu entre 13,7 a 13,8 milliards d’années.
Beaucoup plus tard, aux environs de 4,56 milliards d’années, la terre est née
dans la galaxie de la voie lactée par acrétion de blocs rocheux, de poussicres
et de gaz autour d’une étoile tardive apparue il y a 5 milliards d’années. Apres
refroidissement partiel, 'eau liquide est apparue sur notre planéte vers 4,36
milliards d’années. Aux environs de 3,8 milliard d’années, la vie serait née dans
cet environnement liquide en conditions d’anaérobiose, c’est-a-dire en 'absence
d’oxygene, et 2 une température égale ou supérieure a 100° C, encore que cette
derniere condition soit contestée par certains. Oparin (1924) et Haldane (1929)
suggerent que les ultraviolets et les décharges électriques pendant les orages en
I'absence d’oxygene ont donné naissance a de nombreuses molécules organiques.
Miller (1953), en simulant les conditions de I'atmosphere primitive a obtenu
de nombreux acides aminés. Des nucléotides ont aussi été obtenus dans des
conditions similaires.

On ne peut cependant pas exclure que les premiers composés organiques ne
viennent de la chute de météorites ou de la collision avec des cométes. Quelles
que soient leurs origines, aux environs de 4 milliards d’années, il y aurait eu
simultanément présence dans I'eau de chaines d’acides aminés, précurseurs des
protéines, et d’acides nucléiques. Ultérieurement, plusieurs étapes ont permis
apparition de la vie. Une des premicéres a été 'association entre ces chaines
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d’acides aminés et ces chaines nucléotidiques qui étaient probablement des
acides ribonucléiques (ARN). Cette association s'est probablement effectuée par
intermédiaire d’un autre acide ribonucléique, probablement trés proche des
actuels ARN ribosomaux. Elle a permis la reproduction stable d’enchainements
d’acides aminés ayant des propriétés structurales ou enzymatiques particulires.
Une seconde étape a permis le confinement des produits de ces réactions par une
membrane primitive et la naissance d’un milieu cellulaire isolé de I'extérieur.
Cette double association a donné naissance a 'ancétre commun 2 toutes les
formes de vie, dénommé LUCA pour Last Universal Cell Ancestor.

Dans des schistes du Groénland, vieux de 3,7 milliards d’années, de la
mati¢re organique possede une signature isotopique "*C/"C identique a celle
produite par les organismes vivants actuels (Rosing et Frei, 2004). De LUCA
sont nés les trois grands groupes d’organismes actuels, les Archébactéries, les
Bactéries et les Eucaryotes (Williams et Embley, 1996). La photosynthese
semble dater de cette époque, C'est-a-dire d’au moins 3,7 milliards d’années
(Schopf, 1993), mais on ignore quand elle a commencé a rejeter de 'oxygene.
Lapparition de la photosynthese oxygénique a permis 'accumulation d’oxygene
gazeux au cours du Précambrien. Latmosphere terrestre est donc devenue
oxydante, comme l'attestent les précipitations massives de fer ferrique agées
de 2 milliards d’années.

Les Eucaryotes primitifs semblent s’étre différenciés, probablement encore
en anaérobiose, vers -3,2 milliards d’années (Knoll, 1992). Les véritables
Eucaryotes sont nés entre -2,8 et -2 ,4 milliards d’années. Ils résultent de la
symbiose entre des Eucaryotes primitifs et des bactéries qui ont donné naissance
par endosymbiose aux mitochondries. Les mitochondries sont des composants
de la cellule eucaryote qui fabriquent I'énergie nécessaire au fonctionnement
de la machinerie cellulaire. Elles possedent actuellement encore des génes,
un métabolisme et des caractéristiques biochimiques proches de certaines
bactéries libres. Un peu plus tard, entre -2,4 et - 1,7 milliards d’années, une
nouvelle endosymbiose entre un eucaryote a mitochondries et des bactéries
capables de photosynthése a abouti a 'apparition des chloroplastes, et donc
aux organismes végétaux eucaryotes (Plantes et Algues). Les chloroplastes
présentent en effet de nombreuses analogies structurales et fonctionnelles
avec des bactéries photosynthétiques, les cyanobactéries (Margulis, 1993), et
on admet maintenant que ces composants de la cellule végétale descendent
de cyanobactéries.

Dans la mer se sont ainsi différenciés quatre phylums ou regnes eucaryotes:
les Protistes, les Animaux, les Champignons et les Végéraux (Algues).
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Conception généralement admise du monde vivant: deux domaines, les Procaryotes
(Bactéries et Archées) et les Eucaryotes, avec quatre régnes, les Protistes,
les Végétaux, les Champignons et les Animaux.
D’apres Le Tacon et Maurice, 2019.

