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Un regard paléontologique sur la « 6°™ extinction de masse »

A paleontological viewpoint on the “6™ mass extinction”

Emmanuel Fara!

I UMR CNRS/uB/EPHE 6282 Biogéosciences, Université Bourgogne Franche-Comté, 6
Boulevard Gabriel, 21000 Dijon

Résumé

Une extinction est la disparition totale des représentants d’un groupe naturel d’organismes,
c’est-a-dire d’un groupe monophylétique. Ce phénomene, omniprésent dans 1’histoire du
monde vivant, est largement document¢ par les archives paléontologiques. Le registre fossile
permet d’observer des disparitions d’especes sur plusieurs centaines de millions d’années,
éclairant ainsi la notion de risque d’extinction qui est cceur des débats sur ce qui appelé
aujourd’hui la « 6°™ extinction de masse». Les informations paléontologiques ont notamment
permis de montrer que les caractéres biologiques et écologiques associés au risque
d’extinction tendent a étre phylogénétiquement conservés dans I’histoire d’un clade. Outre
I’enregistrement d’extinctions ne faisant pas intervenir I’espéce humaine, les données
paléontologiques documentent aussi les dynamiques et les modalités de récupération post-
crises et offrent donc une perspective temporelle a de nombreuses interrogations scientifiques
et sociétales. Jusqu’a présent, les études se sont essentiellement focalisées sur les facteurs
déclencheurs des extinctions, négligeant le plus souvent les mécanismes liés aux
caractéristiques écologiques des organismes. Au-dela de la prise en compte des effets

d’échelle, le défi majeur est désormais d’appréhender frontalement les processus écologiques

ayant fait disparaitre ou survivre les especes au cours de 1’histoire du vivant.
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Abstract

The erosion of biodiversity is undoubtedly a major scientific and societal concern. While
conservation biologists investigate current extinction risks and their potential consequences,
palaeontologists contribute to the debate by putting modern extinctions into a deep-time
perspective. Extinction can be defined as the disappearance of all representatives of a
monophyletic group. The fossil record offers a unique opportunity to document extinction
patterns with no human-driven cause and to unveil long-term post-crisis recovery dynamics.
Palaeontological data show that extinction-prone species tend to be phylogenetically clustered
over several millions of years, suggesting that extinction-related traits are themselves
conserved throughout the history of many clades. So far, studies of past extinctions have
essentially investigated the proximal causes of biological crises, thus neglecting the
intermediate, physiological and ecological processes actually leading to the disappearance of
species. Beyond issues of scales and completeness, a major challenge for palaeontologists is
now to study the ecological processes that led to the extinction or survival of species

throughout the history of Life.

Key-words: Extinction, Palacontology, Fossil record, Phylogeny, Survival.

Introduction

L’¢rosion de la biodiversité actuelle est une des préoccupations majeures de nos sociétés et
I’impact direct et indirect des activités humaines sur le monde vivant ne fait plus aucun doute.
Cependant, face aux modifications environnementales récentes, les réponses biologiques sont
extrémement hétérogeénes dans I’espace et dans le temps si bien que toute extrapolation dans
ces deux dimensions est compromise (Levin 1992, Brown 1995, Maurer 1999, Gaston &
Blackburn 2000, Walther et al. 2002, Gaston 2003, Jablonski 2007). Ce constat est d’autant
plus frustrant qu’il freine considérablement le développement de mod¢les prédictifs sur le
long terme. Deux causes principales peuvent étre invoquées. La premiere est d’ordre scalaire :
alors que I’essentiel des études écologiques se font a I’échelle locale et sur des durées allant

de quelques jours a quelques décennies, les processus climatiques et océaniques évoluent



