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La classification

des premiers organismes vivants

Eric VERRECCHIA, Christophe DUPRAZ et Ronny PATTISINA

Les stromatolithes fossiles sont les témoins des plus anciens organismes de la planéte.
Leur nomenclature était fondée, a tort, sur des différences de formes qui pouvaient
résulter, I'analyse moderne le montre, d'une méme espeéce.

es stromatolithes sont des forma-
tions organo-sédimentaires fasci-
nantes: les plusanciennes datent
d’environ 3,7 milliards ’années,
la période dite de I'Archéen, et

ce sont les plus vieux écosystemes connus.
Finement laminés, ils résultent de I'ac-
cumulation de sédiments et de minéraux
formés en leur sein sous I'effet de micro-
organismes. Par ailleurs, ils ont été les
témoins, et probablement les acteurs
partiels, mais actifs, de I'augmentation
de l'oxygene moléculaire dans 'océan et
les basses couches de I'atmosphére,
prcalablc indispensable 4 'apparition de
la vie telle que nous la connaissons.
Aujourd’hui cantonnés a quelques
lieux géographiques, tels Shark Bay, en
Australie (voir la figure 1), ou les Bahamas,
dans les Caraibes, les stromatolithes
marins actuels sont loin de présenter la
diversité morphologique deleurs prede—
cesseurs qui ont régné dans les océans
précambriens durant pres de trois
milliards d’années, c’est-a-dire durant
une grande part de 'Archéen et la tota-
lit¢ du Protérozoique (la période qui
précede le Cambrien, plus ancienne que
545 millions d’années). Labsence actuelle
de diversité des stromatolithes modernes
rend difficile de comparer les systzmes
vivants et les stromatolithes anciens.
Ces difficultés ont conduit les
paléontologues, en particulier en Russie,

au Canada et en France, 4 proposer une
classification des stromatolithes précam-
briens sur le modeéle linnéen (une forme
majeure égale un genre), avec pour
conséquence une explosion de noms
de genres. Cette idée est simpliste et
nous verrons que plusieurs formes
distinctes peuvent étre produites par
un seul et méme organisme.

La difficulté d’élaborer des nomen-
clatures résulte de la rareté des traces orga-
niques fossiles préservées et identifiables
dans les stromatolithes précambriens
grice auxquels on pourrait identifier
un micro-organisme ou un agence-
ment écosystémique. Ainsi, d’'un point
de vue biologique, les régles de I'actua-
lisme (les lois expérimentales actuelles et
vérifiables sont aussi valables pour le
passé) s'appliquent mal. Néanmoins,
I'étude des stromarolithes marins vivants
a révélé certains des processus 4 l'ori-
gine des lamines et des accumulations
de carbonate de calcium, principale espece
minérale présente.

Apresavoir décrit le fonctionnement
des stromatolithes actuels, nous verrons
comment, & parctir de ces informa-
tions, on peut échafauder des modgles,
avec des automates cellulaires, qui repro-
duisent la morphogenese des stroma-
tolithes anciens. Cette méthode holis-
tique consiste 4 résumer I'ensemble
des facteurs influant sur le systeme en
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quelques parameétres qui permettent
d’extraire le maximum d’informations.
Alaide de ce « laboratoire vircuel », mis
au point en 2003, nous pouvons aujour-
d’hui avancer des hypothéses sur I'en-
vironnement de ces stromatolithes et
bousculer quelques idées recues.

Une usine @ morphologie

Dans un stromatolithe, tous les échanges
et les processus de minéralisation ont
lieu dans la couche supérieure, la olt
vivent les micro-organismes. Cette
couche, interface entre 'eau libre et la
communauté microbienne, est la zone
d’assimilation de I'énergie, essentielle-
ment sous la forme de lumiere, et des
nutriments. Cette activité micro-orga-
nique est « transformée » en structure
au cours de processus itératifs rythmés

