
Historiquement, c’est en 1972 que Niles
Eldredge et Stephen J. Gould, deux
paléontologues américains, viendront
démontrer ce désaccord, à travers un
article qui déclenchera une réelle polé-
mique. Leur article propose que l’évolu-
tion des organismes observée dans les
séries fossiles s’exprime sous forme de
périodes exemptes de toutes modifica-
tions et interrompues d’événements de
modifications brutales : c’est le modèle
évolutif nommé « équilibres ponctués ».
Ce modèle s’oppose donc à celui de
l’évolution graduelle prôné par la théo-
rie synthétique de l’évolution. Bien évi-
demment, ces propositions furent
diversement reçues, mais le moins que
l’on puisse dire est que cet article va
déclencher une multitude de réactions
dans de nombreux domaines. Les
paléontologues alors présents à
l’Université de Bourgogne participèrent
activement au débat, avec comme point
culminant en 1982, l’organisation d’un
colloque international à Dijon intitulé «
Modalités, rythmes et mécanismes de
l’évolution biologique ». 140 scientifi-
ques, dont Niles Eldredge et Stephen J.
Gould participèrent. Plus de 20 ans
après ce colloque, le débat « évolution
graduelle » contre « évolution ponctuée
» semble largement dépassé. Mais il en
a produit un autre, aujourd’hui en plein
essor, bien plus passionnant encore. Si
l’évolution biologique à grande échelle
de temps (à l’échelle macroévolutive),
ne peut être expliquée uniquement par
le mécanisme de la sélection naturelle
agissant à une échelle de temps courte,
à l’échelle microévolutive, alors pour-
rait-il exister des mécanismes évolutifs
complémentaires, à d’autres échelles ?

C’est dans cette perspective que
l’équipe Macroévolution et dynamique
de la biodiversité (Tableau 1) du labora-
toire Biogéosciences (UMR CNRS 5561)
au sein de l’Université de Bourgogne a
construit son projet de recherche en
cours. Les chercheurs membres de cette
équipe sont spécialisés dans l’étude de
cette évolution biologique à grande
échelle. Il s’agit pour nous de docu-

menter l’évolution de la biodiversité sur
des durées de temps pouvant atteindre
plusieurs millions, voire dizaines de
millions d’années. Mais analyser la bio-
diversité passée nécessite aussi une
compréhension de la biodiversité
actuelle et de son fonctionnement. C’est
ainsi que nous développons également
des travaux sur des organismes vivant
actuellement. Notre priorité est l’ana-
lyse des fluctuations des formes de vie
au cours des temps géologiques ou
dans l’espace géographique actuel ou
fossile et l’identification des mécanis-
mes qui provoquent ces fluctuations.
Nous développons des exemples tirés
d’organismes fossiles ou actuels, prin-
cipalement parmi les céphalopodes, les
échinodermes et les rongeurs, et nous
proposons également de nouveaux
outils d’études ou de nouveaux modè-
les d’interprétation plus conceptuels
(Eble 2004, Navarro 2003, Neige
2003a). Le présent article expose des
avancées de notre équipe concrétisées
par des publications récentes. Trois
exemples sont choisis : le premier se
déroule sous nos yeux, dans un monde
actuel, le long des côtes de l’ancien
monde (Neige 2003b) ; le deuxième
nous recule dans le temps, il y a 170
millions d’années environ, dans un
océan Boréal alors sans glace (Navarro
et al 2005) ; et le troisième nous
entraîne vers des formes de vie bien
singulières d’il y a 520 millions d’an-
nées (Lefebvre et al 2004).

Quantifier pour mieux 
comprendre

Si le mot biodiversité est maintenant
largement utilisé, il reste que décrire
précisément un morceau de cette biodi-
versité — par exemple les organismes
marins du Jurassique — reste une acti-
vité complexe, longue et qui n’admet
pas de réponse unique ! Faut-il par
exemple s’intéresser au nombre d’espè-
ces ? Ou au contraire aux variations
morphologiques plus ou moins intenses
qui existent entre elles ? Ou encore aux

tailles atteintes par les différents indivi-
dus ?

Le système de description le plus clas-
sique est le dénombrement des espèces.
Cette mesure de la biodiversité est
nommée diversité taxinomique. A
l’échelle macroévolutive, l’analyse de
cette diversité taxinomique a permis de
mettre en évidence des extinctions
majeures — des moments où beaucoup
d’espèces disparaissent — ainsi que de
documenter les modalités d’augmenta-
tion des espèces au cours des temps
géologiques. Mais cette approche bien
que très informative ne dit rien sur
l’amplitude des différences morpholo-
giques entre les espèces : qu’un milieu
de vie contienne deux fois plus d’espè-
ces qu’un autre n’indique pas s’il pos-
sède des organismes morphologique-
ment deux fois plus variés. Pourtant
l’amplitude des différences morpholo-
giques est une donnée particulièrement
informative, par exemple pour com-
prendre les réactions de la biodiversité
vis-à-vis de modifications environne-
mentales.

