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Cet ouvrage est destiné à faire la lumière sur les plantes, mais nous le dédions à Patrick Blanc, notre botaniste de l’ombre.
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AVANT-PROPOS

POURQUOI LES PLANTES NOUS FONT-ELLES TANT DE BIEN?

par Francis Hallé


Aux origines des plantes a pour objectif de présenter au public l’état de nos connaissances sur le « règne » végétal en ce début de XXIe siècle. Cet objectif est ambitieux: l’éditeur lui-même fut extrêmement surpris de constater à quel point ce sujet était vaste et complexe !

Dans cet ouvrage, le « règne » végétal a les limites que lui reconnaît la systématique moderne, c’est-à-dire qu’il est émondé des virus, des bactéries, des algues et des champignons : ces quatre groupes seront mentionnés à plusieurs reprises, mais comme protagonistes, pas comme acteurs principaux, la place centrale étant réservée aux plantes, tilleul et muguet, calamite et passiflore, baobab et lentilles d’eau.

Je voudrais faire partager ma conviction que les deux volumes qui composent ce projet, celui de botanique comme celui d’ethnobotanique, arrivent au bon moment. Notre époque en effet est prête à accepter une réalisation collective de ce genre : jamais au cours de mon existence je n’avais constaté chez mes contemporains un intérêt aussi vif ni aussi multiforme envers les plantes, leur culture, leurs usages, leur biologie étrange, leur indiscutable esthétique et l’aide qu’elles nous apportent dans le maintien ou la restauration de notre équilibre personnel et de notre qualité de vie.

Les plantes ne sont pas seulement alimentaires, médicinales ou ornementales ; elles ne se contentent pas de nous rendre de multiples services dans notre existence quotidienne, de nous fournir des matières premières industrielles ni d’épurer un environnement que les primates que nous sommes ne cessent de souiller. Les qualités dont je veux parler ici sont beaucoup plus subtiles, mais elles définissent la réalité des plantes et sont responsables de l’effet bénéfique qu’elles exercent sur nous, souvent à notre insu ; elles se gardent d’ailleurs de le revendiquer, la discrétion faisant partie de leurs attributs. Tant de penseurs, de philosophes et de poètes se sont exprimés à ce sujet que la réalité du bien-être qu’elles suscitent en chacun de nous ne peut être mise en doute.

Sur quoi repose cet effet bénéfique? Pourquoi les plantes, par leur simple présence, font-elles tant de bien aux êtres humains? Pourquoi sont-elles de si puissants antidotes aux contraintes de la vie contemporaine?

À chacun de trouver ses propres réponses ; les miennes sont ici, étayées par les témoignages

de personnes plus autorisées que je ne le suis moi-même.

Le calme et le silence sont rares dans notre mode de vie actuel, qui n’offre guère l’occasion de renouer avec le « temps long » de la croissance des plantes ; n’est-il pas rassurant que ces dernières puissent nous procurer ces trésors en quantité illimitée? Éluard, admirant « le pin qui sait si bien se taire », rejoint Supervielle :

« Il faut savoir être un arbre durant les quatre saisons,

Et regarder, pour mieux se taire,

Écouter les paroles des hommes et ne jamais répondre.

Il faut savoir être tout entier dans une feuille

Et la voir qui s'envole. »

Chateaubriand a le sens du long terme: « Je suis attaché à mes arbres ; je leur ai adressé des élégies, des sonnets, des odes. Il n’y a pas un seul d’entre eux que je n’aie soigné de mes propres mains, que je n’aie délivré du ver attaché à sa racine, de la chenille collée à sa feuille ; je les connais tous par leurs noms, comme mes enfants : c’est ma famille, je n’en ai pas d’autre, j’espère mourir au milieu d'elle. »

Van Gogh sentant monter la folie: « Je suis toujours obligé d’aller regarder un brin d’herbe, une branche de pin, un épi de blé, pour me calmer. » Tout le monde le sait, descendre au jardin ne résout pas les problèmes de la vie quotidienne, mais les relativise et les rend plus supportables. Sigmund Freud a eu ce regret tardif: « J’ai perdu mon temps; la seule chose importante dans la vie, c'est le jardinage. »

Chez la plante, le calme implique générosité et vulnérabilité. « Générosité » est-il le terme exact ou est-il entaché d’anthropomorphisme? Quoi qu’il en soit, une plante est toujours prête à donner des fragments d’elle-même sans jamais rien réclamer en échange, contrairement aux animaux. On peut prélever sur elle, sans la tuer, une brassée de fleurs ou un panier de fruits ; aucun animal ne se laisserait disséquer de cette façon. Lord Bouddha, évoquant les arbres forestiers, admirait cette générosité : « La forêt, disait-il, est un organisme d’une gentillesse et d’une générosité sans limites, qui ne demande rien pour sa propre subsistance, mais qui nous offre tout ce que la vie lui permet de produire. Elle étend sa protection à tous les êtres vivants, allant jusqu’à offrir son ombre au bûcheron qui la détruit. »

Les plantes sont vulnérables et n’opposent à la destruction que leur nombre. Détruire une plante est toujours aisé ; elle ne risque pas de s’enfuir. Avec une simple tronçonneuse, quelques minutes suffisent pour jeter à bas un arbre de dix siècles ; sa longévité ne le protège pas ; non violent par nature, il tombera sans se défendre ni se plaindre.

La vulnérabilité végétale fait perdre la raison à ceux pour qui la destruction correspond à un gain financier ; on le voit actuellement avec la déforestation au Canada, au Brésil, en Malaisie, au Gabon ou encore en Tasmanie, où les coupeurs de bois, devenus fous furieux à force de ne s’intéresser qu’à leurs propres bénéfices, mettent en danger l’avenir de la planète.

Mais sur le commun des mortels cette totale vulnérabilité a un effet apaisant et suscite plutôt un sentiment de compassion. « Chênes, les vents tirent de vous des chants si plaintifs et si doux qu’ils m’enchantent et me bouleversent », disait Paul Fort.

Chasser un animal pour le tuer confère du prestige, mais il n’y a pas d’éloges à attendre pour avoir détruit une plante, incapable de fuir et de se défendre. Pour Pierre Lieutaghi, cela remonte aux origines de l’espèce humaine : « À Lascaux déjà, on ne voit rien de végétal ; l’animal-roi semble occuper tout l’espace […]. Et pourtant c’est bien l’herbe qui fait le renne et l’aurochs […]. C'est seulement que la plante ne prête pas à gloire, qu’on ne la vainc pas dans les périls. Rien pour la mémoire des exploits… »

L'esthétique a une place de choix parmi les aspects bienfaisants des plantes. Rares sont ceux qu’elle laisse indifférents, et des personnalités très diverses en témoignent. « Regardez les lis des champs, dit le Christ, ils ne tissent ni ne filent, et pourtant, je vous le dis, Salomon lui-même, dans toute sa gloire, n’a jamais été vêtu comme l’un d'eux. » L'architecte Abel Hermant est lui aussi sous le charme : « Avec plus de
force et de pureté que le plus bel édifice humain, l’arbre nous donne un exemple d’équilibre parfait entre la Fonction, la Structure, la Forme et l’Action : exactitude et harmonie qui se nomment Beauté. » Francis Ponge admire un mimosa: « Il est réjouissant de voir un être en développement aboutir par un si grand nombre de ses extrémités à de pareils et éclatants succès. Comme dans un feu d’artifice réussi, les fusées se terminent en éclatements de soleils. » Emil Cioran en devient lyrique: « Marcher dans une forêt entre deux haies de fougères transfigurées par l’automne, c’est cela un triomphe. Que sont à côté suffrages et ovations ? » Devant un verger en fleurs, le poète Philippe Jaccottet est saisi par tant de beauté, au point qu’elle lui semble « opposable au pire » que tout être humain, un jour ou l’autre, rencontre au cours de sa vie : voilà une idée bien étonnante, et qui aide à vivre. Quant à Mircea Eliade, il pense que, devant un arbre, l’être humain « est capable d’accéder à la plus haute spiritualité: en comprenant le symbole, il réussit à vivre l’universel ».