par les contraintes de I'environnement
(les vents, les marées, les saisons). Ce
mécanisme général est aussi celui des
tapis microbiens minéralisés conti-
nentaus, lacustres ou palustres.
Alasurface des stromatolithes, 'éco-
systeme microbien remplit donc le réle
d’un filtre capable d’accélérer, d'inhiber,
ou de réagir passivement au processus
de morphogenese. Cette fonction varie
selon les dispositions des micro-orga-
nismes a précipiter ou non du carbo-
nate de calcium, ainsi qua emprisonner
ou lier des particules sédimentaires, en
suspension dans I'eau ou d’origine
éolienne. La morphogentse stromato-
lithique résulte donc de I'équilibre entre
des facteurs intrinséques (qui refletent
la nature du tapis microbien) et extrin-
seques (les contraintes de I'environne-
ment). Hélas, les formations précam-

briennes fournissent peu d’informations
sur la part respective de ces divers facteurs.

Les paléontologues distinguent trois
types principam: d’édifices stromatoli-
thiques protérozoiques : les morpholo-
gies branchues ou dendritiques ; les
elifices plus ou moins plans ou formant
des démes; enfin, les structures
isopaques, cest-a-dire des systémes de
lamines paralleles, mais ondulées. Dans
un complexe 2 stromatolithes qui peut

LES STROMATOLITHES D AUSTRAI.IE
avec ceux des Bahamas, sont les rares repré-
sentantsactuels des stromatolithes qui peu-

plaient les océans precambriens. Constitués - &
* de lamines ol alternent sédiments piéges

‘et ciments: calcaires, les Stromatolithes

“représentent des laboratoires naturels oti

les conditions de leur formation peuvent

_ étre étudiées en detail. Ces observanons_
nourrissent les modeles numériques qui
“élucident les conditions defermationides

anciens stromatolithes, tels ceux de Lima-
gne (dans le cartouche), une plaine qui
s'étend de Clermont-Ferrand a Vichy. Ces

_édifices, qui se sont développés dans des.
“lacs et des marais, témoignent d'une

grande diversité morphologique-lors de
leur croissance, de la succession de lami-

“ines paralléles et ondulées (fléche rouge) a

l'individualisation de colonnettes (fleche®
noire), puis a leur coalescence (fleche bleue): X




atteindre plusieurs dizaines de metres
d’épaisseur, ces formes alternent parfois
latéralement ou verticalement. A quels
environnements correspondent ces
formes fossiles ?

Plusieurs hypotheses ont été émises
(par exemple, les morphologies planes
ou en ddmes seraient associées a des
milieux de mer ouverte ou 2 des lacs),
mais toutes portent sur des morpho-
logies macroscopiques qui doivent étre
réinterprétées a I'échelle de la lamine
et nuancées a la lumiére des travaux sur
les stromatolithes marins actuels.

La croissance des scromatolithes
résulte d'interactions au sein du tapis
microbien qui est un « moteur 4 carbu-
rant lumineux ». Dans ce moteur, des
cyanobactéries photosynthétiques
convertissent I'énergie lumineuse en
matiere organique qu utilisent  leurs
propres fins les bactéries. Par consé-
quent, la lumiere est le facteur primor-
dial de ce micro-écosystéme, auquel il
convient d’ajouter les nutriments
indispensables 4 la biosynthése, tel
I'azote, qui sont puisés dans le milicu.

Les stromatolithes se construisent
par accumulation de tapis microbiens
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capables de sindurer, Cest-a-dire de fabri-
quer de la matiére minérale ou de piéger
des particules sédimentaires afin de cons-
truire de nouveaux substrats lithologiques
au cours du temps. Cette capacité est
dictée en partie par des facteurs intrin-
séques au tapis, notamment la quantité
de mucigel (des polyméres extracellu-
laires mucilagineus, le plus souvent des
polysaccharides) produite par les micro-
organismes et l'activité photosynthé-
tique. La sécrétion de mucigel par les
bactéries et les cyanobactéries vivant dans
le tapis micro-organique facilite le
piégeage et 'agglomération des parti-
cules sédimentaires, contribuant ainsi &
la construction des édifices.