Un second système descriptif, déve-
loppé depuis une dizaine d’années
environ, complète le précédent. Il a
pour objectif de chiffrer la quantité de
morphologies présentes à un moment
donné de l’histoire de la vie (ou dans
une zone géographique précise), sans
référence à leur appartenance à des
groupes taxinomiques (Gould 1991).
Cette mesure de la biodiversité est
nommée disparité morphologique. Pour
chiffrer cette disparité morphologique,
plusieurs étapes sont nécessaires. Il faut
d’abord décrire les morphologies. Une
multitude de techniques existent : cer-
taines s’appuient sur des mesures
linéaires caractéristiques de la forme,
d’autres sur l’identification de points
anatomiques singuliers, d’autres encore
ne s’intéressent qu’au contour de la
forme. Quelles qu’elles soient, ces des-
criptions fournissent des données —
dimensionnelles, topologiques ou
autres — qui sont ensuite analysées afin
d’ordonner et de hiérarchiser les res-
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Microévolution,
Macroévolution… 
Deux échelles pour en savoir plus

La biodiversité observée aujourd’hui
n’est qu’une étape transitoire entre un
futur en partie prévisible et un passé «
lisible » si l’on prend soin d’analyser en
détail les séries fossiles. Nous savons
ainsi, par exemple, que les dinosaures
s’éteignent il y a 65 millions d’années,
à la fin du Crétacé, mais que certains
vont survivre sous une forme différente
nommée « oiseau ». Nous connaissons
maintenant en détail l’incroyable
diversité des formes prises par la vie il
y a 540 millions d’années, dont peu
survivront après. Grandeurs et déca-
dence des formes de vie fossiles et
actuelles sont les mots d’ordre perma-
nents d’une biodiversité en lutte pour
l’existence.

Dans les années cinquante, les règles
du jeu de cette lutte furent bien expli-
citées par la théorie synthétique de
l’évolution, héritière de la théorie de

Darwin. En incorporant les progrès
apportés par la génétique, elle propo-
sait une vision intégrée des mécanismes
qui produisent l’évolution des organis-
mes :
— le matériel génétique subit des modi-
fications lors de sa réplication et/ou de
sa transmission qui provoquent une
variation entre les individus au sein des
populations (chacun peut faire l’expé-
rience de cette variation en regardant
autour de soi : nous sommes tous diffé-
rents les uns des autres) ;
— il se produit ensuite un tri par le
mécanisme de la sélection naturelle,
qui a pour effet de sélectionner les indi-
vidus les mieux adaptés au regard des
conditions du moment. Ce tri existe
simplement parce que les ressources,
par exemple alimentaires, ne sont pas
suffisantes au développement de tous
les individus.
D’un point de vue général, cette théorie
identifie une cible biologique particu-
lièrement importante : la population,
où agissent les mécanismes de l’évolu-
tion (il existe cependant d’autres cibles
potentielles : par exemple le gène, l’in-

dividu, l’espèce et, à de très grandes
échelles, le clade : regroupement de
nombreuses espèces issues d’un ancêtre
commun). On nomme microévolution
l’étude des mécanismes et des événe-
ments produits à cette échelle des
populations. Dans le cadre de la théorie
synthétique, les mécanismes de cette
échelle sont aussi responsables de
l’évolution à une échelle plus large, au-
delà de l’espèce : à l’échelle dite
macroévolutive.

A cette échelle macroévolutive, qui
s’observe sur un temps long de plu-
sieurs millions ou dizaines de millions
d’années (temps géologiques), la théorie
synthétique prévoit que les espèces
évoluent par de petites modifications
graduelles dues au mécanisme de la
sélection naturelle. Si l’on suit cette
théorie, les successions fossilifères
observées par les paléontologues doi-
vent montrer ces modifications gra-
duelles. Il semble cependant que les
données paléontologiques soient par-
fois en désaccord avec ce que prévoit la
théorie synthétique de l’évolution.
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Migrer pour innover

Les ammonites, elles aussi des céphalo-
podes, proches parentes des seiches, des
calmars et des poulpes (Jacobs &
Landman 1993) s’éteignent il y a 65 mil-
lions d’années. Elles sont caractérisées
par une coquille externe fonctionnant là
encore à la manière d’un sous-marin.
Cette coquille porte un grand nombre de
caractères morphologiques révélateurs à
la fois de l’histoire évolutive des espèces
et dans une certaine mesure des condi-
tions environnementales.