À l’attrait visuel s’ajoute, plus importante peut-être, l’esthétique olfactive, car les végétaux sont les maîtres des parfums. Les témoignages sont innombrables et incroyablement variés. Rabindranath Tagore se souvient: « Ma mémoire reste parfumée de ces premiers jasmins blancs que j’ai tenus dans mes mains d'enfant. » Guy de Maupassant, admiratif: « Le chèvrefeuille géant, grimpé sur le mur de la maison, exhalait des souffles délicieux et comme sucrés, faisant flotter dans le soir tiède une espèce d’âme parfumée. » Senancour va plus loin encore : « Une jonquille était fleurie sur un mur d’appui. C'est la plus forte expression du désir : c’était le premier parfum de l’année. Je sentis tout le bonheur destiné à l'homme. » La palme revient à Colette : « Quant aux géraniums rouges, ils exhalaient, humides, ce parfum complet qui fait songer à l’amour et regretter de n’être pas amoureux. »

On le voit, l’intérêt envers les plantes n’est pas sans fondement. S'il s’avère qu’elles sont nos amies, qu’elles nous apaisent par leur calme et leur silence au point de faire de nous des non-violents ; si leur esthétique somptueuse, capable de nous élever jusqu’aux sommets de la spiritualité, est « opposable au pire », alors peut-être est-il temps que nous commencions, collectivement, à prendre la mesure de leurs mérites? Cela nécessite d’abord de faire leur connaissance, ce que propose l’ouvrage que vous avez entre les mains.

L'intérêt contemporain pour les plantes est multiple : magazines spécialisés, littérature populaire, serres amazoniennes, créations artistiques, émissions de télévision, chaînes de supermarchés, prix littéraires, films et sites Internet… La mise en place d’un réseau de conservatoires botaniques, les innombrables manifestations populaires, des Journées de Courson à la foire aux Figues de Vézénobres, ou encore des œuvres d’art comme le Jardin planétaire de Gilles Clément ou les murs de plantes de Patrick Blanc témoignent de ce vaste mouvement d’intérêt auquel Aux origines des plantes cherche à donner les bases scientifiques dont il a besoin.

Quelques précisions concernant ce premier volume, celui de botanique, avant d’en commencer la lecture.

L'approche adoptée est inhabituelle. Tout en tenant compte des acquis les plus récents des disciplines analytiques – génétique, biochimie, physiologie ou phylogenèse moléculaire –, les auteurs ont mis l’accent sur la plante entière dans son milieu naturel, telle qu’on peut la voir à l’œil nu, sans appareillage particulier. Ce choix apparaîtra notamment dans l’illustration ; trop de textes scientifiques actuels consacrés à telle ou telle espèce végétale dédaignent de la montrer au lecteur, qui ne voit que des graphes, des courbes ou des schémas de molécules en trois dimensions, comme s’il allait de soi que ces molécules étaient plus importantes que la plante qui leur donne naissance. Collectivement, nous refusons cette tendance à dissimuler l’ensemble derrière un détail.

Une attention particulière a été portée au vocabulaire scientifique, que j’ai simplifié autant que possible ; pousser plus loin la simplification eût entraîné une baisse du
niveau des concepts, et la solution du glossaire en fin de volume est apparue préférable.

Cet ouvrage n’a pas pour vocation de donner les noms des plantes : ce n’est pas une flore. On n’y trouvera pas de présentation des grands groupes végétaux: ce n’est pas non plus un ouvrage de systématique, et de nombreux traités couvrent déjà ces questions.

Soucieux de ne pas donner de la science l’image achevée et un peu trop majestueuse que si fréquemment elle présente, les auteurs pointent du doigt ce qui n’est pas encore connu, ce qui doit faire l’objet de recherches et qui, à n’en pas douter, alimentera les progrès de la connaissance des plantes dans les décennies à venir.

Tous ceux qui savent comment la science progresse n’ignorent pas la dimension conflictuelle du « front pionnier » que constitue la limite extrême de nos connaissances. Une avancée scientifique, c’est avant tout l’apaisement des conflits et l’acquisition d’un consensus ; les conflits en question sont âpres, même s’ils restent courtois, et il me semble souhaitable que les lecteurs connaissent leur existence, afin que le progrès scientifique ne leur apparaisse pas sous un jour trop idéaliste.

Personne ne l’ignore, notre planète va au-devant de très graves problèmes écologiques, que je n’ai évidemment pas la prétention de résoudre ; en revanche, je voudrais faire partager ma conviction que, face à ces menaces sur notre environnement quotidien, les plantes sont nos meilleures alliées. Lorsque nous affrontons les pollutions, le réchauffement, la surpopulation, la paupérisation du vivant et les OGM qui dispersent leurs transgènes, la plante est à nos côtés, avec sa discrétion habituelle. Comme Pierre Lieutaghi, constatons qu’« elle est simplement là : témoin, suggestion, proposition, offre patiente ». Mais elle présente par rapport à nous une si complète altérité qu’il est malaisé de déchiffrer correctement ses messages.

Les auteurs d’Aux origines des plantes sont fiers de présenter au public ces êtres vivants surprenants, sobres mais capables de dominer la planète, simples et divers à la fois, si beaux, si utiles et encore si mal connus.
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Chaque fois que je récolte des plantes fossiles, c’est la même fascination, le même émerveillement devant cette fenêtre entrouverte sur une biodiversité que nous connaissons encore si mal. Il y a souvent aussi un peu de tristesse et même un étrange sentiment de culpabilité. Ces fossiles, qui nous sont parvenus, parfois presque intacts, au terme de millions d’années d’un improbable voyage géologique, sont condamnés à très brève échéance. Attaqués par la lumière et par l’oxygène, ils vont rapidement s’affadir et quasiment disparaître. Pourtant, la démarche des paléobotanistes est porteuse d’espoir: celui de pouvoir raconter un jour une des plus fabuleuses histoires, l’histoire de ces centaines de milliers d’espèces de plantes qui peuplent la Terre d’aujourd’hui.




AU TOUT DÉBUT…

L'histoire de notre univers commence il y a quelque 15 milliards d’années (Ga) par une phase d’expansion d’un objet dense, chaud et opaque. Cette phase, que l’on présente de façon erronée comme une explosion dantesque, est plus connue sous le nom de Big Bang. Plus de 10 Ga plus tard, vers 4,6 Ga, notre système solaire se forme, Terre comprise. La jeune Terre est soumise à un intense bombardement de météorites qui lui apportent, entre autres, une grande partie de son eau.
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Page de droite : Stromatolites actuels de la baie des Requins (Australie). Les stromatolites sont des structures en forme de dômes compacts formées par des communautés de bactéries et/ou de cyanobactéries qui soudent des particules sédimentaires. Les plus vieux stromatolites fossiles ont 3,4 milliards d’années.
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Figure 1





. Les différentes époques de l’histoire de la Terre. À gauche, l’échelle de temps est en milliards d’années ; à droite, en millions d’années.









L'histoire de la Terre comprend le Précambrien, long de plus de 4 Ga, et le Phanérozoïque, toujours d’actualité, qui a débuté il y a environ 542 millions d’années (Ma). La vie serait apparue vers 3,8 Ga (figure 1) et les premières étapes de son développement ne font pas l’unanimité (Javaux, 2006). Leur étude est fondamentale pour comprendre notre biosphère actuelle, mais elle représente une tâche ardue car les fossiles sont rares.


Comment traquer les premiers êtres vivants?

La rareté des fossiles oblige les paléontologues à utiliser d’autres armes pour traquer les premiers êtres vivants.



• L'étude des isotopes du carbone et du soufre: les organismes photosynthétiques fixent le 12C (carbone 12) plutôt que le 13C, ce qui provoque un déséquilibre entre l’abondance relative de 12C et de 13C au sein des carbonates et de la matière organique. Sur cette base, on considère que ce sont des roches sédimentaires de l’île d’Akilia, au Groenland, vieilles de 3,85 Ga, qui renfermeraient les traces de vie les plus anciennes connues; cette matière organique carbonée aurait été produite par des bactéries photosynthétiques, ou cyanobactéries, mais ces données sont controversées (Moorbath, 2005).


• L'étude des biomarqueurs, molécules organiques caractéristiques d’un groupe d’êtres vivants: par exemple, la présence dans les sédiments de cholesterane, un dérivé du cholestérol, atteste la présence de cellules eucaryotes (voir le chapitre 3, encadré Sige).


• L'étude des stromatolites formés sous l’action de bactéries photosynthétiques, ou cyanobactéries : il s’agit d’un treillis de filaments qui piège les sédiments et les agglomère grâce à la photosynthèse, laquelle favorise la précipitation du carbonate de calcium (CaCO3). Soudées entre elles, ces particules piégées constituent une succession de croûtes formant une roche, la laminite cyanobactérienne, dont l’accumulation forme des stromatolites. De nos jours, ils continuent à se former à Shark Bay, en Australie. Des scientifiques pensent que certains stromatolites archéens auraient été déposés par des processus chimiques sans l’intervention d’aucun organisme. Sept types différents de stromatolites ont néanmoins été mis en évidence à 3,43 Ga à Strelley Pool, en Australie (Allwood et al., 2006). Une telle variété ne peut être expliquée que par l’intervention d’organismes constructeurs.

