Par ailleurs, de multiples processus
favorisent la précipitation directe de carbo-
nate de calcium au sein du tapis. Ainsi,
Passimilation du dioxyde de carbone, soit
dissous, soit d’origine atmosphérique,
par les micro-organismes photosynthé-
tiques aérobies (vivant en présence d'oxy-
géne), augmente localement l'alcalinité
du milieu et facilite le dépér de calcaire.
Ceest le cas pour de nombreux stroma-
tolithes continentaux. Aujourd’hui, en
domaine marin, ce sont principalement

Automate
t_:ellulaire

ceree

2. LE MODELE HOLISTIQUE DE LA CONSTRUCTION STROMATOLITHIQUE. Le substrat est décom-
posé en petits carrés, certains représentent le support minéralisé (en marron), d'autres a la
surface, sont les micro-organismes (en blanc) en attente de carburant énergétique (lumiére
et nutriments). L'énergie est véhiculée par une particule active (en rouge) qui tombe selon
une trajectoire aléatoire (7). Cette particule est caractérisée par deux paramétres, correspon-
dant aux facteurs extrinséques, I'attraction et la stabilité, tous deux définis par un rayon
(respectivement en bleu et en jaune). Lorsque le cercle d'attraction entre en contact avec un
micro-organisme du substrat, la particule se fixe au point de contact (2). Puis dans I'aire de
stabilité, la particule recherche la position la plus stable (3, fleches noires). Dans une deuxiéme
étape, le micro-organisme qui a recu la particule active «allume» (4) un masque de crois-
sance (en rose), une grille de 15 cases sur laquelle s’appliquent les régles d’un automate cellu-
laire (5). Ces régles définissent le devenir du micro-organisme notamment sa prolifération,
par exemple selon toutes les directions (6) ou uniquement horizontalement (7).

les bactéries sulfato-réductrices qui faci-
litent le dépédt de carbonates en dégra-
dant le mucigel: ce faisant, elles alcali-
nisent le milieu et libérent le calcium
piégé dans le mucigel.

Matériaux et lumiére

Les mécanismes de lithification d'un
tapis micro-organique déterminent la
morphologie et la structuration des
lamines du stromatolithe. Ces méca-
nismes intrinseques dépendent des
espéces bactériennes du tapis. Par
exemple, 3 Shark Bay, les cyanobactéries
Entophysalidaceae fabriquent des lamines
rugueuses tandis que certaines cyano-
bactéries filamenteuses et fines, telles
Schizothrix, produisent des lamines lisses,
bien que I'environnement soit identique
pour les deux espéces. Toutefois, la
relation entre une espece dominante et
la morphologie de la lamine indurée n'est
pas aussi immédiate et généralisable.
La forme d’une lamine dépend égale-
ment de la quantité de mucigel produit,
de la propension du tapis 4 piéger les
sédiments et de la cinétique de minéra-
lisation. A celas'ajoutent les contraintes
imposées au systeme biologique par
son environnement, ¢’est-a-dire les
facteurs extrinséques.

Parmi les facteurs extrinseques, deux
sont prépondérants: la lumiere et la
quantité de sédiments en suspension
au voisinage du stcromatolithe. La
lumiére, carburant du systeme, est ['élé-
mentvital. Les sédiments ont une action
plus complexe sur la vie du tapis micro-
bien : la formation d’une lamine résulte
d’un équilibre dynamique entre le
rythme de sédimentation et la capa-
cité d’'un tapis a se régénérer.

En effet, une couverture sédimen-
taire trop abondante couvre le tapis et
supprime sa source d’énergie : les orga-
nismes photosynthétiques meurentetle
tapis cesse d'exister. En revanche, quand
les apports sédimentaires autorisent les
micro-organismes & migrer vers la surface,
le tapis se propage, d’abord verticalement
pour incorporer les sédiments, puis laté-
ralement quand le calme est revenu.

Un stromatolithe résulte donc d’une
course de vitesse entre une fossilisation
létale et une montée vers la lumiere. Le
plus souvent, une sédimentation abon-
dante s'accompagne de morphologies
branchues et dendritiques, privilégiant



les parties hautes au détriment des dépres-
sions (voir la figure 5), nous verrons cela.

