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Avant-propos

par Pierre Corvol et Jean-Luc Elghozi


Issus de l’eau des océans en des temps bien lointains, les vertébrés terrestres ne sont pas pour autant affranchis de cet élément vital. Le développement de l’embryon humain dans la poche amniotique maternelle, la présence de près de 95 % d’eau dans sa composition aux premiers jours et de 60 % encore à l’âge adulte, tout rappelle à l’homme ses origines marines. Cette mémoire de l’eau primordiale a été jusqu’à inspirer René Quinton, au début du XXe siècle : il pensait que le milieu intérieur était une réplique de la mer originelle qui baignait nos cellules. De fait, la composition saline des liquides extracellulaires n’est pas très éloignée de celle de la mer – encore que nous ignorions quelle était celle de la mer primitive. Mais de là est née, à cette époque, l’idée d’appliquer une thérapie fondée sur l’administration d’eau de mer isotonique.

La vie est apparue dans les océans il y a environ 4,5 milliards d’années. Les premiers organismes monocellulaires prélèvent directement de l’eau de mer, qu’ils traitent pour élaborer un milieu intracellulaire propice à leur fonctionnement. Le passage de la cellule unique à des organismes pluricellulaires a nécessité l’élaboration d’un milieu intérieur, sorte de mer interne, car la plupart des cellules sont trop profondes pour échanger directement avec l’environnement. Les premières frontières entre le monde extérieur et le monde intérieur s’établissent, mais cette mer interne est un proche rappel de l’océan. Bien plus tard, à l’ère primaire, au Cambrien (545 millions d’années), apparaissent les plus anciens vertébrés. Ils sont tous issus de la vie aquatique, mais certains d’entre eux se sont aventurés à sortir de l’eau, à faire des excursions plus ou moins longues et lointaines, à distance des points d’eau, dans un milieu radicalement différent de celui qu’ils habitaient, la terre ferme. Le passage de la vie aquatique à la vie terrestre, la sortie de l’eau, est le résultat d’un long processus évolutif, fait d’adaptations progressives aux conditions d’abord hostiles du nouvel environnement, de gains successifs qui ont permis à certains de ces vertébrés de vivre à la fois en milieu aqueux et en milieu aérien, à d’autres de revenir dans les eaux, et à d’autres, enfin, de vivre définitivement sur terre sans qu’il leur soit possible désormais de se réinstaller, même provisoirement, dans l’eau originelle. Le séminaire de la chaire de médecine expérimentale Sortir de l’eau ou le Passage de la vie aquatique à la vie terrestre (8 avril 2010) a fait le point avec plusieurs experts, biologistes, physiologistes, médecins et philosophes, sur divers aspects de cette aventure étonnante dont rien ne dit qu’elle soit définitivement achevée.

Tous les vertébrés sont donc originellement et fondamentalement aquatiques. Leur vie sur la terre a nécessité l’acquisition, l’adaptation ou la transformation d’un grand nombre de fonctions de leurs ancêtres aquatiques. Il nous est apparemment facile et tentant aujourd’hui de faire une liste des acquis indispensables pour vivre dans notre milieu au vu de ce que nous savons nécessaire et indispensable à la vie terrestre, en considérant implicitement le modèle humain comme l’aboutissement ultime du progrès de l’évolution. C’est une tentation finaliste, parfois commode à utiliser, mais qui présuppose, d’une certaine manière, que soit prédéfinie une feuille de route, un plan de sortie de l’eau. Elle fait fi des essais et des erreurs de la nature, qui a finalement sélectionné certains gènes à la base de nouvelles fonctions sans que celles-ci soient au départ présélectionnées dans un but précis. Ainsi, par exemple, la sortie de l’eau a nécessité la transformation de nageoires en membres capables d’assurer une locomotion sur la terre ferme. Les sarcoptérygiens sont des poissons qui possèdent des nageoires charnues, véritables petits membres, précurseurs des membres antérieurs et postérieurs des vertébrés terrestres. Cette transformation est apparue bien avant que n’aient eu lieu les premières excursions sur terre des vertébrés qui en sont dérivés. L’apparition de ces pattes rudimentaires n’est pas une adaptation au mode de vie terrestre : elle l’a précédé, et a été exploitée de façon opportuniste lors des passages sur terre ferme. Par ailleurs, la grande majorité de nos poissons actuels sont dérivés des actinoptérygiens, des poissons à nageoire radiaire qui, parce qu’ils persistent à rester dans l’élément aqueux, ne doivent pas être considérés pour autant comme archaïques. Ce sont nos contemporains, tout aussi aboutis que nous-mêmes.

Cela étant, laissons-nous tenter par une approche finaliste en établissant la check-list des questions à résoudre par un vertébré aquatique pour lui permettre de vivre sur la terre. Certaines d’entre elles doivent rapidement trouver une solution, d’autres peuvent attendre. Ainsi, en priorité, doivent être résolus : le soutien du poids du corps, nécessitant une modification de la structure du squelette ; l’utilisation de l’oxygène de l’air à la place de celui dissous dans l’eau, requérant la formation des poumons et la disparition des branchies ; le maintien de la composition du milieu intérieur en eau et en sels minéraux, indispensable au bon fonctionnement des cellules ; l’acquisition de mécanismes de protection contre la déshydratation, et de défense contre les grandes variations thermiques.