Quand seraient apparus les champignons?

Jusqu’a trés récemment, on estimait que les premiers champignons du genre
Iappania étaient apparus dans les océans aux environs de 1,4 milliards d’années.
Récemment, la découverte en Afrique du Sud de structures fongiques dans les
formations basaltiques d’Ongeluk, vieilles de 2,4 milliards d’années, suggere
que les champignons seraient apparus beaucoup plus tot dans les océans et
peut-étre avant la séparation entre végétaux et animaux (Bengtson ez al., 2017).
Nous pouvons supposer que ces champignons primitifs étaient apparentés aux
actuels Chytridiomycetes qui vivent toujours en milieu aquatique ou a certains
Zygomycetes, a moins qu'ils aient été des proto champignons, ancétres de toutes
les autres classes connues. Les fossiles découverts ont bien des similitudes avec
les champignons actuels. Ils sont caractérisés par un développent considérable
de filaments ou hyphes de 2 4 12 pm de diamétre pouvant former des branches
et ainsi se ramifier ou s'anastomoser.



222 COMMUNICATION DE MONSIEUR FRANCOIS LE TACON

Cette structure mycélienne, que 'on ne rencontre que chez les champignons
ou quelques bactéries filamenteuses, a des propriétés particulieres: la longueur
considérable des hyphes et leur faible diamétre (quelques microns) assure une
grande surface de contact avec le milieu, en I'occurrence 'eau des océans. 1l
y a deux milliards d’années ou plus, les composés organiques accessibles a ces
champignons primitifs devaient étre des substances solubles issues de la lyse
des cyanophycées mortes. 1l fallaic donc développer une surface maximale
d’absorption pour y avoir acces. Cette propriété acquise dans un environnement
liquide allait paradoxalement permettre aux champignons d’accéder au milieu
terrestre en association avec des phototrophes, d’abord avec des cyanobactéries,
puis avec des plantes.

Les difficultés d’accession de la vie au milieu terrestre

Pendant une longue période, la vie a évolué uniquement en milieu marin.
En effet, dans ces conditions, 'alimentation minérale des cellules ne présente
aucune difficulté particuliére. Tous les éléments minéraux existent a I'état dissous
et peuvent pénétrer de maniere active ou passive a 'intérieur de la cellule. Les
flux sont contrélés par la membrane cellulaire en fonction des gradients de
concentration que la cellule établit entre le milieu extérieur et son cytoplasme:
quand un élément est absorbé, sa concentration extérieure aux abords de la
membrane est rapidement rétablie par simple diffusion. Lorsque les premiers
organismes photosynthétiques ont tenté de coloniser les terres émergées, ils
ont di résoudre quatre problémes:

- Le premier est celui de la disponibilité en eau. Dans les milieux terrestres, elle
est tres faible et présente des variations treés importantes, avec des phases de
quasi-absence. De plus, le milieu terrestre est a 'interface entre un substrat
solide et un milieu aérien pourvoyeur de photons et de gaz en grande quantité.
Sila disponibilité en oxygene et en gaz carbonique est meilleure qu'en milieu
aquatique, I'atmospheére présente I'inconvénient d’étre desséchante.

- Le second est celui de leur alimentation minérale. Dans les sols et plus
encore sur les matériaux primitifs non évolués, les éléments minéraux sont
essentiellement présents sous forme de complexes insolubles dans I'eau et, par
conséquent, inaccessibles a la cellule. De plus, il n’existe pas d’azote minéral
dans les roches.

- Le troisieme est celui des rayons ultraviolets. La lumiére atmosphérique, est
plus riche en ultraviolets que la lumiére filtrée par I'eau, méme apreés la mise
en place d’une couche d’ozone. La sortie de 'eau a donc nécessité la mise en
place de mécanismes photoprotecteurs.

- Le quatrieme vient des écarts thermiques rapides et de trés grande amplitude
qui se produisent sur terre contrairement au milieu aquatique.
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En raison de ces difficultés, la conquéte du milieu terrestre s’est faite
en plusieurs étapes et d’abord par des cyanobactéries fixant a la fois le gaz
carbonique et I'azote de Iair, puis par I'association des cyanobactéries qui se
sont associées avec des champignons primitifs pour former les premiers lichens.

La colonisation des continents par des cyanobactéries et des lichens
primitifs

La premiere tentative de colonisation des terres émergées par des organismes
phototrophes doit remonter au Précambrien, vers — 1 milliard d’années. Elle
est 'ceuvre de cyanobactéries qui avaient acquis depuis deux ou trois milliards
d’années la propriété d’assimiler 2 la fois I'azote et le gaz carbonique de lair.