Les étapes les plus anciennes de l’histoire de la vie sur terre, au cours de l’Archéen et du Protérozoïque, font l’objet de controverses acharnées entre spécialistes. Il n’existe de consensus sur l’existence de formes de vie primitives qu’à propos des cyanobactéries (2,15 Ga) ou des micro-fossiles de type bactérie du Canada (2 Ga) (Javaux, 2006 ; Allwood et al., 2006).

Les algues rouges de la Hunting Formation, au Canada (Butterfield, 2000), sont les organismes pluricellulaires les plus anciens dont les affinités soient certaines ayant des cellules eucaryotes, c’est-à-dire possédant de véritables noyaux. Elles ont vécu au Mésoprotérozoïque (1,2 Ga).

À la fin du Protérozoïque et au début du Phanérozoïque, la biosphère se peuple progressivement et se diversifie : algues multicellulaires,
champignons et animaux aquatiques. Les plantes terrestres apparaissent plus tard, à l’Ordovicien, deuxième période de l’ère phanérozoïque.


Les Charophytes : ancêtres et cousines des plantes terrestres

Les phylogenèses récentes indiquent sans ambiguïté que, parmi les algues vertes, les Charophytes sont les plus proches parentes des plantes terrestres. Ce sont des algues pluricellulaires ayant un axe principal quelquefois ramifié par dichotomies et porteur de verticilles de branches latérales. Ces algues, vivant en eau douce, sont haploïdes, leurs chromosomes étant en un seul exemplaire. Beaucoup, comme Chara, comportent des cellules dont les parois sont calcifiées, ce qui permet leur fossilisation. Les organes sexuels femelles calcifiés, ou gyrogonites, sont des fossiles communs. Les plus anciennes Charophytes datent du Silurien supérieur (Conkin et Conkin, 1992). Parmi les différents ordres de Charophytes, il n’existe pas de consensus sur celui qui est le plus proche des plantes terrestres et pourrait être leur ancêtre. Les Charales (Karol et al., 2001) seraient les plus plausibles (fig. 2).
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Figure 2






. Chara L. (Charophyte), une algue verte d’eau douce.











LES PLANTES LES PLUS ANCIENNES

La systématique moderne sépare nettement les algues, vivant en mer pour la plupart, des plantes qui, dans l’ensemble, sont terrestres. Les premières constituent un vaste fourre-tout polyphylétique, c’est-à-dire groupant des espèces d’origines évolutives diverses. Les plantes, au contraire, sont évolutivement homogènes, ou monophylétiques : on les appelle Embryophytes car elles se distinguent toutes par la présence d’un embryon. On regroupe néanmoins les algues vertes et les Embryophytes au sein des Chlorobiontes (Lecointre et Le Guyader, 2006), seuls organismes possédant à la fois les chlorophylles a et b, l’un des acquis évolutifs communs à l’ensemble du groupe. Les Embryophytes sont aussi caractérisées par la présence de sporanges, sacs pluricellulaires libérant des spores ; les sporanges femelles sont appelés archégones et les mâles anthéridies. Par la suite, nous emploierons le terme « plantes » pour désigner les Embryophytes, ou encore « plantes terrestres », en référence à leur milieu de vie.

Le cycle de reproduction des plantes fait alterner deux organismes distincts. L'un, appelé gamétophyte parce qu’il produit des gamètes, est qualifié d’haploïde, car chacun de ses chromosomes est en un seul exemplaire. L'autre, appelé sporophyte parce qu’il disperse des spores, est qualifié de diploïde, chacun de ses chromosomes étant en deux exemplaires. Les mousses sont des gamétophytes et les plantes vasculaires des sporophytes. Quant aux sporophytes des mousses et aux gamétophytes des plantes vasculaires, ce sont des organismes discrets, fragiles et difficiles à repérer.


Les plus anciennes traces des plantes sont leurs spores, cellules produites en grand nombre dans les sporanges. Les mousses et les fougères dispersent leurs spores en grande quantité ; elles germent et donnent naissance aux gamétophytes. Une paroi très solide, l’exine, constituée d’un mélange de macromolécules extraordinairement résistantes que l’on appelle la sporopollénine, rend les spores résistantes à la dessiccation et aux agressions de l’atmosphère et du soleil. La présence de la sporopollénine explique que les spores se conservent en grand nombre dans les sédiments.

Les spores les plus anciennes – et non controversées ! – proviennent d’Arabie Saoudite et remontent à l’Ordovicien moyen, soit – 475 Ma (Strother et al., 1996). Les plus anciens fragments de sporanges contenant des spores in situ ont été récoltés dans des sédiments de la fin de l’Ordovicien, soit – 450 Ma (Wellman et al., 2003). Ils montrent des affinités avec les sporanges de mousses.

La plus ancienne plante possédant des axes, ou tiges, est Cooksonia (Edwards et Feehan, 1980), une minuscule plante sans feuilles, avec des tiges divisées par dichotomies, le résultat étant des axes équivalents dont la partie terminale s’évase en un sporange en forme de coupe (figure 3). Cooksonia a vécu du Silurien moyen, – 425 Ma, au Dévonien inférieur, environ – 400 Ma. En raison de la découverte de cellules conductrices dans un Cooksonia du Dévonien inférieur (Edwards et al., 1992), cette plante a été considérée comme l’archétype des plantes dites « vasculaires », chez lesquelles les cellules conductrices, trachéides ou vaisseaux, se généralisent. Plus archaïques, les trachéides ont des parois transversales qui freinent la conduction et elles communiquent entre elles par des orifices latéraux appelés ponctuations ; plus évolués, les vaisseaux n’ont pas de parois transversales et la conduction y est donc beaucoup plus rapide.
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Figure 3






. Reconstitution de Cooksonia paranensis Gerrienne.
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Figure 4






. Cooksonia caledonica Edwards, du Dévonien inférieur basal du Brésil.
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Figure 5






. Reconstitution de Zosterophyllum myretonianum Penhallow (Zostérophyllopside). Le rhizome rampant porte des axes dressés; les sporanges sont réniformes et latéraux.







Le genre Cooksonia, probablement polyphylétique, comporte de nombreuses espèces, parmi lesquelles C. caledonica (Edwards, 1970). Ses sporanges en forme de rein (figure 4) ont une fente de déhiscence leur permettant de s’ouvrir. Ils sont donc très différents des sporanges en coupe de Cooksonia pertoni. Ce caractère à lui seul pourrait justifier le transfert de C. caledonica dans un nouveau genre, encore à créer.

À la fin du Silurien, Cooksonia était accompagné d’une flore lilliputienne de plantes bâties selon la même organisation que lui, mais qui en différaient par des détails : sporanges poilus ou verruqueux chez Tarrantia, très allongés chez Salopella, allongés, avec aussi des tiges tordues, chez Tortilicaulis. Les bords des rivières et des plans d’eau à la fin du Silurien étaient couverts d’une végétation rase mais abondante. Le Canada et la Chine du Sud, à cette époque situés sous l’équateur, possédaient déjà des plantes plus grandes, les Zostérophyllopsides, sans doute favorisées par un climat propice (Kotyk et al., 2002).






LES FLORES DU DÉVONIEN INFÉRIEUR

Au début du Dévonien, vers – 400 Ma, Cooksonia cède la place aux Zostérophyllopsides, plus grandes et plus robustes. Ce sont les premières plantes de la lignée des Lycophytes, comprenant les Lycopodes actuels. Zosterophyllum (figure 5) a de quelques centimètres à quelques décimètres de hauteur. Ses axes, dépourvus de poils, se divisent par dichotomies égales ou inégales. Ses sporanges, réniformes ou allongés
transversalement, situés à l’extrémité de courts pédicelles, sont disposés en épis souvent compacts. Ils libèrent leurs spores par une fente de déhiscence bien marquée, faite de cellules spécialisées, divisant chaque sporange en deux valves égales. Zosterophyllum est subcosmopolite : on le connaît en Europe, aux États-Unis, en Asie, en Australie. Parmi les Zostérophyllopsides, Gosslingia a des sporanges en forme de rein dispersés le long des axes nus, ramifiés par dichotomies inégales ; Sawdonia (figure 6) possède des axes couverts de poils. La structure anatomique des Zostérophyllopsides comprend un système vasculaire qui consiste en un cylindre central plein, ou protostèle, circulaire ou ovale en section transversale ; les cellules du xylème sont des trachéides dont la paroi annelée-réticulée est composée d’une couche interne lignifiée et d’une couche externe non lignifiée. On retrouve ce type de trachéides chez les premières Lycophytes.