quant a eux sur des échelles bien plus vastes (Stommel 1963, Root & Schneider 1993, Lawton
1999). La seconde cause tient a la complexité des interactions écologiques et évolutives dont
la dimensionnalité et les propriétés émergentes ne permettent pas d’extrapoler les
observations ni les processus d’une échelle a une autre (MacArthur 1972, Jablonski &
Sepkoski 1996, Maurer 1999, Gaston & Blackburn 2000, Walther et al. 2002, Gaston 2003,
Agrawal et al. 2007, Jablonski 2007). Le probléme de I’extrapolation peut étre contourné en
observant directement la biodiversité a de grandes échelles d’espace et de temps, qui sont
respectivement les prérogatives essentielles, mais non exclusives, de la macroécologie et de la
macroévolution (Brown & Maurer 1989, Brown 1995, Rosensweig 1995, Gaston &
Blackburn 2000, Blackburn & Gaston 2003, Jablonski 2007, 2009, Escarguel et al. 2011).
Dans ce contexte, le registre fossile offre un cadre unificateur a la macroécologie et a la
macroévolution dont la convergence scalaire permet d’étudier directement les grandes facettes

de la biodiversité a I’échelle des temps géologiques.

De ’intérét des données paléontologiques

Au-dela d’une simple documentation a une échelle temporelle inaccessible par ailleurs, un des
objectifs ultimes de la démarche paléontologique est d’offrir une perspective historique a de
nombreuses interrogations scientifiques et sociétales portant sur le monde vivant et sa relative
fragilité. Cette mission paléontologique n’est pas récente. En effet, si 1’étude des fossiles avait
conduit certains intellectuels de la fin du XVIII*™ siécle a envisager de grandes catastrophes
dans I’histoire du monde vivant, on doit a Georges Cuvier (1825) la formalisation de ce
phénomeéne dans son Discours sur les révolutions de la surface du Globe. L’étude de ces
événements catastrophiques conniit une nouvelle période de gloire dans I’intervalle 1960-
1990, en lien avec I’émergence de la paléontologie nomothétique et quantitative (Newell
1967, Raup & Sepkoski 1982, Flessa & Jablonski 1983, Sepkoski 1986, 1993, Benton 1995)
et avec la médiatisation des hypothéses météoritique et volcanique impliquées dans la célebre
disparition des dinosaures non-aviens a la limite Crétacé-Tertiaire (Alvarez et al. 1980,

Courtillot et al. 1988).

En dépit de son caractére incomplet, en quoi le registre fossile peut-il étre utile aux débats sur

la crise actuelle de la biodiversité? Nous ne mentionnerons ici que quatre intéréts. Le premier



est celui de la profondeur temporelle offerte par les archives paléontologiques. Ces derniéres
offrent un recul de plusieurs centaines de millions d’années mais permet aussi d’appréhender
la trajectoire de la biodiversité a divers niveaux de résolution spatio-temporelle. Le second
intérét est que le registre fossile nous informe sur des organismes et des écosystemes dont
beaucoup n’ont pas d’équivalents modernes. De plus, les clades fossiles possédant des
représentants actuels et ayant traversé des épisodes de réchauffement climatique peuvent
servir de « laboratoires naturels » afin d’appréhender les dynamiques d’extinction. Le
troisieme intérét est que le registre fossile indique des extinctions confirmées, contrairement a
de nombreux travaux néontologiques reposant sur des risques d’extinction évalués, le plus
souvent a partir de la liste rouge des espeéces menacées de I’'TUCN (Russell et al. 1998, Bielby
et al. 2006, Purvis 2008). Enfin, les fossiles nous permettent de voir « 1’aprés-extinction » et
ainsi d’évaluer les dynamiques de récupération post-crises et les conséquences
macroévolutives de la disparition massive d’espéces (Jablonski 1986b, 2005, 2008, Hallam &

Wignall 1997, Erwin 2001, Brayard et al. 2009).

Notion d’extinction et regard critique sur les extinctions de masse

Que ce soit dans le contexte de débats néontologiques ou paléontologiques, le phénomene
d’extinction est une notion intuitive mais parfois délicate a quantifier. On peut définir une
extinction comme la disparition totale des représentants d’un groupe naturel d’organismes,
c’est-a-dire d’un groupe monophylétique (tous les descendants d’'un méme ancétre). Cette
définition stricte a comme ambition d’exclure (ou pour le moins de limiter) le biais des
pseudo-extinctions, c’est-a-dire des disparitions de taxons paraphylétiques, polyphylétiques,
ou celles résultant de simples changements dans la dénomination des taxons (Smith 1994).
Une véritable extinction locale affectera le plus souvent des populations, voire des especes
endémiques, alors que des extinctions régionales ou globales seront susceptibles d’entrainer la
disparition de clades beaucoup plus inclusifs. Les premicres seront rarement détectables dans
le registre fossile, les secondes le seront, en particulier pour les organismes munis d’un

squelette dont le potentiel de fossilisation est plus ¢levé.