D’autres facteurs environnementaux
influent sur la morphologie des stro-
matolithes : la salinité, les apports en
nutriments, la vitesse des courants, la
raille des grains sédimentaires et la
concentration de I'eau en carbonate de
calcium. En ce sens, les scromarolithes
ne different guere des coraux. Toute
modification de ces paramétres physico-
chimiques entraine une réponse morpho-
logique du systéme. Par exemple, les
morphologies a fines lamines, consti-
tuées de colonnes individuelles ou bran-
chues, se développent plutdt dans des
environnements abrités et peu agités,
12 o1 les branches ne risquent pas d’érre
cassées. En revanche, les formes planaires
et massives refletent des adaptations a
des environnements turbulents.

La morphologie des stromatolithes
résulte donc de la conjonction de facteurs
multiples et variés. Les uns, intrinseques,
sont liés 4 la vie de la communauté qui
constitue le tapis microbien actif. Les
autres, extrinséques, représentent les
conditions imposées par le milieu. Ainsi
est controlé le mécanisme itéradf qui
guide la morphogenese, quelle que soit

*échelle d’observation.

Néanmoins, il reste illusoire de
décrire de fagon exhaustive par des
relations mathématiques simples I'en-
semble des paramétres et des échanges
dans un systeme aussi complexe.
Comment alors accéder & la morpho-
genése des stromatolithes quand seule
une partie des facteurs est disponible ?
Grice a 'approche holistique.

La voie holistique

Lapproche holistique se concentre sur
des variables globales qui refletent Pac-
tion de combinaisons de paramétres
intrinséques ou extrinséques (voir la
" figure 2). En premier lieu, la géomé-
trie du substrat de départ est parfaite-
ment connue. Ce substrat est décom-
posé en petits carrés qui sont autant de
cellules, les unes, déja minéralisées et
donc vides de tout micro-organisme,
d’autres, en attente d’énergie pour
évoluer, représentent les micro-orga-
nismes de la surface stromatolithique.
D’autres paramétres représentent la
sédimentation ou l'inhibition de crois-
sance du tapis micro-organique. La

Stabilité (répartition énergétique)

b

Attraction (compétition entre colonnes)

3. LES FORMES DES STROMATOLITHES, C'est-a-dire I'ensemble des configurations possibles,
peuvent étre simulées par un faible nombre de paramétres : I'attraction et la stabilite. Plus
le rayon de stabilité des particules constitutives est grand, plus les stromatolithes sont €pais
et massifs, car la particule explore la surface et peut pénétrer dans les anfractuosités. Alin-
verse, plus le rayon d'attraction augmente, plus les édifices sont branchus et dendritiques.

1 centimétre
—

A, Wattine

4. LES VARIATIONS DE POROSITE (a, un stromatolithe de Montaigu, dans le bassin de Limagne)
et la coalescence des colonnes (b, une formation de El Molino, en Bolivie; la coalescence est
indiquée par la fleche rouge) intriguaient les paléontologues. Les simulations de ces stro-
matolithes continentaux (c et d) révélent le réle prépondérant de I'environnement et inva-
lident les nomenclatures pour lesquelles une forme correspond a un taxon.



simulation des facteurs extrinséques
est essentiellement fondée sur 'agré-
gation limitée par la diffusion, ou
DLA. Pour cela, des particules actives
représentent la lumiere et les nutri-
ments. Elles se déplacent dans I'espace
selon un mouvement brownien
orienté par la gravité. La consom-
mation de ces particules par le tapis
microbien dépend de deux facteurs,
Pattraction et la stabilité.

Agrégation
et automates cellulaires

Le premier facteur, défini par un rayon,
correspond  la captation de la parti-
cule active et représente la compétition
pour la lumiére et les nutriments. De
fagon imagée, la particule est enve-
loppée dans une bulle et suit une trajec-
toire aléatoire. Des que cette bulle
«touche » le substrat, la particule se fixe
au point de contact.

5. LA SEDIMENTATION JOUE UN ROLE DIRECT SUR LA MORPHOLOGIE DES STROMATOLITHES.

Le second, la stabilité, est égale-
ment défini par un rayon. Ce facteur
correspond a une distribution de
['énergie en fonction de la surface, Cest-
a-dire 2 une relaxation. Il représente
la surface active du stromatolithe. A
partir de son point de contact, la parti-
cule «inspecte » le cercle de stabilité
et rejoint la position la plus stable,
qui dépend de la configuration du
substrat. Comment varie la forme du
stromatolithe en fonction de ces deux
facteurs ?