Où étaient les continents au Silurien et au Dévonien ?

Au Silurien, les continents étaient répartis autour de trois océans, le Paléotéthys, le Iapétus et le Rhéique. Au nord se trouvaient les paléocontinents Laurentia (équivalent de l’Amérique du Nord), Baltica (équivalent de l’Europe de l’Ouest), la Sibérie, le Kazakhstan et la Chine du Nord; au sud, différentes plaques constituaient le Gondwana. Au Silurien moyen, Laurentia et Baltica ont fusionné pour former le continent des Vieux Grès rouges.

Au Dévonien, les trois océans se sont refermés, et une pré-Pangée a commencé à se former.
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Figure 6






. Reconstitution de Sawdonia ornata (Dawson) Hueber (Zostérophyllopside).
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Figure 7






. Reconstitution d’Asteroxylon mackiei Kidston & Lang (Lycophyte). À gauche, la plante entière ; à droite, détail d’une portion de la tige comportant quelques sporanges.
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Figure 8






. Reconstitution de Leclercqia complexa Banks et al. (Lycophyte). La figure de gauche illustre le port de la plante; la figure de droite détaille une zone fertile.








Les Lycophytes se définissent par trois caractères principaux : la microphylle, ou feuille à une seule nervure ; un seul sporange à la face supérieure de chaque feuille spécialisée dans la sexualité, appelée feuille fertile ou sporophylle ; enfin un cylindre central, ou stèle, dont les cellules les plus anciennes sont périphériques et qui, de ce fait, est qualifié d’exarche.

Les plus anciennes, Asteroxylon (figure 7), Drepanophycus et Baragwanathia, sont des pré-Lycophytes contemporaines des Zostérophyllopsides. Le Baragwanathia australien serait même beaucoup plus ancien, d’âge silurien supérieur d’après la faune marine associée – mais cet âge est controversé.

La plus ancienne Lycophyte vraie est Leclercqia (figure 8), du Dévonien inférieur et moyen. Son axe principal, divisé par dichotomies égales ou inégales, porte des microphylles disposées en spirale et constituées d’un segment central recourbé vers le bas et de deux segments latéraux eux-mêmes divisés en deux. Les sporophylles sont identiques aux feuilles végétatives, mais portent un sporange ovoïde sur leur face supérieure. Cette plante avait des spores toutes identiques et était donc, par définition, isosporée.

Un autre groupe extrêmement intéressant est apparu vers la moitié du Dévonien inférieur, celui du célébrissime Rhynia (figure 9). Découvert dans le chert écossais de Rhynie (Kidston et Lang, 1917, 1920), le genre Rhynia comportait alors deux espèces : R. gwynne-vaughanii et R. major. À l’époque, Rhynia, avec ses sporanges apparemment terminaux et ses axes à divisions simples, illustrait la morphologie 
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Figure 9






. Reconstitution de Rhynia gwynne-vaughanii Kidston & Lang (Paratrachéophyte).
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Figure 10






. Reconstitution d’Aglaophyton major (Kidston & Lang) Edwards, D.S. Aglaophyton possède des cellules conductrices très simples.





des toutes premières plantes vasculaires, dont elle devint très vite l’archétype. Cependant, Edwards (1980, 1986) démontra que l’espèce major ne possédait pas de trachéides vraies et la transféra dans un nouveau genre, Aglaophyton (figure 10). Il démontra ensuite que les sporanges de R. gwynne-vaughanii étaient subterminaux. Enfin, Kenrick et Crane (1991) montrèrent que R. gwynne-vaughanii avait des trachéides particulières, dites « de type S ». Ces trachéides ont une paroi à épaississements spiralés composée de deux couches : l’interne, très fine, résiste à la décomposition ; l’externe, moins résistante, est épaisse et spongieuse. Ce type de trachéide existait aussi chez quelques rares autres genres dévoniens, tels Stockmansella ou Huvenia. Un caractère commun à toutes ces plantes est leur sporange, sans structure de déhiscence particulière et porté par un petit coussin de cellules banales formant un tissu nommé parenchyme. On estime aujourd’hui que ces plantes à trachéides de type S sont des plantes vasculaires très particulières, d’où leur nom de Paratrachéophytes (Gerrienne et al., 2006). Elles se sont éteintes au Dévonien moyen sans laisser de descendance connue. Exit donc le rôle de plante vasculaire archétypale joué par Rhynia, ce statut étant aujourd’hui assumé par le simplissime Cooksonia.


Le chert de Rhynie

Un chert est une roche sédimentaire majoritairement composée de silice. Celui de Rhynie s’est formé il y a environ 400 Ma dans un environnement de sources chaudes aux eaux chargées en silice. La précipitation de cette dernière a conservé de manière extrêmement délicate tous les organismes qui vivaient dans ce milieu. À Rhynie, plantes, animaux, champignons et même bactéries sont dans un état de conservation exceptionnel. En ce qui concerne les plantes, on y a découvert 7 genres de sporophytes et 4 genres de gamétophytes. Des correspondances convaincantes ont pu être établies entre certains d’entre eux: Lyonophyton est le gamétophyte d’Aglaophyton et Remyophyton celui de Rhynia (Remy et Remy, 1980 ; Remy, 1982 ; Remy et Hass, 1991a et b ; Kerp et al., 2004). Ces gamétophytes ont la particularité d’être d’une taille proche des sporophytes correspondants, constitués de tiges, avec des organes producteurs de gamètes, ou gamétanges, souvent terminaux sur les axes. Ces premières plantes vasculaires avaient donc des gamétophytes et des sporophytes comparables en taille et en complexité (Taylor et al., 2005). La réduction du gamétophyte chez toutes les plantes terrestres actuelles n’est intervenue que plus tard dans l’évolution.



Les Euphyllophytes apparaissent vers le milieu du Dévonien inférieur. Ce sont des plantes à feuilles vraies et à nervures multiples, ou mégaphylles. Les plus anciennes ont des ramifications archaïques par dichotomies inégales, et les plus modernes des ramifications dues au fonctionnement de bourgeons latéraux et qualifiées de monopodiales. Elles sont caractérisées aussi par des trachéides dont les ponctuations sont dites scalariformes, car elles sont disposées en barreaux d’échelle, et par des sporanges terminaux par paires, dont chacun porte d’un seul
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Figure 11






. Reconstitution de Psilophyton dawsonii Banks et al. (Euphyllophyte basale). À gauche, la plante entière; à droite, détail d’une grappe de sporanges. Ces derniers sont fusiformes, portés par paires et enroulés l’un autour de l’autre dans chaque paire.





côté une ligne de déhiscence longitudinale. À l’exception des Lycophytes, toutes les plantes vasculaires actuelles sont des Euphyllophytes.

Le genre le plus ancien est Psilophyton (figure 11). C'est une plante très importante, puisqu’elle et ses proches seraient à la base de toutes les lignées modernes de plantes vasculaires, Lycophytes exceptées.
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Figure 12






. Reconstitution de Foozia minuta Gerrienne, Cladoxylopside possible du Dévonien inférieur.







Psilophyton est d’assez grande taille – environ un mètre de hauteur –, avec un axe principal plutôt robuste (Banks et al., 1975), lisse ou couvert de poils. Les axes latéraux végétatifs ou fertiles seraient homologues des feuilles des plantes actuelles. Les axes fertiles se terminent par des grappes de paires de sporanges allongés, fusiformes, typiquement enroulés l’un autour de l’autre. Les axes de Psilophyton ont une protostèle massive, composée de trachéides de type P (Kenrick et Crane, 1997a et b) et qualifiée de centrarche, les trachéides les plus anciennes étant situées au centre.

Le Dévonien inférieur a livré d’autres plantes, dont la position systématique reste incertaine. Ces genres, ajoutés à ceux dont les affinités sont mieux cernées, composent un paysage éodévonien beaucoup plus varié et chamarré que ce texte ne le laisse penser.

Pour se reproduire, toutes ces plantes dispersaient leurs spores. Comme chez les fougères modernes, leur fécondation était donc dépendante de la présence d’eau pour permettre au gamète mâle flagellé de nager vers le gamète femelle. C'est sans doute pour cette raison que beaucoup de ces plantes étaient confinées aux zones humides.






LES FLORES DU DÉVONIEN MOYEN

Le Dévonien moyen représente une époque extrêmement importante dans l’histoire des plantes vasculaires. Les Lycophytes proches de Leclercqia se diversifient et se répandent sur tous les continents. Elles sont regroupées au sein des Protolepidodendrales, caractérisées par un port herbacé et des microphylles diversement segmentées (Berry, 1997).

