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“‘Remember to look up at the stars and not down at your feet. Try to make sense of
what you see and wonder about what makes the universe exist. Be curious. And

however difficult life may seem, there is always something you can do and succeed
at. It matters that you don’t just give up.”

Stephen Hawking

To my parents, Lambi and my cats.
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Abstract

Cyanobacteria are well-known for being involved in events that profoundly modified
the early biosphere and Earth. Cyanobacteria are the only prokaryotes doing the
oxygenic photosynthesis. Thanks to this ability, they played a role in the oxygenation
of the atmosphere and oceans during the Great Oxidation Event that took place
around 2.4 Ga, which generated the development of new oxygenated ecological
niches. Moreover, they are the ancestors of the chloroplast, the organelle where
oxygenic photosynthesis takes place in eukaryotes. The chloroplast was formed
during primary endosymbiosis from an engulfed and undigested cyanobacterium by a
primitive unicellular eukaryote. Through the development of oxygenic niches and the
formation of the chloroplast, cyanobacteria had a key role in the diversification of
eukaryotes. Consequently, their study is of great importance to understand the
evolution of the early Life and Earth. Despite this importance and the abundance of
microfossils interpreted as cyanobacteria, their unambiguous fossil record remains
scarce. Only three microfossils were identified for certainty as cyanobacteria using a
set of criteria unique to this group of microorganisms.

This thesis focuses on the detailed study of microfossils interpreted as probable
cyanobacterial microfossils, which may in fact represent also other prokaryotes or
eukaryotes. The objective is to evaluate, using new criteria, and confirm or infirm with
certainty their identification and improve our understanding of their early
diversification. The morphology, morphometry, ultrastructure, chemical composition
and elements distribution of selected Proterozoic fossil taxa (Polysphaeroides
filiformis, Arctacellularia tetragonala, Chlorogloeaopsis spp., Navifusa majensis) were
analyzed using a combination of techniques. These data enabled to interpret reliably
two microfossil taxa as cyanobacteria, Polysphaeroides filiformis (Mbuji-Mayi
Supergroup, Democratic Republic of the Congo) and Navifusa majensis (Tawallah
Group, Australia; Shaler Supergroup, Canada). The multicellular branching P.
filiformis was interpreted as a cyanobacterium belonging to the Stigonematacean
family. Moreover, the ultrastructure of N. majensis highlighted the oldest thylakoids
preserved in fossil cells, bringing a direct evidence for oxygenic photosynthesis. Also,
the detection of nickel in intracellular inclusions within fossil cells highlighted the
preservation of degraded chlorophyll in the form of Ni-geoporphyrins. Therefore, this
thesis proposes two new calibration points for cyanobacterial molecular clocks: 1. a
first point (minimum age ~1 Ga) for heterocytous nitrogen-fixing cyanobacteria; 2. a
second point (minimum age ~1.75 Ga) for the divergence of thylakoid-bearing
cyanobacteria from the thylakoid-less cyanobacteria (Gloeobacter). Finally, this work
also shows that the study of modern lineages is important for the comparison with
microfossils as modern microorganisms may produce compounds exclusively found
in a particular group, e.g. cyanobacteria with the production of scytonemin and
gloeocapsin, UV-screening cyanobacterial pigments, which could be looked for in
microfossils.






Résumé

Les cyanobactéries forment un groupe d’organismes bien connus pour étre impliqués
dans I'évolution de la vie et de la terre primitives. Ce sont les seuls procaryotes
capables d’effectuer la photosynthése oxygénique. Grace a, ou a cause de, ce
métabolisme, elles ont participé a l'oxygénation de I'atmosphére et des océans
durant la Grande Oxygénation (Great Oxidation Event - GOE), événement s’étant
déroulé aux alentours de 2.4 milliards d’années. Cette forte oxygénation a induit le
développement de nouvelles niches écologiques oxygénées. De plus, les
cyanobactéries sont considérées comme étant I'ancétre du chloroplaste, organite ou
se déroule la photosynthése oxygénique chez les organismes eucaryotes. Le
chloroplaste s’est formé durant 'endosymbiose primaire a partir d’'une cyanobactérie
phagocytée par un eucaryote primitif mais qui n'a pas été digérée. Avec le
développement de niches oxygénées durant le GOE et la formation du chloroplaste,
les cyanobactéries ont joué un réle clé dans la diversification des organismes
eucaryotes. Par conséquent, au vu de leur importance dans I'évolution de la vie et de
la terre primitives, il est important d’étudier les cyanobactéries pour mieux
comprendre leur diversification et impact. Néanmoins, malgré leur réle prépondérant
et 'abondance de fossiles décrits comme des cyanobactéries, leur registre fossile
univoque reste peu connu. Seulement trois microfossiles du Protérozoique sont
identifié<s de maniére non ambigué comme étant des cyanobactéries. Leur
identification a pu se faire grace a un ensemble de critéres uniques aux
cyanobactéries.

Dans cette thése, des microfossiles interprétés comme cyanobactéries
« probables », c’est-a-dire qui restent ambigués car leur identification ne porte que
sur la morphologie qui peut étre rencontrée également chez des eucaryotes et
d’autres bactéries, ont été étudiés pour tester leur identification en utilisant de
nouveaux critéres. Cette thése se focalise sur I'étude de différents taxa
protérozoiques ; Polysphaeroides filiformis, Arctacellularia tetragonala,
Chlorogloeaopsis spp., et Navifusa majensis. La combinaison de techniques pour
caracteriser leur morphologie, morphométrie, ultrastructure, composition moléculaire
et distribution de certains éléments a permis de confirmer
l'identification comme cyanobactérie de deux microfossiles, Polysphaeroides
filiformis (Supergroupe Mbuji-Mayi, République Démocratique du Congo) et Navifusa
majensis (Groupe Tawallah, Australie; Supergroupe Shaler, Canada). Le microfossile
multicellulaire branchu P. filiformis a pu étre interprété comme une cyanobactérie
appartenant a la famille des Stigonématacées. De plus, I'étude de l'ultrastructure de
N. majensis a pu mettre en évidence les plus vieux thylakoides préservés dans des
cellules fossiles et qui sont donc considérés comme une preuve directe de la
photosynthése oxygénique. La détection de nickel dans des inclusions
intracellulaires présentes dans certaines cellules fossiles a également permis de
mettre en évidence la préservation de chlorophylle dégradée sous forme de Ni-
geoporphyrines. Deux nouveaux points de calibration pour les horloges moléculaires
de cyanobactéries ont pu ainsi étre proposés grace a cette thése : 1. Un premier
point (&ge minimum ~1 Ga) pour les cyanobactéries fixant I'azote atmosphérique
dans des cellules différenciées appelées hétérocytes, grace a P. filiformis ; 2. Un






second point de calibration (dge minimum ~1.75 Ga) pour la divergence entre les
cyanobactéries possédant des thylakoides et celles qui font la photosynthése sans
I'aide de ces membranes (de type Gloeobacter), grace a Navifusa majensis. Enfin, ce
travail montre aussi qu’il est aussi important d’étudier les organismes modernes pour
comparaison avec les microfossiles étant donné que certains groupes de micro-
organismes modernes produisent des composés uniques a ces groupes, comme par
exemple la production de pigments tels que la scytonémine ou la gloeocapsine
permettant la protection des cyanobactéries contre les UV, et qui pourraient étre
recherchés dans les microfossiles.
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