Climat, Environnement et Evolution de la biodiversité au cours des temps géologiques
Conférence scientifique de Gilles ESCARGUEL
L’ordre de grandeur de la durée de vie moyenne d’une espèce est de quelques (moins d’une 10aine) millions d’années (p.ex., 2,5 MA chez les mammifères) : les espèces apparaissent et disparaissent donc de façon permanente. A un moment donné, très peu d’espèces ont une aire de distribution globale : sur les continents comme dans les océans, la biodiversité n’est pas uniformément distribuée.
Au cours des temps géologiques, des espèces sont apparues, ont vécu, puis ont disparu, soit par spéciation (une espèce engendre deux [ou plus] nouvelles espèces, c’est-à-dire nouvelles communautés de reproduction), soit par extinction. Deux questions peuvent donc être posées :
· celle de la distribution des êtres vivants dans le temps et l’espace : d’une part, à un endroit donné comment varie la biodiversité au cours du temps, et d’autre part, à un moment donné comment cette biodiversité se distribue-t-elle géographiquement ?
· celle du(des) mécanisme(s) qui contrôle(nt) cette distribution et ses variations dans le temps et dans l’espace.
Dans les deux cas, quels sont les facteurs qui déterminent ces variations ?

Je développerai trois exemples, adaptables à l’enseignement secondaire, en collège comme en lycée.

EVOLUTION DE LA BIODIVERSITE AU COURS DU PHANEROZOIQUE (550 MA)
Le graphique du nombre de familles marines de métazoaires permet d’observer les crises : comment cette courbe a été obtenue, comment l’exploiter ?
Même si la notion est ancienne (inventaire des espèces dans un milieu, à un moment donné – une saison, un étage géologique,…), le terme de « biodiversité » est récent (Wilson, en 1989). Concrètement, différentes façons (complémentaires) d’appréhender cette notion existent ; toutes passent, à un moment ou à un autre, par une mesure : compter des nombres de taxons (espèces, genre, familles…), d’allèles pour un locus donné (variabilité des génomes dans une espèce ou de différentes espèces), le nombre de clades (diversité phylogénétique) ou bien encore de types morphologiques distincts (diversité phénétique). On peut avoir dans un milieu beaucoup d’espèces mais peu de diversité morphologique (ou inversement), on peut également parler de biodiversité fonctionnelle (p.ex., diversité des régimes alimentaires).
Comment mesurer ces biodiversités ?
· la diversité taxinomique (nombre [= richesse] et abondance relative des taxons) ; 
· le polymorphisme des génomes des taxons. 
· la diversité phylogénétique intègre le degré de parenté : par exemple, 10 espèces dans 10 genres d’une même famille correspond à une moins grande diversité phylogénétique que 10 espèces dans 10 familles différentes (on peut évaluer le degré de dispersion des taxons). 
· la diversité fonctionnelle. (cf diapo avec les définitions).
De toutes ces mesures possibles, la richesse taxonomique (p.ex., richesse spécifique = nombre d’espèces ; richesse générique = nombre de genres…) est la plus facilement mesurable et étudiable – et souvent la plus riche en information ! Mesurée pour plusieurs unités temporelles successives, elle permet de calculer des taux d’évolution (= quantité proportionnelle de changement  par unité de temps). L’exemple donné sur la diapositive indique la présence (habituellement codée « 1 » dans les tableaux) et l’absence (habituellement codée « 0 ») de 15 taxons dans 3 intervalles de temps successifs. On pourra mesurer le nombre de disparitions (-) ou d’apparitions (+) pour chaque intervalle de temps (on ne s’intéresse ici qu’à la diversité taxinomique et non phylogénétique). On peut alors calculer le taux d’apparition : c’est le rapport 
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 ; de même pour le taux d’extinction 
[image: image2.wmf]intervalle

l'

 

de

 

durée

 

 

 taxons

de

 

 total

Nb

disparus

 

 taxons

de

 

Nb

´

. A partir de ces deux quantités, on déduira facilement le taux de renouvellement (somme des taux d’apparition et d’extinction), la diversification nette (> 0 si apparitions > extinctions, < 0 si apparitions < extinctions) et la volatilité (v. diapo. pour les définitions).