À la même époque apparaissent deux groupes d’Euphyllophytes, les Monilophytes et les Lignophytes.

Les Monilophytes (de monilis, « collier », en rapport avec leur anatomie), ou fougères au sens large (Pryer et al., 2004), comprennent les Psilotales, les Sphénophytes et les fougères au sens strict – Ophioglossales, Marattiales, Polypodiales, etc. Ces plantes sont caractérisées par leur stèle lobée, dans laquelle les cellules conductrices formées les premières, ou pôles de protoxylème, sont situées le plus souvent aux extrémités des lobes ; le caractère monophylétique de ce premier groupe n’est pas accepté par tous.

Les Lignophytes renferment toutes les plantes qui possèdent un cambium qualifié de bifacial car produisant du bois vers l’intérieur et du liber vers l’extérieur (voir le chapitre 5).


Au début du Dévonien, l’augmentation du nombre d’espèces s’accélère rapidement, accompagnée d’un accroissement en taille de ces plantes primitives. Elles développent une stèle de plus en plus importante ainsi que des tissus renforcés dans l’écorce, ce qui leur permet d’atteindre des tailles de plus en plus élevées. Au Dévonien moyen, les premières Progymnospermopsides, dans les Lignophytes, sont des arbustes buissonnants de taille modeste, mais certaines Cladoxylopsides, dans les Monilophytes, sont de véritables arbres (Stein et al., 2007).


Les Monilophytes du Dévonien moyen

Les Cladoxylopsides possèdent une écorce avec des amas plus ou moins importants de cellules durcies par la lignine. Leur anatomie, d’une complexité incroyable, n’a aucun analogue dans la nature actuelle : le long des axes, les plaques ligneuses se séparent, se fragmentent et se ressoudent sans ordre logique apparent. Les rameaux latéraux, attachés le long d'un même axe, peuvent être pourvus de 1, 2, 3 faisceaux vasculaires ou plus, émis à partir de 1, 2, 3 plaques ligneuses. Les Cladoxylopsides comprennent des plantes arbustives ou arborescentes, avec un petit tronc dressé et des rameaux latéraux insérés en hélice irrégulière; d’autres Cladoxylopsides étaient peut-être des lianes. Ces plantes ne possèdent pas de feuilles.


Foozia (figure 12), de la fin du Dévonien inférieur (Gerrienne, 1992), est une petite herbe dont l’axe principal strié porte des organes latéraux simples, non divisés ou divisés seulement une fois par dichotomie égale. Les organes fertiles portent une ou deux paires de petits sporanges dressés.

Au Dévonien moyen, Pseudosporochnus (figure 13) est un arbre au tronc robuste avec de grosses branches caduques (Berry et Fairon-Demaret, 2002) à ramification qualifiée de « digitée » et également divisées par des dichotomies. Ces branches portent de nombreux organes latéraux, végétatifs ou fertiles, tous semblables entre eux, qui consistent en un segment central portant des axes plusieurs fois dichotomes aux extrémités desquels se dressent les paires de sporanges. Calamophyton se 
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Figure 13






. Reconstitution de Pseudosporochnus nodosus Leclercq & Banks (Cladoxylopside).
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Figure 14






. Reconstitution de Tetraxylopteris schmidtii Beck (Aneurophytale).





distingue de Pseudosporochnus par ses organes latéraux de taille réduite qui, s’ils sont fertiles, portent six paires de sporanges rabattus vers l’axe principal. Wattieza peut atteindre 8 m de haut (Stein et al., 2007) et possède également des branches digitées ; ses organes latéraux fertiles sont de grande taille et ses sporanges sont rabattus vers l’axe principal de chaque organe (Berry, 2000).

Les Cladoxylopsides, considérées comme des Monilophytes primitives, sont particulièrement nombreuses au Dévonien moyen. Plusieurs genres, comme Pietzschia, du Dévonien supérieur (Soria et Meyer-Berthaud, 2004), ne sont connus que par leur anatomie. Le groupe des Cladoxylopsides s’éteint définitivement au Mississippien inférieur, sans laisser de descendance connue.




Les Lignophytes du Dévonien moyen

Les Progymnospermopsides possèdent des troncs sur lesquels des branches latérales sont émises en hélice. La grande nouveauté consiste dans la présence d’un cambium bifacial, produisant du bois, ou xylème secondaire, analogue à celui des Gymnospermes actuelles. Ces plantes au xylème secondaire déjà moderne ont conservé une reproduction archaïque avec des sporanges qui, à maturité, libèrent les spores.

La forme et le degré d’évolution du cylindre central de xylème primaire permettent de distinguer trois ordres de Progymnospermopsides : les Aneurophytales du Dévonien moyen, les Archaeoptéridales du Dévonien supérieur et les Protopityales du Carbonifère inférieur. Entre ces trois ordres, le degré variable d’évolution de certains caractères importants – nature des spores, présence éventuelle de feuilles, sophistication de la ramification – indique que les Progymnospermopsides ne comportent qu’une partie des descendants de leur espèce ancestrale et qu’elles sont donc paraphylétiques (Kenrick et Crane, 1997a).


Aneurophyton, Rellimia et Tetraxylopteris (figure 14) sont les genres principaux d’Aneurophytales. Ce sont des arbustes très ramifiés, dont les axes principaux comportent du bois et portent de petits systèmes latéraux végétatifs tridimensionnels. Leur cylindre central est tri-(Rellimia, Aneurophyton) ou tétralobé (Tetraxylopteris). Les organes sexuels d’Aneurophyton, mal connus, consistent en deux petits axes courbés l’un vers l’autre, porteurs de sporanges allongés sur leur face interne. Ceux de Rellimia, plus grands, sont également formés d’axes courbés, mais vers l’axe principal ; ces axes portent de nombreuses petites ramifications pennées, dont les divisions ultimes donnent naissance à des sporanges effilés. Les organes sexuels de Tetraxylopteris ressemblent à ceux de
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Figure 15





. Schémas évolutifs expliquant l’origine de la microphylle (a) et de la mégaphylle (b).





Rellimia, mais sont portés sur des axes fertiles opposés-décussés, alors que ceux de Rellimia et d’Aneurophyton sont en spirale. Les trois genres sont isosporés, leurs spores étant toutes identiques.


Les feuilles

Deux types de feuilles existent aujourd'hui : la microphylle des Lycophytes et la mégaphylle de toutes les autres plantes vasculaires, ou Euphyllophytes. Leurs histoires évolutives sont bien différentes (figure 15).

La microphylle, ou feuille archaïque, a une seule nervure centrale non divisée. Les plantes à microphylles les plus anciennes sont les pré-Lycophytes du Dévonien inférieur. Plusieurs schémas évolutifs ont été proposés pour expliquer l’existence de la microphylle. L'un d’eux suggère qu’elle résulterait de la vascularisation progressive d’un poil comme celui des Zostérophyllopsides épineuses de type Sawdonia. Avec ses pré-microphylles vascularisées jusqu’à leur base uniquement, Asteroxylon représenterait une étape intermédiaire parfaite. Un autre schéma évolutif postule qu’une microphylle serait l’homologue d’un sporange et proviendrait de la stérilisation de ce dernier (Kenrick et Crane, 1997a). La mégaphylle, ou feuille moderne, possède une nervure divisée ou plusieurs nervures. Toutes les Euphyllophytes possèdent des mégaphylles, même réduites et avec une seule nervure, comme les Équisétales ou beaucoup de Conifères. Les mégaphylles ont une histoire différente de celle des microphylles : des systèmes d’axes latéraux tridimensionnels se latéralisent, deviennent plats, bilatéraux, et enfin acquièrent un limbe (Kenrick, 2001).










LES FLORES DU DÉVONIEN SUPÉRIEUR

Plusieurs révolutions botaniques se sont déroulées au Dévonien supérieur avec l’apparition des premiers arbres comparables à ceux de notre époque, des premières feuilles avec un limbe et des premières graines.
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Figure 16






. Reconstitution d’un Archaeopteris Dawson (Archaeoptéridale). Le dessin de gauche illustre le port de l'arbre ; celui de droite montre une branche où alternent feuilles végétatives et feuilles fertiles.