Energie du soleil = —

Gaz ~
carboniqug*i”

Thylakoide fixant le
gaz carbonique

Structure et fonctionnement simplifié d’une cyanobactérie fixant le gaz carbonique
et 'azote de I'air. D’aprés Le Tacon et Maurice, 2019.

Apportées par les embruns, les premieres cyanobactéries a s’installer sur les
roches émergées étaient probablement non associées a des champignons. Elles
étaient capables de survivre dans cet environnement hostile en formant des
spores. Mais les périodes de métabolisme actif devaient étre trés courtes. Il y
a peut-étre huit cents millions d’années, ces cyanobactéries auraient réussi a
améliorer leurs conditions de vie en s'associant a des champignons. Les lichens
ainsi formés pourraient étre les premiers colonisateurs du milieu terrestre.
Mais les fossiles de lichens manquent. Le plus ancien fossile de lichen ou de
proto-lichen a été découvert en Chine du Sud dans les formations marines de
Doushantuo, datées d’environ - 600 millions d’années. Des cellules coccoidales,
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assimilées a des cyanobactéries ou des algues vertes, y sont associées a des
filaments fongiques. Il existe encore des associations de terrains trés pauvres
qui évoquent ces lichens primitifs, comme Geosiphon pyriformis, peut-étre un
véritable fossile vivant. Son ancienneté n’est cependant pas prouvée.

Geosiphon pyriformis, le seul de son espéce, est un champignon extrémement
rare, appartenant aux glomales qui font elles-mémes partie des gloméromycétes.
Geosyphon n'a été décrit que cinq fois dans la littérature. Il a été découvert en
Allemagne en 1849 dans une terre argileuse par Friedrich Traugott Kiitzing,
qui I'a d’abord assimilé & une algue terrestre. Il est maintenant considéré
comme un champignon associé 4 des endocyanobactéries et non comme un
vrai lichen. En effet, dans le cas des lichens au sens strict, les cyanobactéries
sont emprisonnées entre les hyphes du champignon, alors que chez Geosyphon,
les cyanobactéries sont a I'intérieur des cellules du champignon. Ces cellules
en forme de petites vésicules se dressent a la surface du sol et sont issues d’'un
mycélium colonisant le sol sous-jacent. Des cyanobactéries endosymbiotiques
du genre Nostoc forment des chapelets a I'intérieur de ces vésicules. Elles
fixent a la fois I'azote atmosphérique de I'air grace a leur nitrogénase et le gaz
carbonique par photosynthése. Elles fournissent au champignon des sucres et
des acides aminés; en contrepartie, le champignon leur procure, a partir du sol,
les éléments minéraux dont elles ont besoin. Un tel échange est parfaitement
adapté aux milieux les plus hostiles. Nous pouvons raisonnablement supposer
que de semblables associations ont colonisé les terres émergées il y a six ou huit
cents millions d’années, bien avant que les premiers végétaux ne s’y aventurent.

vésicule fongique

Noyaux fongiques

Oxygene rejeté p
dans lair — 3\ - «}—————— Gaz carbonique

"\
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i ;\'_; Azote de lair
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» . Atmosphére
Eau Hyphes fongiques Substrat msrogénes
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minéraux -

Structure et fonctionnement simplifié de Geosiphon pyriformis.
D’aprés Le Tacon et Maurice, 2019.
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Depuis, d’autres associations trés proches — les lichens au sens strict — ont
succédé a ces champignons associés a des cyanobactéries endocellulaires. La
différence essentielle tient dans le fait que les cyanobactéries ne sont plus a
Iintérieur des cellules du champignon, mais emprisonnées entre les hyphes.
Au cours de I'évolution, les champignons primitifs ont été remplacés par des
champignons supérieurs, essentiellement des ascomycetes. On estime que
40 % de ces derniers sont lichénisés. Les associations avec des cyanobactéries
représentent 10 % des lichens, appelés cyanolichens. Pour les 90 % restants, ce
sont de véritables algues vertes qui les accompagnent. Ces lichens ne peuvent
donc pas fixer 'azote de I'air. Cependant, algues vertes et cyanobactéries peuvent
parfois étre associées dans un méme lichen.