L’identification quantitative des 5 extinctions de masse (« Big Five ») dans le registre fossile
par Raup & Sepkoski (1982) nous ameéne a nous interroger sur ce qui est désormais connu

sous le vocable de « 6™ extinction » (Leakey & Lewin 1995, Le Guyader 2008, Barnosky et



al. 2011, Kolbert 2014). Une telle appellation présente I’avantage d’augmenter I’impact
médiatique sur ce théme et de contribuer a une prise de conscience collective. Cependant, il
n’est pas certain que le numéro « 6 » soit pertinent en tant que tel. Par exemple, la crise ayant
lieu vers la fin du Dévonien (il y a 372 millions d’années), identifée parmi les 5 extinctions de
masse, pourrait bien résulter d’un taux d’extinction moyennement €élevé concomitant a une
baisse du taux d’apparition et des effets d’échantillonnage (Bambach et al. 2004, Stanley
2016). L’impact écologique important de cette crise dans les océans dévoniens montre aussi
que la seule considération des taux d’extinction n’est pas suffisante pour qualifier les
événements biotiques majeurs (Stanley 2016). Parallélement, d’autres crises pourraient bien
décrocher le titre d’extinction de masse, telle que I’événement biotique ayant marqué la fin du
Smithien (Trias Inférieur ; Orchard 2007, Brayard et al. 2009, Sun et al. 2012, Romano et al.
2013). Si Raup & Sepkoski (1982) et Jablonski (1986a) ont distingué, a raison, les extinctions
de masse des extinctions de fond (extinctions fréquentes et de moindre ampleur), il ne faudrait
cependant pas considérer la distribution des intensités d’extinctions passées comme bimodale
car il existe un continuum entre ces deux extrémes. Les extinctions d’intensité intermédiaire
peuvent ainsi étre tout aussi informatives que les « Big Five » dans les débats actuels (Payne

& Finnegan 2007, Hardy et al. 2012).

Le tableau d’honneur des crises anciennes ne doit par ailleurs pas occulter plusieurs critiques
portant sur le traitement analytique qui leur a été appliqué a la fin du XX*™ siécle. Par
exemple, on peut déplorer la focalisation de nombreux auteurs sur 1’étude des taxons éteints
au détriment des taxons survivants. Cette approche a souvent été associée a des hypothéeses
baties sur la mono-causalité des crises, concept erroné (mais encore bien ancré dans ’esprit
du grand public) pour la majorité des extinctions de grande ampleur. On sait aujourd’hui que
les grandes extinctions ont des causes multiples, concomitantes et souvent liées entre elles.
Cette prise de conscience a conduit a la proposition de scénarios plus ou moins complexes

mais qui restent cantonnés aux causes extrinséques (Figure 1).
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Légende Figure 1 : Diagramme résumant les relations causales a ’origine de I’extinction de masse marquant
la limite Permien-Trias, il y a 252 millions d’années (modifié d’aprés Bond & Wignall 2014). Les cadres en
bleu sont censés illustrer les “mécanismes tueurs”. Si ce type de scénario complexe a le mérite de relier les
causes extrinséques entre elles, les mécanismes écologiques menant effectivement a ’extinction et

DPexplication de la sélectivité en sont notoirement absents.