Cette démarche est appliquée à un jeu de données extraordinairement riche (données d’utilisation libre et accessible sur internet), fruit de plus de 30 ans de travail d’un chercheur de l’Université de Chicago (J. Sepkoski Jr.) et de son équipe, donnant la présence ou l’absence d’environ 32000 genres marins au cours du Phanérozoïque
. 
Il s’agit de :

· choisir le groupe taxonomique : la faune entière, un phylum, une classe ;

· on obtient alors un tableau de résultats  (récupérable par copier-coller dans une feuille de tableur) des groupes sélectionnés (on prendra soin de remplacer le point par la virgule dans toute la feuille). Dans ce tableau, chaque ligne est un étage du Phanérozoïque avec, en première colonne, le nom de l’étage, en 2, la date de début de l’étage et les 5 colonnes suivantes : 
· X-FL (jaune) : nb de genres apparaissant et disparaissant dans l’étage, et donc connus uniquement dans cet étage,
· X-bL (rouge) : genres connus dans un ou plusieurs étages précédents, et disparaissant dans l’étage ; 
· X-Ft (vert) : genres apparaissant dans l’étage, et connus dans un ou plusieurs étages suivants ;
· X-bt (blanc) : genres connus dans l’étage, ainsi que dans un ou plusieurs étages précédents et suivants ;
· Total D : nb total de genres connus dans l’étage (= somme des 4 colonnes précédentes).
· on peut alors calculer les différents taux d’après les formules précédentes, ou bien utiliser directement les taux calculés par le programme (colonnes H [taux d’extinction] et I [taux d’apparition] ; les formules utilisées sont moins intuitives, mais les valeurs obtenues mathématiquement plus satisfaisantes ; dans le cas présent, les résultats obtenus avec ces 2 méthodes de calculs sont qualitativement équivalents).
La diapositive suivante montre une application avec le nombre de genres au cours du Phanérozoïque. On distingue les crises (périodes de baisse de la richesse générique), mais le résultat est la combinaison d’apparitions et d’extinctions : une baisse de la richesse totale peut être liée (1) à une diminution des apparitions (à nombre constant d’extinctions), (2) à une augmentation des extinctions (à nombre constant d’apparitions), ou bien (3) simultanément à une diminution des apparitions et une augmentation des extinctions. Il est donc utile de pouvoir séparer les deux signaux.

La suivante montre l’évolution du taux d’extinction (taux calculé par le programme) : les pics correspondent aux crises (périodes où la quantité proportionnelle d’extinctions est anormalement élevée) ; on observe aussi une tendance générale sensible à la diminution du taux d’extinction au cours du Phanérozoïque.
La suivante donne les taux d’apparitions, avec les pics et un taux global qui tend à se stabiliser à partir de 250 Ma. On voit que certaines crises correspondent bien à de faibles taux d’apparition, mais d’autres semblent (paradoxalement) être associées à de forts taux d’apparition.
La diapositive suivante donne les taux de renouvellement, de diversification nette et de volatilité ; on voit par exemple une chute sensible du taux de renouvellement au moment de la crise n°2 mais on ne la distingue pas au niveau de la crise n°3 (Frasnien/Faménien) alors que cette crise est plus importante : toutes les crises massives ne sont pas semblables.