Les Archaeoptéridales


Archaeopteris (figure 16) est l’une des premières plantes à feuilles modernes, avec un limbe et une nervation dichotome ouverte. Les branches feuillées horizontales évoquent des frondes de fougères. Archaeopteris est un arbre de plus de 30 m de haut, aux puissantes racines, au tronc imposant, atteignant 1,50 m de diamètre et renfermant du bois dense semblable à celui des Conifères actuels. Au Dévonien supérieur, partout dans le monde, Archaeopteris devient dominant dans le paysage, constituant des forêts étagées dans les zones bien drainées. Sa durée de vie était d’au moins 40 à 50 ans. Le mode d’attache des branches ressemblait déjà à celui des arbres modernes, avec une base élargie accompagnée d’une modification des couches ligneuses internes résistant aux cassures (Meyer-Berthaud et al., 1999). Ses nombreux rameaux caducs formaient au sol une importante litière, entraînant une accumulation de matière organique, des modifications du pH, de l’humidité
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Figure 17





. Représentation artistique d’un paysage dévonien composite. À gauche, le Dévonien supérieur; à droite, le Dévonien inférieur.




locale, etc. Archaeopteris collectionne les avancées évolutives qui lui ont valu d’être qualifié de « premier arbre moderne ». Mais s’il est moderne à beaucoup d’égards, il est archaïque du point de vue de sa reproduction, puisqu’il disperse encore ses spores, comme les fougères. Il est toutefois plus sophistiqué que la majorité de ces dernières, puisqu’il est hétérosporé : dans des microsporanges, des microspores portent l’information génétique mâle, et, dans des mégasporanges, des mégaspores portent l’information génétique femelle.


Archaeopteris a eu une influence profonde sur les écosystèmes de l’époque (figure 17). Son abondance sur toute la surface de la Terre a probablement contribué à modifier la composition de l’atmosphère. Il fut le premier arbre à développer un puissant système racinaire, ce qui a eu un impact important sur la chimie des sols et a intensifié l’altération des silicates s’accompagnant de la capture de CO2 atmosphérique. D’autre part, la biomasse des forêts d’Archaeopteris était telle que de grandes quantités de carbone y ont été piégées, provoquant une chute importante de la concentration en CO2 de l’atmosphère et donc une diminution notable de l’effet de serre. Certains chercheurs ont même rendu Archaeopteris en partie responsable des grandes glaciations et de la crise biologique de la fin du Dévonien (Algeo et Sheckler, 1998). Archaeopteris s’est vraisemblablement éteint à la fin du Dévonien.




Rhacophyton : encore un mystère

Commun dans les paysages du Dévonien supérieur d’Europe et d’Amérique du Nord, Rhacophyton était un buisson d’un à deux mètres de haut, très touffu, poussant dans les zones humides, sur les levées bordant
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Figure 18






. Reconstitution de Rhacophyton ceratangium Andrews & Phillips (Filicophyte ?). Les ovales jaunes représentent les pinnules fertiles.





les cours d’eau. Rhacophyton possédait une tige principale qui donnait naissance à des branches interprétées comme des frondes, émises par paires et portant de petits systèmes d’axes plats, interprétés comme des divisions ultimes des feuilles, ou pinnules, primitives, sans limbe (figure 18). Les axes sexuels, tridimensionnels, se terminaient par des sporanges fusiformes à l’extrémité très effilée. Malgré l’abondance de cette plante, son statut taxonomique reste à préciser : Rhacophyton et les plantes voisines seraient peut-être à considérer comme un groupe indépendant proche des fougères, plus évolué que les Psilophyton mais moins que les fougères Zygoptéridales (Phillips et Galtier, 2005).




Les premières plantes à graines, ou Spermatophytes

Leur avènement est d’une importance cruciale dans l’histoire des plantes terrestres. Les Spermatophytes représentent plus de 95 % de la biodiversité végétale actuelle. Une graine est un ovule fécondé au sein duquel un embryon se développe. L'ovule, pièce maîtresse du dispositif, est un sporange femelle, ou mégasporange, encore appelé nucelle, contenant une seule grande spore femelle qui se transforme en sac embryonnaire, ou gamétophyte femelle. L'ovule est entouré d’un ou deux téguments, feuillets protecteurs étroitement soudés au nucelle. Le micropyle, ouverture dans ce ou ces téguments, facilite l’entrée du tube pollinique.
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Figure 19a






. Moresnetia zalesskyi Stockmans (Spermatophyte basale). À gauche, reconstitution d’un système fertile de la plante; à droite, reconstitution d’une cupule.







La graine procure de nombreux avantages aux plantes qui la produisent. D’abord, la spore femelle n’est pas dispersée, donc elle bénéficie de la bienveillante protection de la plante mère, le ou les téguments renforçant cette protection. Chez les Spermatophytes modernes, la fécondation ne requiert pas d’eau, puisque les gamètes mâles, véhiculés par le grain de pollen, ou microgamétophyte, transitent par le tube pollinique du bord de l’écaille ovulifère des Gymnospermes ou du stigmate des Angiospermes jusqu’au gamète femelle. Autre avantage: la graine comporte un tissu de réserve – endosperme des Gymnospermes ou albumen des Angiospermes – qui sert aux stades précoces du développement de l’embryon (voir le chapitre 15). Au sein de la graine, cet embryon entre en dormance et peut ainsi attendre des jours meilleurs pour reprendre son développement et germer. Ces avantages expliquent l’extraordinaire succès des Spermatophytes. Le dispositif « graine » est complexe et ne s’est pas mis en place instantanément ; ses caractères ont probablement été acquis les uns après les autres (figure 19a).

Traditionnellement, on situe l’origine des plantes à graines au Dévonien supérieur, où plusieurs types d’ovules primitifs sont connus (Taylor et Taylor, 1993). On parle d’ovule plutôt que de graine car, chez les fossiles, il est difficile de savoir si la fécondation a eu lieu ; il est probable que ces ovules primitifs étaient disséminés avant fécondation, cette dernière ayant lieu sur le sol. Par ailleurs, leur tégument n’est pas en
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Figure 19b





. Section longitudinale médiane schématique dans un ovule de type hydraspermien.




forme de feuillet mais diversement lobé, le sommet des lobes entourant de manière lâche la partie apicale du nucelle ; ces lobes, de 3 à plus de 10 selon les genres, sont libres ou partiellement soudés entre eux. Le tégument lobé ne définit pas de micropyle : c’est pourquoi on emploie le terme de préovule plutôt que celui d’ovule.

Ces préovules aux morphologies variées ont un caractère commun : la modification de la partie terminale du nucelle en un dispositif destiné à accueillir le grain de pollen ou son équivalent, la microspore. Ce dispositif est qualifié d’hydraspermien (Rothwell, 1986), car il a été décrit chez une graine appelée Hydrasperma. La partie apicale du nucelle est transformée en une chambre pollinique dont le plancher porte une colonne centrale, et elle est surmontée d’une extension tubulaire, le salpinx ; le terme « lagénostome » désigne l’ensemble de ces caractères (figure 19b). Après la pollinisation, la croissance du gamétophyte femelle pousse la colonne centrale vers le haut, fermant hermétiquement la base du salpinx. Cette extraordinaire structure évite l’entrée d’éléments indésirables – grains de pollen étrangers ou petits animaux prédateurs.

Un autre caractère des préovules du Dévonien supérieur et du Carbonifère inférieur est leur cupule, faite de segments en nombre variable, renfermant un ou plusieurs ovules. Sa fonction reste discutée : protection, nutrition, dispersion?


On connaît au moins 4 types de préovules dévoniens (Prestianni, 2005).



• Moresnetia (figure 19a) et Elkinsia ont des systèmes d’axes divisés par dichotomies portant à leur extrémité des bouquets de cupules au sein desquelles se trouvent jusqu’à 4 préovules. Les cupules, très développées, comportent jusqu’à 16 segments.


• La cupule de Dorinnotheca est très découpée : les 8 segments se divisent et on compte jusqu’à 40 extrémités. Chaque cupule contient un seul préovule.


• La cupule de Condrusia, à symétrie bilatérale, consiste en deux structures membraneuses appliquées l’une contre l’autre, enserrant un seul préovule. Le tégument, entier, a une structure complexe à trois couches distinctes.


• Warsteinia et Aglosperma sont probablement dépourvues de cupules. Le tégument d’Aglosperma comporte 3 ou 4 lobes en partie soudés; celui de Warsteinia est fait de 4 lobes ailés, ce qui serait une adaptation à la dissémination par le vent.