Un facteur d’attraction élevé forme
des structures moins compactes,
augmente ['espace entre branches, et
finalement engendre des structures
en colonnes. En effet, plus le disque
d’attraction est grand, plus I'espace
de collage d’une particule est restreint,
car on «s'éloigne » d’un strict parallé-
lisme au substrat. On crée donc des
vides, des angles morts entre les bran-
ches en formation.
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Alors que les conditions initiales de croissance restent inchangées, I'aspect branchu s'af-
firme avec I'augmentation du taux de sédimentation (de 0 a 50). Dans un tel cas, la diver-
sité morphologique ne se traduit pas en diversité d’especes.

En revanche, le facteur de stabilité
crée des structures d’autant plus
compactes qu'il est élevé. A mesure quil
augmente, il accroit I'effet de la gravité
et donc remplit les vides, diminuant
I'effet branchu et dendritique. De plus,
il élargit les branches existantes. En
d’autres termes, ces parametres holis-
tiques miment la compétition entre
colonnes en croissance et la compéti-
tion pour les sources d’énergie : en
faisant varier ces parametres, les simu-
lations retrouvent la pluparc des
morphologies connues des stromato-
liches (voir la figure 3).

Les facteurs intrinséques, qui rendent
compte de ['écologie du tapis micro-
bien, cest-a-dire sa capacité a se régé-
nérer, sont fondés sur le principe des
automates cellulaires (voir la figure 2).
Dans de rels systémes, le devenir d'un
élément dépend de I'état de ses voisins
selon des regles, dites de voisinage, prédé-
finies. Dans notre cas, un élément du
substrat (un micro-organisme) qui capte
une particule active devient actif 4 son
tour. Un «masque de croissance » virtuel
lui est superposé : il Sagitd'une grille de
trois rangées de cinq cases. La prolifé-
ration du micro-organisme est alors
dictée par des regles de vie qui sappuient
sur certe grille et tiennent compte de la
configuration du voisinage.

Selon les régles de vie retenues (par
exemple, une prolifération isotrope ou
seulement linéaire), I'automate cellu-
laire simule le comportement de la
couche micro-organique active en
modifiant la morphologie guidée par
les parametres de I'environnement.
S’ouvre alors un espace morphogéné-
tique construit & partir de seulement
quatre parametres (la distance de stabi-
lité, la distance d’attraction, la regle
de transition de 'automate cellulaire
et le nombre de cellules filles produites
par 'automate) englobant la plus grande
part de variabilité du systeme.

On peut résumer 'ensemble du
processus. Le systéme DLA configure
la topographie du substrat actif grice
aux distances d’attraction et de stabi-
lité. Ensuite, 'automate cellulaire
modifie localement la morphologie
dans l'espace qui l'entoure suivant les
régles que 'on lui a attribuées. Enfin,
on réitére le processus. Au final, '« infor-
mation » apportée par le DLA est reprise
et redistribuée par I'automate.



Formes réelles
et formes simulées

Que les milieux soient marins ou conti-
nentaux, la méthode holistique permet
de simuler la croissance et la diversité
des stromatolithes actuels et fossiles. Par
exemple, dans les milieux lacustro-palus-
tres, les stromatolithes sont parfois cons-
titués d’une alternance de couches 1 basse
et 2 haute porosité (voir la figure 4). La
simulation démontre que de telles formes
reposent de facon prépondérante sur les
facteurs extrinseques au détriment de
facteurs intrinséques: cette morphologie
est probablement liée & des croissances
en milieu 4 faible apport de sédiments
eta des variations, peut-étre saisonniéres,
de l'environnement de dépét.

Dans d’autres milieux et sous d’au-
tres latitudes (des lacs subtropicaux en
Amérique du Sud), certains stromato-
lithes de la fin du Crétacé ont construit
des ensembles de colonnes, d’abord bien
individualisées, mais qui fusionnent au
cours de la croissance, de fagon épiso-
dique, pour former des tapis laminés plus
compacts et plus ou moins continus (voir
la figure 4). De nouveau, la simulation
révele que cette complexité morpholo-
gique résulte de 'action des facteurs envi-
ronnementaux et non intrinséques.
Ces deux cas révelent qu'une forme
donnée doit parfois plus  'environne-
ment qu'ala nature des micro-organismes
en jeu, remettantainsi en cause les fonda-
tions des nomenclatures actuelles.