L’étude menée par Nicolas Navarro,
Pascal Neige et Didier Marchand
(Navarro et al 2005) a permis de suivre
pas à pas pendant plus de 11 millions
d’années au cours du Jurassique moyen
les changements morphologiques inter-
venus chez un groupe d’ammonites qui
a colonisé l’océan Boréal. Il y a 170
millions d’années (au cours du
Jurassique), le pôle Nord n’était pas
gelé et sa place s’étendait l’océan
Boréal qui servit d’incubateur à ce
groupe d’ammonites (les
Cardioceratidae) venu le coloniser. Mais
au milieu de cette période, un autre
groupe d’ammonites viendra perturber
le développement des premiers coloni-
sateurs. Cette lutte entre groupes pro-
voquera une réaction surprenante, mise
en évidence par une analyse précise de
la disparité morphologique selon l’ap-

proche exposée précédemment. Trois
événements semblent particulièrement
importants dans l’histoire de ces
ammonites, et ont provoqué des réac-
tions marquées :

— la colonisation initiale de l’océan
Boréal va provoquer une augmentation
rapide de la disparité des formes (Figure
4, événement 1). Cette réaction marque
l’opportunité pour ces ammonites d’in-
venter de nouvelles morphologies à la
faveur de l’exploration d’un nouveau
domaine géographique et donc de nou-
velles conditions environnementales ;
— l’arrivée et l’expansion d’un autre
groupe d’ammonites en concurrence
avec les premières viendront fortement
diminuer puis bloquer cette « expan-
sion » morphologique des
Cardioceratidae (Figure 4, événement
2). La concurrence entre clades a
débuté ;
— les modifications de l’environnement
vont finalement offrir aux
Cardioceratidae une chance unique :
coloniser un nouveau domaine géogra-
phique en marge de l’océan Boréal.
L’effet sera immédiat en terme morpho-
logique par une augmentation brutale
de la disparité des formes (Figure 4,
événement 3).

Dans cet exemple encore, le rôle des
migrations géographiques fut prépon-
dérant. Mais il soulève en plus la ques-

tion de l’interaction entre groupes
(dans notre cas deux groupes majeurs
d’ammonites). En effet, les
Cardioceratidae n’atteindront leur véri-
table apogée de disparité morphologi-
que qu’après une longue histoire finis-
sant par la colonisation d’un second
domaine géographique. Mais avant cela
il leur aura fallu coloniser un premier
domaine géographique puis lutter
contre un second groupe migrant d’am-
monites. Paradoxalement, alors qu’ils
ont d’abord en quelque sorte « perdu »
cette lutte (leur disparité morphologi-
que diminue) ils trouveront un
deuxième « souffle » par la colonisation
d’un second domaine géographique. Il
est probable que sans leur capacité à
migrer, possibilité offerte à la faveur de
modifications géographiques, les
Cardioceratidae auraient disparu.

120 millions d’années pour
évoluer

En matière de formes bizarres, les sty-
lophores font référence ! Ces échino-
dermes de l’ère primaire vivant sur les
fonds marins et dont les premiers indi-
vidus apparaissent il y a plus de 520
millions d’années se composent d’un
corps en deux parties : la thèque, sorte
de boîte aplatie contenant la plupart
des organes du corps et l’aulacophore,
appendice flexible portant un bras
nourricier et la bouche (Figure 5).

Selon la méthode décrite précédem-
ment, Bertrand Lefebvre, Gunther Eble,
Bruno David et Nicolas Navarro
(Lefebvre et al 2004) ont suivi sur plus
de 120 millions d’années (du Cambrien
moyen au Dévonien moyen, il y a 400
millions d’années) l’histoire morpholo-
gique de ce groupe. Mais pour mieux
comprendre la diversification puis l’ex-
tinction de ces échinodermes, les
auteurs de cette étude ont inventé un
indice d’occupation géographique : une
mesure qui reflète la diversité des zones
géographiques colonisées par les stylo-
phores. La Figure 6 montre ainsi les
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semblances et différences entre les
morphologies. Les techniques statisti-
ques utilisées permettent de synthétiser
les données morphologiques sous for-
mes d’espaces géométriques, nommés —
dans notre domaine spécifique — espa-
ces morphologiques (David et al 2004)
ou sous forme de paramètres arithméti-
ques révélateurs de la quantité de mor-
phologies présentes à un temps t ou
dans une zone géographique donnée
(Foote 1993).