Une nouvelle association pour sortir des eaux

Lorsque des végéraux ont tenté de coloniser les terres émergées, ils ont da
résoudre les problémes inhérents 2 la vie terrestre que nous avons déja évoqués.
Ils n’ont pas pu résoudre seuls ces différents problémes. Ils ont fait appel a des
champignons primitifs, des glomales, qui étaient déja arrivés sur terre avec les
lichens primitifs de type Geosyphon. Ces glomales se sont associées aux racines,
ou plus exactement aux rhizoides ou aux rhizomes (tiges souterraines) de ces
végétaux primitifs, pour former les premiéres véritables endomycorhizes,
le végétal assurant I'alimentation carbonée du duo, et le champignon,
Ialimentation minérale ou hydrique. Les champignons, par héritage de leurs
caractéristiques marines ancestrales, assurent une optimisation maximale de
'exploitation des ressources du sol. Ils peuvent développer des surfaces de
contact trés importantes par simple prolifération de leurs hyphes. La forme
filamenteuse est particulierement adaptée a 'exploration de grands volumes
de substrat. En supposant qu'un hyphe a un rayon dix fois plus petit qu'une
radicelle, son rapport surface/volume est cent fois plus grand. En d’autres
termes, il faut cent fois moins de volume (donc de matériel biologique) pour
créer une méme surface d’absorption ! Les hyphes des champignons ont aussi
la capacité d’excréter dans le milieu extérieur des quantités importantes de
protons qui proviennent de 'activité d’enzymes dites «pompes a protons».
Ces protons désorganisent par acidification les réseaux cristallins et libérent
des éléments minéraux comme le calcium, le potassium ou le magnésium, qui
passent ainsi de formes insolubles a des formes solubles. De plus, ces pompes a
protons favorisent le transport des éléments minéraux ainsi libérés a 'intérieur

des hyphes.

Des végétaux terrestres sont apparus au milieu de 'Ordovicien (-500 a
- 440 millions d’années) et peut-étre des la fin du Cambrien (vers - 510/- 500
millions d’années). C’étaient des végétaux sans vaisseaux pour conduire la seve,
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apparentés aux mousses, aux besoins en nutriments limités; par leurs seuls
rhizoides, ils pouvaient absorber le peu d’éléments minéraux solubles dont
ils avaient besoin. Ils n’étaient donc pas en symbiose avec des champignons.
Cependant, des hépatiques, bien que dépourvues de vaisseaux, se sont des
cette époque associées a des champignons, des glomales et des mucorales.
Les plus vieux témoignages de spores de végétaux apparentés aux mousses
datent de I'Ordovicien moyen (environ -470 millions d’années). Un peu
plus tard, au début du Silurien (a partir de -440 millions d’années), sont
apparues les premiéres plantes terrestres a vaisseaux et stomates, comme en
témoignent de récentes découvertes faites en Arabie saoudite. Ces plantes
primitives vasculaires se sont développées a proximité de la limite eau/terre
ferme, comme en bordure d’eau douce ou saumaitre ou dans les deltas. Ces
milieux ont joué un rdle prépondérant dans la colonisation des continents. La
symbiose avec des champignons a permis d’effectuer un saut macro-évolutif
et pourrait expliquer la rapidité d’apparition d’une flore terrestre diversifiée
au Dévonien. Lun des plus anciens témoignages de végétation montrant des
associations symbiotiques est la flore silicifiée de Rhynie, en Ecosse, datant du
Dévonien (-407 millions d’années). En 1971, Boullard et Lemoigne décrivent
une association fongique sur les rhizomes et les rhizoides de Rhynia major.
Ces caractéres évoquent ceux des endomycorhizes actuelles et permettent
de conclure a une symbiose. Une étude postérieure a montré que les cellules
colonisées par le champignon possédaient de véritables arbuscules, structures
d’échanges entre la cellule et le champignon, identiques a ceux des actuelles
endomycorhizes. Une étude plus récente de la flore de Rhynie montre I'existence
d’associations fongiques diversifiées formant des arbuscules, des pelotons,
des vésicules ou des spores a I'intérieur des cellules de 'héote. Ces structures
symbiotiques semblent étre formées par deux groupes de champignons primitifs,
les glomales (gloméromycetes) et les mucorales (zygomycetes). Récemment
ont été découvertes entre hépatiques actuelles et mucorales des associations
qui pourraient, comme les associations a glomales, dater de I'époque de la
colonisation des continents (-470 4 -450 millions d’années). En rendant
possible I'alimentation minérale et hydrique des végétaux pourvus de vaisseaux
et de stomates sur les terres émergées, les glomales et mucorales ont ainsi permis
aux premicres plantes de sortir des eaux.