Une autre diapositive montre la relation entre le taux d’apparition et le taux d’extinction. Question : la libération de l’« espace écologique » après une crise d’extinction abouti t-elle à l’augmentation du taux d’apparition ? Les 2 diapositives suivantes montrent qu’à l’échelle du Phanérozoïque, la meilleure relation entre le taux d’apparition et le taux d’extinction est un décalage de 2 étages : le taux d’apparition durant l’étage N est optimalement prédit par le taux d’extinction durant l’étage N – 2. Après une crise, la biosphère semble mettre un certain nombre de millions d’années (8-12 MA en moyenne) avant de commencer à se rediversifier. Néanmoins le débat sur cette question reste toujours vif, et on ne peut pas entièrement exclure que ce résultat soit en réalité un artéfact lié à une mauvaise qualité de l’enregistrement fossilifère dans les premiers MA suivant les crises.
Il peut être intéressant de rechercher un modèle d’évolution de la variation de biodiversité (augmentation linéaire, exponentielle, ou autre…). Tant au niveau générique que familial, les données analysées suggèrent : au Cambrien, un système exponentiel avortant avec la crise d’extinction fini-cambrienne ; la phase 2 du graphique correspond à un modèle logistique ; la phase 3 (Mésozoïque + Cénozoïque) est plus difficile à interpréter : modèle exponentiel ou bien première partie d’un modèle logistique où l’on n’aurait pas encore atteint le plateau de saturation ?

Cependant, la qualité d’échantillonnage fluctue considérablement d’un étage à l’autre durant le Phanérozoïque (variations du nombre d’affleurements disponibles, du degré de fossilisation et de conservation des fossiles,…) : il n’est donc pas certain qu’une partie au moins du signal soit dû à l’augmentation de la qualité des données. Il faut prendre en compte la densité d’informations dans chaque étage pour standardiser. En tenant compte de cela, on obtient alors un nouveau graphe qui montre que les 2 courbes précédentes sont en réalité des artéfacts ! Si les grandes crises restent clairement visibles, l’application d’un ou de plusieurs modèles successifs simples semble pour l’instant impossible…
LA RELATION BIODIVERSITE – CLIMAT – ENVIRONNEMENT
Quelles sont les relations entre la diversité du vivant et le climat ?

A l’échelle de l’ensemble de la biosphère marine durant le Phanérozoïque, il n’y a pas de corrélation systématique nette avec la température, la pression partielle en CO2, le niveau marin relatif (des crises se déroulent aussi bien lors de bas ou de hauts niveaux marins globaux ; cependant, plusieurs d’entres elles semblent liées à une période de chute du niveau de la mer), ni encore avec les impacts météoritiques ou les trapps (plusieurs crises ont une météorite et/ou un trapp associé, mais d’autres non).
Finalement, chaque crise d’extinction apparaît comme un cas particulier, une combinaison unique de facteurs défavorables (glaciation, bas niveau marin, impact météoritique, trapp…), sans qu’aucun de ces facteurs n’apparaisse comme élément systématiquement déterminant dans le déclenchement de la crise.
L’échelle géographique globale n’est pas écologiquement fonctionnelle : à l’échelle de l’ensemble de la biosphère, aucune règle générale reliant biodiversité, climat et environnement n’apparaît. Il est donc indispensable de réaliser l’analyse à un niveau géographique plus restreint, physiographiquement homogène et écologiquement fonctionnel.
Les variations de biodiversité se mesurent dans le temps (par le calcul de taux) ; elles se mesurent également dans l’espace géographique. La diversité d’une région (diversité γ, mesurée sur une surface de quelques milliers à 10aines de milliers de km2) est elle-même constituée d’assemblages locaux (de diversité α) dont on peut évaluer l’hétérogénéité (diversité ). De même pour différentes régions au sein d’une aire géographique plus vaste (un continent, un océan).
Pour étudier l’évolution de la biodiversité au sein d’une région naturelle, on doit disposer d’un enregistrement fossilifère dense (à défaut d’être continu) sur une période de plusieurs MA. La diapositive (planisphère) situe 4 régions naturelles (en domaine continental) pour lesquelles de telles données existent :

· première moitié de l’ère tertiaire au Wyoming, USA (données « Mammifères » publiées et récupérables sur demande) ;

· second tiers de l’ère tertiaire en Quercy, France (données « Mammifères placentaires » publiées et récupérables sur demande) ;
· seconde moitié de l’ère tertiaire dans le SE de l’Espagne (données « micro-Mammifères placentaires » non disponibles) ; 
· second tiers de l’ère tertiaire dans le NE de l’Australie (données « Mammifères marsupiaux » non disponibles).