Cette biodiversité systématique et morphologique des préovules du Dévonien supérieur évoque une radiation adaptative et suggère une origine des plantes à graines antérieure – durant le Givétien ou même avant (Prestianni et al., 2007). Au Givétien, Runcaria (figure 20) est un ovule primitif montrant déjà des caractères des ovules du Dévonien supérieur : il possède une enveloppe externe, la cupule, entourant une enveloppe interne, le tégument, lequel est divisé en lobes étroits, formant une cage protectrice autour du nucelle très allongé (Gerrienne et al., 2004). La forme étonnante de ce dernier est peut-être à mettre en rapport avec la capture des microspores ou des grains de prépollen. Restent deux inconnues : la mégaspore de Runcaria, qui n’a pas encore été mise en évidence, pas plus que la plante qui produisait ces « proto-ovules ».




Les Lycophytes

Au Dévonien supérieur, de nombreuses Lycophytes deviennent arborescentes. Ces arbres, avec un tronc bien individualisé, une couronne de branches et de puissantes racines superficielles, colonisent alors les endroits les plus humides, marécages ou bords de lacs – une végétation qui préfigure celle des marécages houillers.

Ces Lycophytes sont nombreuses et variées. Lepidosigillaria, de l’État de New York, avait un tronc de 5 m de haut. Clevelandodendron, de l’Ohio, possédait un tronc unique de 1,5 m. Cyclostigma, abondant, est connu surtout pour ses écorces marquées de cicatrices circulaires, laissées 
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Figure 20






. Reconstitution de Runcaria heinzelinii Stockmans (précurseur des Spermatophytes). De l’extérieur vers le centre, on distingue la cupule (verte), le tégument très disséqué (brun clair) et le nucelle (brun foncé).






par la chute de ses grandes microphylles ; cet arbre était hétérosporé. Leptophloeum, autre Lycophyte arborescente du Dévonien supérieur, est connue en Europe, en Afrique, en Asie et en Australie.








LES FLORES DU CARBONIFÈRE


Les Lycophytes arborescentes

Les Lycophytes arborescentes sont rangées dans l’ordre des Isoétales (DiMichele et Bateman, 1996), autrefois appelées Lepidodendrales. Les Isoétales existent encore, mais c’est au Carbonifère qu’elles ont eu leur heure de gloire, lorsqu’elles étaient arborescentes et constituaient l’élément
majeur des paysages marécageux des régions équatoriales. Dans ces marécages côtiers, couverts d’une végétation luxuriante, se sont formées les couches de charbon exploitées au XXe siècle.


La position des continents au Carbonifère

Pendant le Carbonifère inférieur, l’Euramérique, groupant l’Amérique du Nord et l’Europe, se rapproche du Gondwana, d’où la formation des Appalaches et de la chaîne varisque. Une calotte glaciaire recouvre le pôle Sud et des zones marécageuses se développent en climat équatorial humide.

Au Carbonifère supérieur, l’Euramérique et le Gondwana se rejoignent et forment la moitié ouest de la future Pangée. L'hémisphère Sud est en grande partie sous les glaces, tandis que de vastes marais s’étendent en zone équatoriale.
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Les Lycophytes arborescentes du Dévonien et du Carbonifère s’accroissent en même temps vers le haut et vers le bas au départ d’un organe central, le rhizomorphe, qui ressemble à la fois à une tige et à une racine. Cet organe souterrain porte des radicelles disposées en spirale, interprétées comme des microphylles transformées. Divisées une fois tout au plus, elles ont un seul pôle de protoxylème et une grande poche d’air appelée lacune aérifère. Elles se détachent aisément du rhizomorphe et on les retrouve au sein des coal balls (voir l’encadré page suivante) qui se sont formés dans la tourbe où vivaient ces arbres (figures 21à 24). Les rhizomorphes ont tous des morphologies proches et on leur a donné le nom de Stigmaria.

Les Isoétales arborescentes du Carbonifère dépassaient 40 m de haut et 2 m de diamètre à la base. Autrefois classées en fonction de la forme et de la disposition des coussinets foliaires visibles sur l’écorce après la chute des feuilles, ces plantes le sont aujourd’hui selon un large éventail de critères, incluant le type de rhizomorphe, la structure des tissus, l’organisation et le fonctionnement des organes reproducteurs.
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Figure 21






. Reconstitution de Sigillaria Brongniart (Isoétale). À droite, la plante entière; à gauche, deux coussinets foliaires hexagonaux typiques de Sigillaria.
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Figure 22






. Reconstitution de quatre espèces de Diaphorodendron DiMichele (Isoétale).







Les coal balls


Les Isoétales du Carbonifère sont très bien connues, car un nombre impressionnant de spécimens ont été découverts, préservés de diverses façons. L'une de ces formes de préservation, le coal ball, mérite que nous nous y attardions: en effet, elle permet l’observation d’organismes fossiles superbement conservés. Le coal ball, littéralement boule de charbon, est un nodule de carbonate de calcium plus ou moins sphérique, trouvé dans les veines de charbon, contenant des restes de plantes où l’on observe couramment des tissus aussi fragiles que le parenchyme, formé de cellules vivantes et indifférenciées. Un coal ball est constitué de tourbe dans laquelle s’est infiltré du carbonate de calcium avant que les restes de plantes aient été détruits ou compactés. On ne sait pas avec certitude comment se forment les coal balls ; il reste que, une fois débités en tranches ou préparés selon la technique de dépelliculation, ils nous procurent de fascinantes informations sur la biologie des plantes qui vivaient dans ces marais.
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Figure 23






. Reconstitution de Lepidodendron Sternberg (Isoétale).







Les Isoétales du Paléozoïque étaient de grands arbres possédant un système vasculaire de petit diamètre, et leur cambium unifacial produisait très peu de bois. Le soutien mécanique était assuré par une écorce externe produite par un méristème particulier, le phellogène, donnant vers l’intérieur un tissu de protection, le phelloderme, et vers l’extérieur du liège. Très développée et résistante, cette écorce formait un manchon turgescent conférant à l’arbre sa rigidité.

Hétérosporées, les Isoétales ont leurs sporanges dans une région fertile de l’axe portant en mélange des feuilles végétatives et sexuelles, ou bien dans des cônes spécialisés. Leurs organes producteurs de spores montrent une progression évolutive : Paurodendron et Chaloneria possèdent des cônes dans lesquels micro- et mégasporophylles sont étagées, les sporanges femelles renfermant plusieurs mégaspores. Chez Sigillaria, micro- et mégasporophylles sont portées par des cônes distincts, les sporanges femelles renfermant encore plusieurs mégaspores. Chez Diaphorodendron, le sporange femelle ne contient plus qu’une seule mégaspore, et sa paroi à plusieurs assises cellulaires joue peut-être un rôle protecteur. Le sporange femelle de Lepidodendron comporte une seule mégaspore, mais sa paroi n’a qu’une assise cellulaire, et le pédicelle de la mégasporophylle présente de courtes extensions latérales. Enfin, chez Lepidophloios, ces extensions latérales, qui sont très développées, se referment sur le sporange femelle (figure 24) (Bateman, 1992).

L'histoire évolutive des Isoétales du Carbonifère aboutit donc à la formation d’une feuille à fonction sexuelle repliée sur elle-même, autour d’un sporange femelle qui ne comporte qu’une seule spore fonctionnelle… Tout cela évoque furieusement l’ovule des Spermatophytes, avec quelques différences malgré tout : il n’y a pas de vrai micropyle, puisque les extensions du pédicelle refermées sur le mégasporange laissent une fente d’ouverture longitudinale ; cette feuille fertile est dispersée avant ou juste après la fécondation, au contraire de la graine, qui reste
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Figure 24





. Reconstitution de sporophylles détachées de cônes de quelques Isoétales du Carbonifère. a. Sporophylle de Flemingites Carruthers (avec un micro- ou un mégasporange). b. Sporophylle de Lepidocarpon Scott ; la mégasporophylle comporte deux expansions latérales qui recouvrent le mégasporange à mégaspore unique. Ce type de sporophylle est produit par Lepidophloios. c. Sporophylle d’Achlamydocarpon Schumacker-Lambry ; le mégasporange comporte une mégaspore unique (non visible) et possède une paroi épaisse. Ce type de sporophylle est notamment porté par Diaphorodendron.




généralement sur sa plante mère jusqu’à la fin du développement de l’embryon.

Cette pseudo-graine aurait contribué au succès des Isoétales arborescentes qui ont dominé les marais houillers. Néanmoins, ces plantes n’ont pas su négocier le virage climatique amorcé à la fin du Carbonifère : réchauffement des climats, assèchement et disparition des marécages, glaciations du sommet du Carbonifère et du Permien. Cette modification des climats, liée à la formation de la Pangée, s’est propagée d’ouest en est. Au début du Permien, les Isoétales arborescentes disparaissent d’Europe et des États-Unis alors qu’elles constituent encore une composante importante des milieux humides en Chine, où elles finissent par s’éteindre au Permien terminal. Après la disparition des arbres, la taille des Isoétales n’a cessé de décroître, plus particulièrement au Trias; les Isoètes des marais actuels n’ont ainsi qu’une dizaine de centimètres de hauteur.