C’est seulement une fois cette étape
réalisée que l’observation et l’interpré-
tation peuvent commencer, parce que
nous possédons maintenant une double
quantification des fluctuations de la
biodiversité : l’une basée sur le dénom-
brement des groupes taxinomiques (des
espèces par exemple), l’autre sur la dis-
parité des morphologies.

Huit bras, deux tentacules 
et un os !

Les seiches (Figure 1), proches parentes
des calmars et des poulpes (tous des
céphalopodes) ont une anatomie bien
étonnante : elles possèdent une coquille
interne, l’os (ou sépion) qui leur permet
d’avoir une densité à tout moment pro-
che de celle de l’eau de mer, par rem-
plissage ou vidange de ces loges inter-
nes, à la manière d’un sous-marin. Elles
possèdent 10 appendices autour de la
bouche : les deux plus grands — les
tentacules —, rétractables dans des sor-
tes de poches lui serviront à chasser.

Envisagées à l’échelle globale, les sei-
ches ont d’autres particularités tout
aussi étonnantes : elles sont présentes
dans les mers peu profondes (jusqu’à
600 mètres de profondeur maximale) le
long des côtes depuis la Norvège
jusqu’au Japon et à l’Australie en pas-
sant par l’Afrique et l’Inde mais totale-
ment absentes des côtes américaines ou
en Nouvelle-Zélande par exemple
(Figure 2). Dans leur zone de présence
actuelle, elles sont parfois peu diversi-
fiées, comme en Méditerranée, ou au
contraire, très diversifiées, comme sur
les côtes d’Afrique du Sud ou sur les
côtes Nord australiennes.

La question générale qui nous a intéres-
sés ici fut celle de la mise en place de
cette répartition géographique très parti-
culière. L’auteur de cette étude, Pascal
Neige, en suivant la démarche explicitée
précédemment, a pu établir deux quanti-
fications de la biodiversité. L’une fait état
de la diversité taxinomique (ici le nom-
bre d’espèces) par unité géographique et
l’autre de la disparité morphologique (ici
la diversité des formes des coquilles
internes). La confrontation de ces deux
mesures (Figure 3) permet de révéler des
zones géographiques singulières :

— les aires de répartition géographiques
extrêmes (A, B et N, sur les figures 2 &
3) sont caractérisées par l’association
attendue d’un faible nombre d’espèces
avec peu de disparité morphologique ;
— le pourtour sud-africain (C, D & E sur
les figures 2 & 3) est quant à lui singu-

lier par l’association d’une très forte
disparité morphologique quel que soit
le nombre d’espèces présentes. Cette
association inattendue révèle le jeu de
mécanismes évolutifs à grande échelle.
Il est probable que cette zone géogra-
phique fut le théâtre de colonisations
successives d’espèces de seiches, venant
soit de l’océan Atlantique soit de
l’océan Indien, dans un contexte géo-
graphique variable : à l’origine de la
diversification des seiches, il y a envi-
ron 50 millions d’années, existait
encore une connexion directe entre
l’océan Indien et la mer Méditerranée
(au niveau de l’actuel Golfe Persique)
qui a probablement été utilisée par les
seiches. Cette connexion fut fermée il y
a environ 35 millions d’années par le
jeu de la tectonique des plaques, modi-
fiant alors très largement les possibili-
tés de migration de ces organismes. La
singularité du pourtour Sud-africain
résulterait donc de la rencontre d’espè-
ces européennes anciennes colonisant
les côtes africaines (de l’Ouest vers
l’Est) et d’espèces de l’océan Indien
colonisant ces mêmes côtes mais dans
un sens inverse (de l’Est vers l’Ouest).

Dans un tel contexte, la diversification des
seiches semble due au jeu parallèle de la
sélection naturelle à l’échelle locale (il n’est
pas question ici de nier le rôle fort de ce
mécanisme évolutif) et de mécanismes
évolutifs à grande échelle jouant sur la
capacité de migration de certaines espèces.
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Figure 1. Seiche actuelle (Sepia officinalis). Photo P.
Neige prise au laboratoire océanologique de Banyuls-
sur-Mer.

Figure 2. (d’après Neige 2003b). Répartition géographique
actuelle des seiches (Céphalopode). 17 unités biogéogra-
phiques (nommées A à Q) permettent l’analyse détaillée
de la distribution géographique de ces céphalopodes.

Figure 3. (d’après Neige 2003b). Relations entre le
nombre d’espèces et la disparité morphologique chez
les seiches actuelles. Les lettres correspondent aux uni-
tés biogéographiques définies dans la figure 2. Fond de
l’image : morphologie d’un os de seiche (haut : vue ven-
trale, bas : vue latérale).