La poursuite de la conquéte des continents

Les glomales sont invisibles a I'ceil nu et quasiment ignorées des agronomes.
Depuis quatre cents millions d’années, ces champignons forment toujours
des associations symbiotiques avec 80 a 90 % des végétaux terrestres et leur
sont indispensables. Les premicres observations datent de 1842. Cependant,
la nature des champignons qui formaient ces arbuscules est longtemps restée
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ignorée en raison de I'impossibilité de les isoler et de les cultiver en I'absence
de leur hote. Depuis, grice aux techniques de biologie moléculaire, d’énormes
progres ont été effectués dans la connaissance de ces champignons invisibles
a l'ceil nu et impossibles a cultiver seuls. Environ 250 espéces ont été décrites
a ce jour. Il en existe probablement d’autres, mais ce qui frappe, cest leur tres
faible diversité, qui contraste avec celle des champignons dits «supérieurs»,
ascomycetes et basidiomycetes. Pourquoi une si faible diversité, alors que
les glomales sont réparties sur la planete entiere, dans tous les milieux et en
association avec environ 300000 plantes ou arbres différents? Lhypothese la
plus couramment avancée est que les glomales, nées il y a quatre cents ou six
cents millions d’années voire plus, protégées par les tissus des racines de leurs
hotes, nauraient été que trés peu soumises aux contraintes du milieu extérieur.
La sélection naturelle n'aurait donc eu que peu d’effets sur leur évolution. Cette
faible diversité a une conséquence trés importante: il n'existe pas de spécificité
d’hotes. Une méme espece fongique peut s'associer a des hotes tres différents,
une plante herbacée ou méme un arbre.

Lorigine de ces glomales souléve d’autres interrogations: ancétres
saprotrophes, pathogenes ou symbiotiques? Lhypothese d’ancétres saprotrophes
semble devoir ne pas étre retenue en raison de I'absence d’une biomasse
significative sur terre au moment de la colonisation par les premiers végétaux
et dont les glomales sont justement & I'origine. Par ailleurs, le décryptage du
génome de Rhizophagus irregularis a montré que cette espece était dépourvue
de genes codant pour la dégradation de la lignine. Restent les hypotheses
d’ancétres déja symbiotiques ou pathogeénes. Nous penchons pour la derniére::
en effet, nous 'avons vu, Iétat symbiotique semble moins fréquent en milieu
marin qu'en milieu terrestre. Il serait donc possible que ces glomales soient
issues de champignons marins primitifs pathogenes d’algues qui auraient
perdu une partie de leur pouvoir de nuisance par la prise partielle par I'hote
du contréle des mécanismes d’agression. C’est ainsi que I'état pathogene
serait passé a I'état mutualiste ! Cette symbiose nécessite un dialogue entre les
partenaires et 'adaptation réciproque des deux génomes. Comment ce systeme
extraordinairement complexe a-t-il pu se mettre en place en si peu de temps?
Les génes nécessaires a cette symbiose existaient déja pour partie chez les algues,
ancétres des plantes terrestres !

Les glomales sont enti¢rement hétérotrophes pour le carbone, quelles ne
peuvent acquérir quauprés de leur hote. A partir des spores, le champignon
développe dans le sol un réseau discret d’hyphes et va pouvoir s'associer a
des racines. Pour cela, il excréte dans le sol des molécules assez complexes
appelées facteurs myc. La plante reconnait ces molécules grice a des récepteurs
particuliers, qui, lorsqu’ils sont activés, diminuent les mécanismes de défense.
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Le champignon peut ainsi envahir de maniere limitée la racine, ce qui nécessite
un échange complexe de signaux entre le champignon et la plante hote. Cette
derniére limite expression de ses mécanismes de défense dans les zones
envahies par le champignon qui pénétre a l'intérieur des cellules du cortex ou
il constitue des structures trés ramifiées appelées arbuscules. La plante fournit
essentiellement des sucres au champignon qui, en contrepartie, procure a son
hote des éléments minéraux et en particulier du phosphore. Ce syst¢éme a un
colit énergétique: on estime que le champignon dérive a son profit 10 2 20 %
du carbone fixé par photosynthése. Mais le cotit est bien inférieur aux bénéfices!
Sans lexistence de la symbiose, la plante serait en effet incapable d’extraire les
éléments peu mobiles du sol, comme le phosphore ou les oligoéléments.

Hyphes
explorant le sol
Arbuscules
fongiques
|nuan|wm\ 5
Spore sexuée
plurinucléée

Cellules de la racine

Schéma simplifié d’une endomycorhize a arbuscules. Le mycélium issu d’une spore s'implante
sur la racine par un appressorium, puis y pénétre en restant intracellulaire. Il envahit ensuite
les cellules de la plante hote en formant un arbuscule par ot se font les échanges entre les
deux associés. Extrait de Le Tacon et Maurice, 2019.