Les « fougères à graines »

Dans les schistes carbonifères, l’abondance des restes de feuilles de type « fougère » a conduit les anciens paléontologues à appeler cette époque l’« âge des fougères ». Appellation trompeuse, puisqu’une grande partie de ces feuillages appartiennent à un autre groupe, aujourd’hui disparu : les « fougères à graines », ou Ptéridospermopsides. Ces plantes possédaient des tissus secondaires, très rares chez les fougères, et produisaient des graines, ce que ne font pas ces dernières. Les « fougères à graines » sont un groupe artificiel, ou paraphylétique (Hilton et Bateman, 2006) : en leur sein se trouvent les ancêtres des Gymnospermes actuelles et peut-être ceux des plantes à fleurs.

Au Dévonien supérieur, les premières Spermatophytes étaient déjà des Ptéridospermopsides. Elles ne sont pas classées avec précision, car on
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Figure 25






. Fronde de Lyginopteris Potonié (Lyginoptéridale), du Carbonifère inférieur de Belgique.
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Figure 26






. Section longitudinale de Lagenostoma Williamson, du Carbonifère supérieur des États-Unis. Lagenostoma est la graine de Lyginopteris. Cette graine est portée dans une cupule, qui manque ici.







[image: 032]

Figure 27






. Reconstitution de Feraxotheca culcitaus Millay & Taylor (Lyginoptéridale), du Carbonifère supérieur des États-Unis. Les microsporanges sont pendants, groupés sous des pinnules transformées.





ignore la forme de la plante entière ; ce n’est pas le cas pour les Ptéridospermopsides du Carbonifère, dont beaucoup sont identifiées.


Les Lyginoptéridales

Ce groupe de Ptéridospermopsides (figures 25à 27) a vécu principalement au Carbonifère inférieur et peut-être jusqu’au Permien supérieur (Hilton et Li, 2003). Lyginopteris en est le représentant le mieux connu. Ses axes, atteignant 4 cm de diamètre, contenaient une moelle centrale renfermant des massifs scléreux, entourée de faisceaux de xylème primaire; vers l’extérieur se trouvait un anneau de bois à structure très légère. Une des caractéristiques frappantes de la tige de Lyginopteris était son cortex externe contenant un réseau de fibres de sclérenchyme, un tissu rigidifié par la lignine et vraisemblablement destiné à soutenir la plante. Les feuilles, très découpées, émises avec une phyllotaxie 2/5 (voir le chapitre 4, deuxième partie), atteignaient 50 cm de long. Le rachis était divisé en deux parties égales à la moitié de sa longueur; la feuille, composée-pennée, comportait de nombreuses petites pinnules très découpées et toute la plante était couverte de poils glanduleux. L'ovule de Lyginopteris, porté dans une cupule glanduleuse, était à symétrie radiaire ; son tégument était divisé en lobes soudés entre eux et au nucelle sur presque toute leur longueur. Les microsporanges étaient groupés, pendant sous des pinnules transformées ; l’ensemble est connu sous les noms de Crossotheca ou Feraxotheca (Millay et Taylor, 1978). Abondantes au Carbonifère inférieur et au début du Carbonifère supérieur,
les Lyginoptéridales vivaient autour des marécages colonisés par les Lycophytes arborescentes.




Les Médullosales

Cet autre groupe, du Carbonifère supérieur et du Permien (Stewart et Delevoryas, 1956), comptait les plus grandes Ptéridospermopsides. Le genre Medullosa (figure 28), particulièrement bien connu, servira d’exemple. En section transversale, sa tige montre plusieurs segments de tissus vasculaires primaires. Autour de chacun d’eux se trouve un anneau de bois léger, typiquement plus développé vers le centre de la tige, laquelle comporte souvent une écorce bien développée. Entourant cette tige et la soutenant probablement, des bases de pétioles massifs renfermant de nombreux petits faisceaux vasculaires sont insérées en hélice. Les feuilles des Médullosales sont grandes, divisées par dichotomies et composées-pennées.

Les graines dépassent parfois 5 cm de long et de large. Elles sont dépourvues de cupule et montrent trois stries longitudinales qui divisent le tégument en trois parties égales. Le mégasporange est vascularisé et libre du tégument. Celui-ci est complet, percé d’un micropyle et composé de deux couches, la sarcotesta externe molle et la sclérotesta interne dure. Le sommet du nucelle ne comporte pas de salpinx et forme une chambre pollinique sans colonne centrale. De très nombreuses graines de ce type sont connues au Carbonifère supérieur.
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Figure 28






. Reconstitution de Medullosa noei Steidtmann (Médullosale).
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Figure 29






. Reconstitution de Callistophyton Delevoryas & Morgan (Callistophytale).







Les organes mâles des Médullosales sont eux aussi très grands, jusqu’à plusieurs centimètres de longueur et de diamètre. De nombreuses formes ont été décrites ; toutes sont composées de sporanges mâles, ou microsporanges, en forme de tube, et toutes sont synangiées, ce qui signifie que ces microsporanges sont soudés entre eux.




Les Callistophytales

Les Callistophytales sont d’autres Ptéridospermopsides (Rothwell, 1975), du Carbonifère supérieur au Permien ; on les a trouvées en France et aux États-Unis.


Callistophyton était une petite plante rampante de la strate herbacée des forêts carbonifères (figure 29). L'axe principal portait de courtes branches latérales à grandes frondes très découpées et ses nœuds émettaient de nombreuses racines adventives. Les organes polliniques étaient soudés les uns aux autres et les graines, légèrement aplaties, n’étaient pas cupulées. Pour la première fois dans l’histoire des plantes à graines, on a démontré chez Callistophyton la présence d’une goutte de pollinisation et d’un tube pollinique, exactement comme chez les Gymnospermes modernes.
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Figure 30






. Reconstitution de Cordaixylon dumusum Rothwell & Warner (Cordaitopside).











Les Cordaitopsides

Les Cordaitopsides ont vécu de la fin du Carbonifère inférieur au Permien (figures 30et 31). Moins abondantes que les Lycophytes et les Sphénophytes géantes, elles étaient néanmoins une composante importante des paysages de la fin du Paléozoïque. Elles ont existé sous forme d’arbres à tronc massif, sous forme arbustive et même sous forme rampante (Rothwell et Warner, 1984). Ce dernier type colonisait les marais, alors que les Cordaitopsides arborescentes vivaient dans des endroits plus secs.

Les tiges ou les troncs des Cordaitopsides ont une structure primaire tout à fait caractéristique : un petit nombre de faisceaux isolés de xylème primaire entoure une moelle parfois très grande et cloisonnée horizontalement, d’où une alternance de lacunes et de diaphragmes. Lors de la fossilisation, ces diaphragmes se rompent, ce qui permet au sédiment de remplir l’intérieur de la tige, produisant un moulage interne de cette dernière. Ces moulages internes, appelés Artisia, sont facilement identifiables grâce aux sillons transversaux laissés par les diaphragmes de moelle.

Les feuilles caduques des Cordaitopsides sont elles aussi très caractéristiques, allongées et attachées à la tige par une large base, avec une
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Figure 31






. Reconstitution d’une partie d’un Cordaitanthus Feistmantel (cône de Cordaitopside) portant quelques Cardiocarpus Brongniart longuement pédicellés.





série de nervures parallèles. Longues de 10 à 20 cm, elles peuvent atteindre 1 m.

Les organes reproducteurs, appelés Cordaitanthus, n’ont qu’un seul sporange. Qu’ils soient mâles ou femelles, ce sont des cônes lâches constitués d’un axe central portant en hélice des bractées ayant à leur aisselle un axe latéral court entouré d’écailles fertiles, elles aussi disposées en hélice. Les ovules et les sacs polliniques sont portés par les écailles les plus hautes. Les grains de pollen ont une paroi à deux couches : l’une est externe et forme, grâce à sa structure alvéolaire, un sac rempli d’air autour de la couche interne. Les ovules, ou graines, de Cordaitopsides, appelés Cardiocarpus en raison de leur forme en cœur, ressemblent à ceux des Médullosales, à la différence qu’ils sont plats et à symétrie bilatérale. Chaque ovule, pendant à l’extrémité d’un long pédicelle (figure 31), comporte, comme chez les Médullosales, un tégument percé d’un micropyle et composé d’une sarcotesta externe et d’une sclérotesta interne. Le nucelle contient une chambre pollinique simple.
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