Les données venant du Quercy (Causses) proviennent d’environ 150 gisements fossilifères karstiques dispersés sur environ 7000 km2. Le causse quercynois est un plateau calcaire jurassique (150 MA) dans lequel se sont formés des karsts à partir du début de l’Eocène (55 Ma). Aujourd’hui, ces karst ne fonctionnent plus (on parle de paléokarsts), et l’érosion du plateau calcaire les a mis à l’affleurement (alors qu’il y a 55 MA, il étaient bien sûr souterrains). Entre 55 et 20 MA, ces karsts ont fonctionné comme des pièges de la faune qui vivait au-dessus (on observe couramment ce phénomène dans les karsts actuels). La période la mieux documentée et que nous analyserons ici couvre 18 MA, entre la fin de l’Eocène moyen (40 MA) et le début du Miocène (22 MA).
Ce grand plateau jurassique a été exploité au XIXème siècle pour ses phosphates (pour en faire de l’engrais). Puis l’exploitation a rapidement été abandonnée au profit de celle des phosphates du Maroc (économiquement plus rentables). Ainsi l’exploitation minière a permis de fournir des fossiles que l’on retrouve aujourd’hui dispersés partout dans le monde. Depuis 1966, les paléontologues sont retournés sur le terrain et on mis à jour plus de 150 localités ayant livré des fossiles.
Dans le tableau de taxons, chaque ligne représente une espèce, présente (« 1 ») ou absente (« 0 ») dans 18 intervalles temporels successifs, chacun représentant environ 1 MA.

Pour chaque localité, on peut représenter la distribution pondérale
 des espèces constituant la communauté fossile. Ce graphique, appelé cénogramme, montre la différence proportionnelle de taille entre les espèces consécutives, depuis la plus grande jusqu’à la plus petite. L’étude comparative préalable de centaines de cénogrammes actuels montre qu’indépendamment du contenu taxonomique de chaque communauté, différents cénogrammes vont présenter des caractéristiques graphiques communes dès lors qu’ils vont correspondre à des conditions climato-environnementales proches, sinon équivalentes. Autrement dit, quelle que soit la composition taxonomique de la communauté étudiée, on va pouvoir facilement distinguer 4 grandes catégories de cénogrammes qui vont nous renseigner sur le type de climat et d’environnement dans lequel vivait cette communauté, notamment en termes d’humidité, de température et d’ouverture/fermeture du milieu) :
· Climat aride, environnement ouvert (steppe, prairie, toundra) : faible diversité, lacune importante autour de 500 g, pas de lacune autour de 250 kg ;

· Climat aride, environnement fermé (savane arborée, forêt clairsemée) : diversité moyenne à faible, lacune modérée autour de 500 g, pas de lacune autour de 250 kg ;

· Climat humide, environnement ouvert (savane arborée, forêt clairsemée) : diversité moyenne à élevée, lacunes marquées autour de 500 g et 250 kg ;
· Climat humide, environnement fermé (forêt tropicale, forêt équatoriale) : diversité élevée, pas de lacune autour de 500 g, mais une lacune autour de 250 kg et très peu ou pas de très grandes espèces.
Dans tous les cas, les fluctuations de température moyenne jouent notamment sur le nombre d’espèces de petite et très petite taille.
Dans le Quercy, les cénogrammes réalisés à partir des communautés fossiles indiquent qu’une forêt tropicale humide (Eocène moyenne) a été suivie d’un environnement de type forêt décidue sous climat humide (Eocène supérieur), puis d’un milieu beaucoup plus aride correspondant à une savane plus ou moins arborée (Oligocène inférieur et début de l’Oligocène supérieur) aboutissant finalement au retour d’une forêt tempérée (fin de l’Oligocène supérieur et début du Miocène). Ces déductions sont parfaitement en phase avec ce que l’on sait par ailleurs des climats à ces périodes : à l’Eocène inférieur et moyen, Terre sans calotte glaciaire, avec un climat uniformément chaud, de type « greenhouse » (forêts tropicales fossiles au-delà des cercles polaires arctiques et antarctique !) ; puis, dès la fin de l’Eocène moyen, la T° diminue mais le climat est encore subtropical dans le Quercy. A la limite Eocène-Oligocène, changement majeur avec mise en place de la calotte glaciaire antarctique, puis retour à des conditions climatiques globales plus clémentes à la fin de l’Oligocène et au début du Miocène. 
A l’échelle des communautés locales de mammifères ayant existé au sein de la région naturelle quercynoise, les Cénogrammes montrent donc parfaitement la corrélation qui peut exister entre biodiversité et climat.