Le défaut majeur de ces modeles est qu’ils passent directement d’un ensemble de causes
proximales a I’extinction elle-méme, négligeant de fait la phase intermédiaire reposant sur les
caractéristiques physiologiques et écologiques des organismes. En d’autres termes, la plupart
des auteurs ont trop longtemps confondu causes et processus d’extinction. Il est évident que
dans ce cadre, I’intégration de la survie, et donc de la sélectivité, est bien plus heuristique que
ne peut I’€tre la considération des seules extinctions. Survie et sélectivité sont nos meilleures
alliées pour tester les modéeles d’extinctions et améliorer notre compréhension des processus
menant a la disparition ou non des taxons. Mais la dualité extinction-survie doit étre modérée.
Les données paléontologiques montrent en effet qu’il existe une grande diversité de réponses
biologiques lors des crises, telles que celles éventuellement illustrées par les taxons

« profiteurs » ou les taxons « Lazares » (Jablonski 1986b, Fara 2001). De plus, Jablonski
(1986a, 2005) a rappelé a juste titre que la signature sélective des extinctions de masse ne
correspondait pas toujours aux prédictions habituellement correctes lors des extinctions de

fond, montrant ainsi la particularité¢ du régime macroévolutif.



Les taxons apparentés tendent a partager une méme fragilité face aux extinctions

Les groupes d’organismes ne sont pas égaux face a I’extinction et ils ne I’ont probablement
jamais été. Sur les 300 000 especes menacées a 1’heure actuelle (soit 27% des especes
évaluées), il existe de forts contrastes a 1’échelle des grands groupes. On compte par exemple
14% d’espéces menacées chez les oiseaux contre 41% chez les amphibiens (IUCN 2019,
version 2019-3). A I’échelle de I’arbre du vivant et de son histoire géologique, la distribution
phylogénétique des extinctions n’est donc pas aléatoire (Raup 1991, McKinney 1997, Bennett
& Owens 1997, Russell et al. 1998, Purvis et al. 2005, Bielby et al. 2006, Purvis 2008, Roy et
al. 2009, Hardy et al. 2012, Krug & Patzowsky 2015). Ce constat a deux implications

majeures :

La premiere est que les études quantitatives sur les extinctions ne peuvent pas considérer les
especes comme des observations statistiquement indépendantes. Cette autocorrélation
phylogénétique, au méme titre que I’autocorrélation spatiale et temporelle, doit donc étre
intégrée de manicre explicite dans les analyses quantitatives. Cette prise de conscience,
formalisée relativement récemment en écologie (Felsenstein 1985, Harvey & Pagel 1991,
Smith 1994, Purvis et al. 2005), a fait naitre un arsenal méthodologique qui n’a des lors eu de
cesse de se développer et dont une partie concerne les extinctions (Freckleton et al. 2002,
Purvis 2008, Roy et al. 2009, Fritz & Purvis 2010, Hardy et al. 2012, Tomiya 2013, Huang et
al. 2015, Soul & Friedmann 2017). Plus largement, I’intégration de la phylogénie a également
stimulé I’évaluation du nombre de lignées survivantes mais non préservées dans le registre

fossile a I’issue de grands événements d’extinction (Smith 1994, Fara 2004).

La seconde implication est que les caractéres biologiques et écologiques associés au risque
d’extinction sont phylogénétiquement conservés (Bennett & Owens 1997, Purvis 2008,
Davies et al. 2008, Roy et al. 2009, Green et al. 2011, Smits 2015). En effet, des taxons
apparentés partagent de nombreux points communs, incluant ceux conférant a leurs
propriétaires un risque d’extinction élevé. A 1’échelle des temps géologiques, on pourrait
s’attendre a ce que ce phénomene conduise a la disparition des clades montrant de tels
symptomes. Or il n’en n’est rien. La propriété d’€tre « a risque » peut étre conservée par un

méme clade sur des dizaines de millions d’années (Roy et al. 2009). Cet apparent paradoxe



résulte d’un compromis macroévolutif car les clades possédant un haut risque d’extinction

sont aussi ceux ayant des taux d’apparition particuliérement ¢levés (Hardy et al. 2012).

Les facteurs écologiques et biologiques impliqués dans la sélectivité des extinctions.