En dehors de leur réle dans la nutrition minérale des plantes, les
endomycorhizes 4 arbuscules ont d’autres fonctions importantes. Elles ont
un effet protecteur contre les pathogenes du sol. Elles permettent aussi une
meilleure alimentation hydrique de la plante. Les plantes cultivées ne dépendent
pas toutes de la méme maniére de la symbiose endomycorhizienne a arbuscules.
Les Cruciferes et les Chénopodiacées (épinard, betterave), qui ont perdu leur
état symbiotique et développé en compensation un puissant réseau de poils
absorbants, s'en sont affranchies. Les Poacées (céréales, mais, ray-grass, dactyles)
sont moyennement dépendantes, alors que les Légumineuses ou Fabacées ne
sauraient s'en passer.
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Arbuscules d’'un champignon endomycorhizien
dans des cellules de racine d’oignon, vus en microscopie photonique.
© Photographie Francois Le Tacon.

De nouvelles formes de mutualisme entre végétaux et champignons

Des ascomycétes étaient, semble-t-il, déja présents dans la flore de Rhynie
il y a un peu plus de quatre cents millions d’années, mais la plupart se sont
diversifiés au Trias (-240 millions d’années environ). Les levures se seraient
différenciées des formes filamenteuses dés le début du Trias. Les premiers fossiles
de basidiomycetes datent du Carbonifere (- 310 millions d’années environ). Ils
sont représentés par des hyphes a crochets trouvés chez une fougere, Zygopteris
illinoiensis. Cependant, les premiéres fructifications fossiles datent du Crétacé*
inférieur (Barrémien), a environ - 130 millions d’années; c’est aussi a cette
période que les basidiomycetes les plus courants se sont diversifiés.

Schéma simplifié d’une
ectomycorhize. Le
champignon explore le sol
et entoure la racine par un
manteau & partir duquel
il va pénétrer a l'intérieur
et former une structure
d’échange appelée réseau
de Hartig. Le champignon
ne pénétre jamais dans
les cellules de I'hote.
Extrait de Le Tacon et
Maurice, 2019.
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Durée .
(En millions Evénements
d’années)
-1a0 -250 ans: domestication de la truffe noire du
Néozoique Périgord en France
ou -1 000 ans: culture du shiitake en Chine
Quaternaire -6.000 4 -5 000 ans: utilisation de 'amadou
pour allumer du feu
Pliocéne -11a-1
Mioceéne -25a-11
. Oligocéne  -402-25  Culture de champignons par des fourmis et
Cénozoique ) ¢ des termites - g
ou Eocene -602-40  Différenciation des endomycorhizes 2 pelotons
Tertiaire (Orchidées et Ericacées)
Premiers fossiles d’ectomycorhizes
Paléocene ~ -702-60  Multiplication des Mammiferes

Chronologie des principaux événements dans laquelle s'inscrit 'évolution des champignons.
Extrait de Le Tacon et Maurice, 2019.
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Clest également a cette époque que I'on place le début de la symbiose
ectomycorhizienne, dont les partenaires fongiques sont des ascomycetes ou des
basidiomycetes bien que les ectomycorhizes fossiles les plus anciennes trouvées
jusqu’a présent ne datent que de 'Eocene (- 50 millions d’années environ).

Dans la symbiose ectomycorhizienne, si le champignon pénétre dans la
racine, il ne gagne pas l'intérieur des cellules de 'h6te comme dans la symbiose
endomycorhizienne. En outre, il forme un manteau autour de cette racine.
Ascomycetes et basidiomycetes ont partiellement remplacé les endomycorhizes
primitives chez de nombreux arbres, résineux ou feuillus. Le remplacement
des endomycorhizes a arbuscules est toujours en cours aussi bien chez les
feuillus, comme les peupliers, les saules, les aulnes ou les eucalyptus, que chez
quelques résineux. Chez ces especes, les deux types de mycorhizes coexistent. Les
champignons ectomycorhiziens fournissent aux arbres les éléments minéraux
dont ils ont besoin et en échange les arbres approvisionnent les champignons
en sucres nécessaires a leur croissance et a leur fructification.

Jeune ectomycorhize de pin sylvestre associé & Laccaria bicolor.

© Photographie Frangois Le Tacon.

Lapparition des ectomycorhizes a profondément modifié la répartition des
végétaux sur terre. Les foréts étaient a 'origine adaptées a des climats chauds et a
des teneurs en gaz carbonique élevées. Avec la chute des températures, la matiere
organique s'est accumulée en climat boréal ou tempéré. Les basidiomycetes
ectomycorhiziens, qui avaient conservé une partie de leurs capacités
saprotrophes, ont permis a leurs arbres hotes d’avoir acces partiellement a cette
matiére organique et aux nutriments qu’elle contient (comme le phosphore) et
de se développer dans les zones froides sur des sols riches en mati¢re organique.
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Laccaria bicolor associé a de jeune semis de Douglas.
© Photographie Francois Le Tacon.