A l’échelle régionale, on peut suivre l’évolution de la richesse spécifique au cours du temps. Pour chaque intervalle temporel, il est possible de prédire (au sens statistique du terme) le nombre d’espèces non encore découvertes dans cet intervalle, à partir de la distribution des espèces déjà découvertes dans les localités fossilifères échantillonnées. Différentes méthodes existent pour cela, la plus simple (l’estimateur de Chao-2) étant basée sur le nombre d’espèces déjà découvertes (Nobs), ainsi que sur le nombre d’espèces trouvées dans seulement un (Q1) ou deux (Q2) gisement(s) fossilifère(s).

Les données disponibles montrent, pour l’intervalle de temps étudié, que la diversité locale moyenne et la diversité régionale totale ne suivent pas la même évolution : au sein d’une région climatiquement homogène (en première approximation…), la diversité locale est contrôlée par les paramètres environnementaux, au contraire de la diversité régionale. Un tel découplage implique nécessairement de fortes fluctuations de l’hétérogénéité taxonomique entre localités (diversité ) au cours du temps. En périodes chaudes et humides (environnements fermés, régionalement homogènes), la diversité locale est élevée et les assemblages taxonomiques peu différents d’une localité à l’autre au sein d’une région ( la diversité régionale totale n’est pas beaucoup plus élevée que la diversité locale moyenne ; au contraire, en périodes plus froides et sèches (environnements ouverts, régionalement hétérogènes), la diversité locale est faible sans que cela affecte nécessairement la diversité régionale totale, du fait d’une plus forte hétérogénéité dans la composition taxonomique des communautés locales.
LA DIVERSIFICATION CENOZOÏQUE DES MAMMIFERES PLACENTAIRES : L’EXEMPLE DES RONGEURS
Après une première dichotomie vers 140 MA voyant la séparation des mammifères marsupiaux et placentaires, les placentaires se scindent en 2 clades principaux, les Afrothériens et les Boréoeuthériens, il y a environ 100 MA, événement qui pourrait être lié à la fin de l’ouverture de l’Atlantique Sud. Une 15aine de MA plus tard, les Boréoeuthériens se scindent à leur tour en deux clades, les Laurasiathériens et les Euarchontoglires. Au sein des ces grands clades, les Ordres actuels de placentaires vont, d’après les données moléculaires, diverger les uns des autres durant la fin du Crétacé mais, pour des raisons qui restent débattues, ne font pour la plupart leur apparition soudaine dans le registre fossile qu’autour de la limite Paléocène-Eocène, il y a 55,5 MA, soit 10 MA après la crise Crétacé/Tertiaire, au moment d’un bref (environ 150 000 ans) événement climatique global appelé maximum thermique Paléocène-Eocène.
C’est notamment le cas, au sein des Euarchontoglires, des rongeurs, Ordre le plus diversifié dans la nature actuelle (ils représentent près de la moitié des mammifères placentaires et apparaissent quelques centaines de milliers d’années avant la limite Paléocène/Eocène).
Leur diversification (ou radiation) initiale a lieu dès leur apparition, et dure 1 à 2 MA pendant lesquels les principaux clades de rongeurs se mettent en place.
Qu’est-ce qu’un rongeur ? C’est un mammifère placentaire généraliste au squelette post-crânien primitif (mains et pieds avec au moins 4 doigts, habituellement 5, tibia–péroné et radius-cubitus non fusionnés, clavicule et queue présentes…). Le crâne lui-même et la dentition sont, par contre, très spécialisés : 2 incisives en haut et deux en bas (les lapins et lièvres, qui n’appartiennent pas à l’Ordre des rongeurs mais à celui des lagomorphes, ont 4 incisives supérieures et 2 inférieures) ; un bloc molaire (dents jugales : prémolaires et molaires) très resserré (au moins deux prémolaires ont disparu), pas de canines et un diastème important.
Actuellement l’Ordre des rongeurs comporte près de 2300 espèces (soit 45% des placentaires) répartis dans 32 familles très diversifiées à de nombreux niveaux facilement observables.
Au niveau de la morphologie crânienne, un petit « trou » sous les orbites (foramen infra-orbitaire) présente 4 états de caractères aisément distinguables en fonction de la taille de ce trou et de la présence à ses côtés d’une plaque osseuse (dite plaque zygomatique). Le foramen et cette plaque sont impliqués dans l’accroche sur le crâne des muscles masséter, muscles permettant les mouvements antéro-postérieur de la mandibule lors de la mastication. Ainsi on distingue les morphologies :