Plusieurs facteurs biologiques et écologiques ont été invoqués pour expliquer la susceptibilité
des especes face aux extinctions, telles que la spécialisation écologique, la faible abondance
locale, la taille corporelle ou la petite aire de distribution géographique. L’influence de ces
facteurs a ¢été identifiée a la fois chez des espéces actuelles et des especes fossiles (Jablonski
1987, McKinney 1997, Jackson & Erwin 2006, Purvis 2008, Harnik 2011, Dietl & Flessa
2011, Lee & Jetz 2011, Fritz et al. 2013, Payne et al. 2016, Ripple et al. 2017). Au-dela des
causes extrinséques invoquées pour les extinctions, ce constat met en lumiére 1’importance
des caractéristiques intrinséques des €tres vivants dans leur longévité évolutive. Pour nombre
de paléontologues, ces caractéristiques écologiques et biologiques ont d’ailleurs souvent été
¢tudiées en lien avec la durée de vie géologique des taxons plutét qu’avec la seule mesure des
extinctions (Powell 2007, Foote et al. 2008, Crampton et al. 2010, Harnik et al. 2014). L’aire
de répartition est sans nul doute le dénominateur commun le plus fréquemment mis en avant
et employ¢ pour étudier les extinctions actuelles et passées (Purvis et al. 2000, Jablonski
2005, 2008, Payne & Finnegan 2007, Kiessling & Aberhan 2007, Gaston & Fuller 2009, Lee
& Jetz 2011). L’importance de ce facteur a été identifiée a la fois pour des extinctions de fond
et pour des extinctions de masse a 1’échelle des temps géologiques, montrant que certains des
processus impliqués arrivent a transcender des régimes macroévolutifs distincts. Cependant,
non seulement la taille de I’aire de répartition n’est pas forcément une caractéristique
macroécologique héritable d’un point de vue phylogénétique (Jablonski 1987, Freckleton et
al. 2002, Webb & Gaston 2003, Kiessling & Aberhan 2007, Freckleton & Jetz 2009, Zacai et
al. 2017, Krasnov et al. 2018), mais des études paléontologiques et néontologiques ont aussi
montré que cette caractéristique pouvait ne pas €tre suffisante pour avoir une valeur prédictive
ou expliquer les extinctions (Dunhill & Wills 2015, Runge et al. 2015, Newsome et al. 2019).
Ce constat peut méme €tre généralisé a I’ensemble des caractéristiques écologiques « a
risque » citées plus haut. En effet, les liens étroits entre ces propriétés intrinseques illustrent a
la fois des relations de parenté et des corrélations macroécologiques bien connues, méme en

temps profond (Jablonski et al. 2003). Ces corrélations multiples ne facilitent pas les analyses



et incite a investiguer les extinctions de fagcon intégrée (Fara 2000, Jablonski 2005, Lee & Jetz

2011, Zacai et al. 2017).

Conclusion

Ce point de vue paléontologique, sans pouvoir €tre exhaustif, avait comme objectif principal
de rappeler que les archives fossiles offrent une perspective historique unique aux extinctions
modernes. La considération de la biodiversité a 1’échelle des temps profonds ouvre de
nombreuses perspectives scientifiques, mais aussi philosophiques. Les archives fossiles
démontrent que le changement est la régle dans I’histoire du vivant. Vues comme des
catastrophes naturelles, les extinctions majeures du passé ont été, rappelons-le, des sources de
diversification de trés nombreux groupes et ont ainsi restructuré en profondeur et a plusieurs
reprises la biodiversité sur notre plancte. Vouloir a tout prix figer la biodiversité de notre
époque ne serait qu’un palliatif psychologiquement rassurant a court terme mais totalement
inapproprié par rapport aux changements continuels caractérisant le monde vivant. En méme
temps, le registre fossile nous fait mesurer notre responsabilité en tant qu’héritiers d’une
biodiversité dont 1’origine est agée de plus de 3,8 milliards d’années. Cette mise en abime fait
resurgir la récente espéce humaine comme la cause principale, directe ou indirecte, de la
majorité les extinctions actuelles, ce qui est une premicre dans 1’histoire du vivant. Le grand
chantier scientifique qui nous attend est la mise en cohérence et la compréhension des
multiples facteurs intrinséques et extrinséques liés aux extinctions pour les espéces actuelles
et passées. Au-dela de la prise en compte des effets d’échelle, le défi majeur est aussi de
s’extraire d’une approche centrée sur les causes extrinséques et d’entrer pleinement dans une

démarche focalisée sur les processus écologiques menant effectivement aux extinctions.
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