Par ailleurs, la méthode holistique
ouvre de nouveaux champs aux inter-
préations sur la genése des stromato-
lithes. Par exemple, quel est le réle de
la sédimentation dans la morphoge-
nese ? On peut répondre grice A notre
«laboratoire virtuel » de croissance stro-
matolithique en ne faisant varier que
le parameétre de sédimentation (voir la
figure 5). Plus la sédimentation est
importante, plus effet branchu, puis
dendritique augmente, toutes condi-
tions initiales étant égales par ailleurs.
En 'absence de sédimentation, les stro-
matolithes simulés restent compacts et
isopaques : ce résultat est corroboré par
des observations en milieu naturel ot
ces formes se développent en milieux
agités, peu propices a toute sédimen-
tation. En revanche, quand 'écosys-
téme microbien est partiellement abrité
et sujet 4 des décantations sédimen-

6. LES STROMATOLITHES PRECAMBRIENS (g) ont une complexité et une variabilité morpholo-
gique, que l'on ne retrouve pas dans les formes actuelles. La simulation de nombre d'entre
eux révélent le réle des facteurs intrinséques. Ces constructions restent invariantes en termes
d'échelle (b et c), tant dans I'espace de simulation que dans celui des gisements fossiles.

taires, la compétition pour la lumiére
accroft I'effet branchu.

Les édifices morphologiques obtenus
avec des taux de sédimentation arbi-
traires de 15 et 25 (au-dela de 75, le
stromatolithe ne survit pas) correspon-
dent parfaitement aux formes protéro-
zoiques nommées Baicalia mauritanica.
Seul I'apport sédimentaire modifie la
morphologie alors que tous les autres
parametres sont restés constants : on
peut donc 4 nouveau se poser la ques-
tion de la pertinence des nomenclatures
en usage. U«espéce » Baicalia mauri-
tanica pourrait fort bien étre a I'ori-
gine de structures compactes, nommées
autrement, sa morphologie branchue
ne résultant que d’une sédimentation
importante perturbant le comporte-
ment des tapis microbiens.

Pour les formes tres anciennes, late-
lier de simulation souligne deux carac-
teres fondamentaux : le role des facteurs
intrinséques, c’est-a-dire le comporte-
ment écologique du tapis microbien, et
le comportement fractal des construc-
tions. Certains stromatolithes (voir la
Jigure 6) sont difficiles 2 obtenir si l'on
ne privilégie que les facteurs extrin-
seques. En revanche, en simulant un
comportement intrinséque du tapis
ot la prolifération horizontale est privi-
légiée, et en ménageant I'influence des
contraintes externes, des morphologies
en colonnes avec I'apparition de formes
en éventail émergent. Cette propriété
souligne le réle essentiel de I'écologie
du systéme sur ce type de forme. Plus
encore, en modifiant légerement les
propriétés de 'automate cellulaire, on

obtient le méme type d’édifice, mais
dont leslargeurs de colonnes ont changg.
Ce changement d’échelle traduit une
conservation des caractéristiques
morphologiques, quel que soit le niveau
d’observation. Cette invariance d’échelle
est directement liée au caractere fractal
de la croissance stromatolithique. De
nouveau, la prise en compte de ce carac-
tére fractal modifie notre perception des
morphologies et questionne les nomen-
clatures établies sur des critéres stricte-
ment descriptifs mesurés A une seule
échelle de perception.

Ainsi, en I'absence de traces orga-
niques indubitables et de la difficuleé
d’interprétation des données géochi-
miques, les outils numériques modé-
lisant des espaces morphologiques issus
d’interactions du « vivant artificiel » et
du « minéral simulé » apportent une
nouvelle vision sur les structures ayant
puaccompagner 'émergence de la vie :
les formes portent de I'information !
Loin du débat sur l'origine — biologique
ou non — des stromatolithes, ['usage
de modeles numériques et 'efficacité
de certains algorithmes constituent une
alternative pleine de promesses.
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