· protrogomorphe (primitive ; ex. : castor des montagnes) : petit foramen, pas de plaque zygomatique ;

· sciuromorphe (ex. : écureuil, marmotte) : petit foramen, plaque zygomatique très développée ;

· myomorphe (ex. : loirs, rats et souris) : grand foramen, petite plaque zygomatique ;

· hystricomorphe (ex. : ragondins, cochons d’inde) : très grand foramen, pas de plaque zygomatique.

La mandibule montre deux types morphologiques différents, dont l’un des types (hystricognathe) est monophylétique. 

Dans la nature actuelle, seul le Castor des montagnes (Aplodontia rufa, espèce nord-américaine) montre la morphologie crânienne primitive des tous premiers rongeurs (protrogomorphe & sciurognathe). A cette exception près, tous les autres types se trouvent actuellement dans la faune française, soit de façon autochtone, soit parce qu’ils y ont été récemment introduits par l’Homme (cas des caviomorphes, initialement caractéristiques des Amériques [ex. : ragondins, cochons d’inde]).
Les rongeurs se distinguent également par leur régime alimentaire : on y trouve tous les régimes (granivores, frugivores, herbivores, omnivores, entomophages, prédateurs stricts,…), et donc une immense variété de morphologies dentaires.
Les modes de déplacements permettent également de réaliser des sous-groupes avec les arboricoles stricts, les terrestres marcheurs, coureurs, sauteurs, mixtes, les fouisseurs, les planeurs, les amphibies,…
Certaines espèces ont une activité strictement diurne, d’autres crépusculaire, d’autres nocturne.
La taille, enfin, est un autre attribut intéressant : de 4 grammes (Micromys minutus, le rat des moissons) à 70 kg (Hydrochoerus hydrochoeris, le Capybara actuel d’Amérique du Sud), jusqu’à 1 tonne pour certains caviomorphes fossiles (Oligocène et Miocène) d’Amérique du Sud.

Concernant les caviomorphes, l’histoire biogéographique de ces rongeurs est extraordinaire : on pense qu’ils sont arrivés en Amérique du Sud il y a 35 MA environ (avec des primates, des insectes et des angiospermes notamment) en traversant l’Atlantique (1000 à 1500 km à cette époque) sur des radeaux naturels initialement poussés par de grands fleuves africains, puis emportés par les alizés.
Les caractéristiques et l’histoire de ce groupe de mammifères peuvent illustrer la question de la biodiversité et de son évolution, peuvent constituer un exemple de groupe phylogénétique (collection de phylogène) et permettre des observations en classe.

� Adresse du jeu de données Sepkoski : � HYPERLINK "http://strata.geology.wisc.edu/jack/" ��http://strata.geology.wisc.edu/jack/�


� Chez les mammifères, il existe une corrélation directe très forte entre la surface dentaire et le poids corporel, ce qui permet de prédire assez facilement la masse corporelle moyenne des individus d’une espèce fossile à partir des dents fossiles.
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