Puis, probablement un peu avant ’Eocene, de nouvelles associations
endomycorhiziennes sont apparues chez les Ericacées et les Orchidées. Dans
les deux cas, il sagit d’endomycorhizes a pelotons. Le champignon pénétre
dans la cellule hote et senroule sur lui-méme. Ces associations fonctionnent
de maniére inverse de celles des endomycorhizes a arbuscules ou celles des
ectomycorhizes. Le champignon, qui peut avoir accés a la matiere organique
des sols et la décomposer, fournit a son hote le carbone dont il a besoin. Clest
la raison pour laquelle les bruyeres dominent la végétation des sols boréaux ou
alpins ou les sols acides tempérés. Chez les Orchidées, le champignon fournit
a 'embryon, qui est dépourvu de réserve, les sucres dont il a besoin. II existe
aussi des ectendomycorhizes, c’est-a-dire des mycorhizes ou le champignon
forme un manteau autour de la racine, mais pénétre aussi dans les cellules de
’hote. Cest ce que 'on observe chez les truffes du désert ou terfezes.

On connait aussi un nombre considérable de champignons endophytes
asymptomatiques, principalement des ascomycetes, dans les tissus de la
majorité des plantes terrestres, depuis les tropiques jusqu’aux zones arctiques.
Leur style de vie cryptique, leur omniprésence et leur richesse au sein des
racines ou des feuilles a suscité de nombreux travaux sur ces organismes dont
le role apparait toujours aussi difficile a cerner. Serions-nous en présence d’'un
immense continuum entre champignons pathogeénes, champignons mutualistes
ou simples saprotrophes?

Il apparait qu'au cours du temps, le mutualisme a constamment évolué,
permettant aux végétaux de coloniser les milieux terrestres les plus divers
et aux champignons ascomycétes et surtout basidiomycetes d’acquérir une
extraordinaire biodiversité.
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Comment recycler la matiere organique ainsi produite?

Griéce a la symbiose, les plantes primitives ont ainsi pu gagner les continents,
commencer a altérer les minéraux et former les premiers sols, ouvrant ainsi la voie
aux végétaux plus évolués, toujours mycorhizés et de plus grand développement.
Ont suivi des plantes plus évoluées, comme les Fougeres, qui sont apparues au
Dévonien (-410 a 350 millions d’années). La flore de cette époque ne devait
pas dépasser un métre ou quelques metres de hauteur en raison de la faiblesse
du systeme vasculaire et du peu de profondeur des sols. Au Carbonifere, sur
des sols plus profonds et avec la synthése de la lignine, conférant leur rigidité
aux tissus vasculaires et aux troncs, beaucoup de fougeres et de lycopodes
qui cherchaient la lumi¢re sont devenus arborescents. C'est ainsi que se sont
constituées des formations forestieres en association avec des gymnospermes
primitifs, se reproduisant par graines et dont les premiers sont apparus a la fin
du Dévonien. Les terres émergées se sont couvertes d’'un véritable océan vert
vivant en symbiose avec des champignons primitifs, produisant d’énormes
quantités de lignine et de cellulose, d’autant plus que la teneur en CO, de
Iatmosphere et la température étaient beaucoup plus élevées que maintenant.
Le Carbonifere, comme son nom 'indique, a été une période d’accumulation
de carbone dans les sols mais aussi dans les sédiments, sous forme de lignite,
de charbon, de gaz ou de pétrole — ce sont les combustibles que nous utilisons
massivement depuis le XIX® siecle. Une telle accumulation de carbone peut
trouver diverses raisons: les fosses tectoniques liées a la surrection de la chaine
hercynienne au Carbonifere et au Permien pourraient notamment avoir joué
un role de piege... Mais I'explication la plus vraisemblable est I'absence ou
Pinsuffisance a cette époque de champignons capables de dégrader la lignine.
Clest en effet un composé complexe tres résistant a la dégradation. Seuls, ou
presque, certains champignons ont cette capacité, en excrétant toute une série
d’enzymes qui attaquent simultanément ou séparément les lignines, la cellulose
et les hémicelluloses: il sagit des champignons supérieurs, ascomycetes et
surtout basidiomycetes. Or, ces derniers n'existaient pas au Carbonifére ou
n’étaient que peu représentés. Le recyclage de la matiere organique ainsi produite
grice a la symbiose endomycorhizienne et & une photosynthése stimulée par
des niveaux élevés de CO,, avec de fortes températures, ne pouvait donc se
faire. Ce cycle déséquilibré a commencé a provoquer des désordres treés graves.
Le carbone piégé dans la biomasse accumulée a entrainé la baisse de la teneur
en CO, atmosphérique et de la température, ce qui est probablement en
partie 4 l'origine de la glaciation du Permo-Carbonifere (vers - 280 millions
d’années). La vie se serait tout bonnement arrétée sur terre si un syst¢me de
recyclage de la lignine et de ses associés, la cellulose et les hémicelluloses, ne
s'était pas mis en place ! Si certaines bactéries filamenteuses arrivent a dégrader
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la lignine complétement comme quelques actinomycetes, ou partiellement
comme d’autres especes, la grande majorité en est incapable. Les bactéries ne
pouvaient donc venir a bout d’une telle biomasse. Ce sont les champignons eux-
mémes qui, a l'origine de la couverture des terres émergées par une végétation
exubérante, se sont mis a dévorer tout ce qu'ils avaient contribué a produire.
La radiation des basidiomycétes dévoreurs de lignine pendant le Jurassique a
considérablement modifié la vie sur terre. Leur accroissement en nombre et
en diversité a provoqué la minéralisation de la mati¢re organique morte qui
s’était accumulée et une augmentation de la teneur en CO, de I'atmospheére.
En cent millions d’années, elle a été multipliée par cinq ou dix !