Figure 4. (d’après Navarro et al 2005). Fluctuations de la disparité morphologique des coquilles d’ammonites
(Céphalopode) dans l’océan Boréal du Bajocien supérieur au Callovien moyen (Jurassique). Fond de l’image : morpho-
logie d’une coquille d’ammonite (gauche : vue de l’ouverture, droite : vue latérale).
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relations entre la disparité morphologi-
que et l’occupation géographique de ces
échinodermes. Elles sont paradoxales à
plusieurs points de vue :

- au début de leur histoire (Figure 6, phase
1), les stylophores expriment une faible
disparité des formes même s’ils occupent
de nombreuses zones géographiques ;
- inversement (Figure 6, phase 2), lors-
que leur dispersion géographique sera
très réduite, ils exprimeront une très
forte disparité morphologique ;

- leur période de plus forte colonisation
géographique (Figure 6, phase 3) est
marquée par une baisse de la disparité
morphologique ;
- ce n’est que plus tard au cours de leur
histoire (Figure 6, phase 4) que les deux
paramètres présenteront des variations
plus ou moins parallèles.

Trouver une logique à ces observations
reste bien difficile ! Il n’existe pas de
relation forte entre l’expansion géogra-
phique et l’augmentation de la disparité
des formes. Tout se passe en fait comme
si les stylophores étaient capables de
migrer seulement si les conditions
environnementales qu’ils affectionnent
étaient elles aussi répandues géogra-
phiquement. Dans un tel contexte, la
disparité morphologique reste stable. Il
est alors probable ici que l’indice d’oc-
cupation géographique ne soit que très
peu révélateur des conditions environ-
nementales. Les phases d’augmentation
forte de la disparité seraient alors sous
contrôle de contraintes environnemen-
tales locales, sans pour autant que ces
organismes aient colonisé des aires
géographiques fort distantes.

La biodiversité n’est pas un
long fleuve tranquille

A l’heure où la biodiversité est un sujet
dépassant largement le cadre du
domaine scientifique, quels enseigne-
ments tirer de ces exemples ? A l’évi-
dence, la biodiversité est en perpétuel
ajustement, évidemment sous contrôle
de facteurs locaux et de contraintes
génétiques, mais également sous
contrôle de facteurs agissant à de gran-
des échelles comme nous venons de
l’expliquer. Ainsi, il semble que l'échelle
microévolutive (sur un temps court, de
l’ordre de quelques générations) et
macroévolutive (sur un temps long, au-
delà du million d’années) soient pour
une part non négligeable indépendan-
tes. Dans un tel contexte, le paléontolo-
gue apporte une dimension irremplaça-
ble à l’étude de cette biodiversité : le
temps. Il démontre ainsi des phases de
modifications brusques des morpholo-
gies, ou des phases de stabilité tout au
long des temps géologiques. Il démontre
également le rôle fort du hasard dans la
dynamique de la biodiversité (si la
deuxième migration des ammonites de
l’océan Boréal jurassique n’avait pas été
possible, que seraient-elles devenues ?).

Si l’on accepte ce découplage entre
microévolution et macroévolution, une
conséquence apparaît alors : il est néces-
saire — et de notre point de vue indispen-
sable — de développer des travaux offrant
une pluralité des approches, en particulier
en ce qui concerne les échelles de temps
et d’espaces. Notre prochain défi sera
donc d’intégrer des données descriptives
variées de la biodiversité, en termes de
temps et d’espace, selon des approches
elles aussi variées (morphologiques, phy-
logénétiques, ontogénétiques, environne-
mentales ou autres). C’est à la faveur de
cette pluralité, exprimée au sein de l’UMR
Biogéosciences, que nous affinerons
notre compréhension du monde biologi-
que actuel ou fossile et que nous pour-
rons espérer en tirer des conséquences
quant à la gestion de la biodiversité
actuelle. �
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Figure 5. Stylophore (Echinoderme) de l’Ordovicien
(-490 millions d’années) du Maroc. Photo J. Thomas
(service commun Transtyfipal).

Figure 6 (d’après Lefebvre et al in prep.). Fluctuations de la disparité géographique et de la disparité morphologiques
des thèques de stylophores (Echinodermes) du Cambrien moyen au Dévonien moyen. Fond de l’image : morphologie
d’un stylophore (droite : vue inférieure, centre : vue latérale, gauche : vue supérieure). Les chiffres en vert indiquent les
différentes phases de l’histoire des stylophores (voir texte). uBB
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