Malgré les difficultés de mesure a I'échelle de la planéte, on estime que la
production primaire nette des écosystémes terrestres est d’environ 60 gigatonnes
de carbone par an, contre 40 gigatonnes pour les océans. Or, les réserves
atmosphériques de carbone sous forme de CO, ne sont que de 750 gigatonnes.
Autrement dit, si ce carbone n’était pas recyclé par les champignons lignivores,
la photosynthese s'arréterait au bout d’environ sept ans et probablement bien
avant en raison de I'apparition d’une glaciation généralisée. Contrairement aux
écosystemes marins, ot les bactéries jouent un réle essentiel dans le recyclage
du carbone et des éléments minéraux, dans les écosystémes terrestres et en
particulier en milieu forestier, ce sont les champignons qui jouent le réle majeur.

© Photographie Jean-Paul Maurice.
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Conclusions

Les champignons forment un régne a part, plus proche de celui des
animaux que de celui des végétaux. La découverte de structures fongiques
dans les formations basaltiques d’Ongeluk en Afrique du Sud, vieilles de 2,4
milliards d’années, laisse  penser que leur présence dans les océans remonte a
beaucoup plus t6t qu'on ne le croyait auparavant. Les champignons primitifs
ont développé des structures filamenteuses (ou mycéliums) qui assurent une
grande surface de contact avec le milieu marin et leur permettent d’avoir acces
a une nourriture diffuse résultant de la lyse des cyanobactéries originelles.
Cette propriété acquise dans un environnement liquide allait paradoxalement
permettre aux champignons de jouer un role essentiel dans la colonisation
des terres émergées. Lorsque les premiers organismes phototrophes, utilisant
Iénergie solaire, ont tenté de coloniser les terres émergées, il y a environ un
milliard d’années ou un peu moins, les difhicultés étaient quasi insurmontables :
longues phases de dessiccation, écarts thermiques importants, éléments
minéraux présents sous forme de complexes insolubles dans I'eau et inaccessibles
aux cellules, absence d’azote minéral. Des champignons se sont d’abord associés
a des cyanobactéries, capables d’utiliser le gaz carbonique et I'azote de lair,
pour former des lichens primitifs. Plus tard, aux environs de -450 millions
d’années, les mémes champignons primitifs ont permis aux premieres plantes
vasculaires de quitter les lagunes et de coloniser la terre ferme. Les animaux ont
suivi les plantes, et Cest ainsi que se sont constitués les premiers écosystémes
terrestres, qui ont progressivement évolué et donné naissance a la diversité
de la vie que nous connaissons sur les continents. Depuis, ces champignons
primitifs, trés discrets, invisibles, jouent toujours le méme rdle en assurant la
nutrition minérale de la majorité des plantes, y compris celle de beaucoup de
plantes cultivées. D’autres sont apparus et les ont remplacés, chez les arbres
des régions tempérées ou chez les lichens.

Les champignons sont donc a l'origine de la colonisation des terres
émergées par la vie, et depuis, la préservent en assurant un role essentiel dans
Iéquilibre de tous les écosystemes terrestres. Le carbone de la biomasse fixée
chaque année par la photosynthese sur les continents doit étre recyclé presque
complétement. I n'existe en effet que quelques années de réserve en gaz
carbonique atmosphérique. Les champignons sont de trés loin les meilleurs
recycleurs car ils sont les seuls a pouvoir dégrader les biomolécules parmi les
plus répandues sur terre, a savoir les lignines et — 4 degré moindre — la cellulose
ou les hémicelluloses.
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Coloré en foncé, mycélium de Funneliformis
mosseae explorant le sol et associé a des racines
de mais (en arri¢re-plan) dans lesquelles le
champignon forme des endomycorhizes a
arbuscules. © Photographie Francois Le Tacon.
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