Certains animaux, et le bipède humain en particulier, ont d’autres exigences. La première est d’assurer en station verticale une perfusion satisfaisante du cerveau, alors même que le sang s’accumule dans la partie inférieure du corps du fait de la gravité et de la pression atmosphérique. Cela est réalisé par l’acquisition d’un système appelé baroréflexe, couplant des capteurs de pression à l’activité du système nerveux sympathique, du cœur et des vaisseaux. A été également nécessaire l’adaptation des organes neurosensoriels pour le repérage des signaux et le déplacement dans le monde aérien. À titre d’exemple, le système vestibulaire s’est adapté au cours de l’évolution des vertébrés afin d’assurer le passage mer-terre. Le contact avec la terre a engendré de nouvelles sources d’informations pour assumer la posture et le mouvement. L’organisation anatomique du système vestibulaire a évolué, la position de la tête s’est stabilisée pendant la marche, l’architecture du squelette du cou a assuré une position horizontale à la tête et, ainsi, s’est constitué un référentiel mobile pour la locomotion terrestre, une marche rapide, une fuite ou une course vers la proie. D’autres fonctions sont moins pressantes à acquérir, semble-t-il, comme la reproduction, qui peut se faire chez les tétrapodes en milieu aqueux lors d’un retour en eau douce. Le passage à l’œuf amniotique et à l’œuf utérin est un événement relativement récent.

Certaines espèces sont particulièrement instructives car elles peuvent vivre dans des milieux radicalement différents grâce à de surprenants systèmes d’adaptation. Par exemple, les anguilles et les saumons migrateurs sont capables de s’adapter tout à la fois à l’eau douce et à l’eau de mer en gardant constante l’osmolarité de leur milieu intérieur, alors même que celle du milieu extérieur varie de près de 10 000 fois entre eau douce et eau salée. Les tétrapodes, comme la grenouille, vivent au stade adulte dans l’eau et sur terre. L’étude de ces espèces apporte des renseignements précieux sur les mécanismes de conservation et d’excrétion de l’eau et du sel dans des conditions extrêmes. Sont impliqués l’anatomie physiologique du rein, les mécanismes hormonaux de contrôle de la rétention de l’eau et du sel (angiotensine, minéralo-corticoïdes, hormone antidiurétique, prolactine) et la capacité des cellules à transporter de l’eau et du sodium contre des gradients osmotiques. Les transports cellulaires d’eau et de sel s’effectuent grâce à des gènes et à des protéines qui sont remarquablement conservés dans le phylum des vertébrés, et même, pour certaines d’entre elles, bien en deçà. Ainsi, le transport de l’eau dans les cellules s’opère par des « canaux à eau », appelés aquaporines, présents dans toutes les espèces depuis plus de 3 milliards d’années.

Les mêmes systèmes d’économie de l’eau et du sel sont mis en œuvre sur terre par certaines espèces habituées à vivre dans des conditions extrêmes. Par exemple, la gerboise du désert marocain n’a pratiquement pas accès à l’eau et n’urine que quelques microlitres par mois. Elle possède un rein doué d’un pouvoir exceptionnel de concentration des urines grâce à une organisation anatomique particulière d’un segment du néphron, l’anse de Henle, qui lui permet de concentrer ses urines plus de 30 fois alors que l’homme ne peut pas concentrer ses urines plus de 5 fois et que les batraciens ne peuvent qu’excréter une urine diluée hypo-osmolaire par rapport au plasma.

Pour réguler son milieu intérieur dans des conditions d’aridité et d’accès limité au sel, l’homme a hérité de gènes qui sont les descendants de gènes proches de ceux des vertébrés aquatiques et des premiers vertébrés terrestres. Ces gènes d’épargne de l’eau et du sel ont pu être un avantage sélectif qui a favorisé, il y a quelque 80 000-60 000 ans, sa sortie d’Afrique orientale. Ces gènes, avantageux pour la survie de l’espèce d’alors, n’ont pratiquement pas évolué tandis que l’environnement d’aujourd’hui a radicalement changé, du fait d’une société où l’accès au sel et à la nourriture est facilité et, de surcroît, financièrement exploité. Le patrimoine génétique d’Homo sapiens lui a permis de vivre dans des conditions difficiles, mais ce même patrimoine inchangé devient un handicap pour nos sociétés d’abondance où la sédentarité a remplacé l’activité physique et la chasse, car le temps des mutations adaptatives est bien plus long que celui des changements de l’environnement.

L’homme d’aujourd’hui n’est certes pas capable de l’exploit de ses distants ancêtres, de vivre dans la mer et sur la terre, mais il est capable de s’adapter à des conditions extrêmes de chaleur, d’exercices physiques soutenus et de déshydratation. Il est d’ailleurs possible que l’adaptation physique aux efforts prolongés en climat chaud ait influencé le succès de l’homme en tant qu’espèce. L’homme est, en effet, capable de soutenir une course d’endurance avec un coût énergétique constant pour une vitesse allant jusqu’à 16-18 km/h, tandis que les quadrupèdes herbivores courent sur de longues distances avec une dépense énergétique bien plus grande. La vie en haute altitude exige une adaptation physiologique progressive car l’homme, à l’inverse d’autres espèces, ne bénéficie pas d’un patrimoine génétique qui le protégerait contre l’hypoxie. Il ne lui est pas possible de vivre de façon permanente en très haute altitude. Il peut certes survivre au froid extrême en se protégeant avec des vêtements adaptés, mais la bande intertropicale est définitivement son biotope privilégié.

L’eau d’où nous sommes issus porte une forte charge économique, thérapeutique, poétique et symbolique. Avec parfois un mélange des genres, comme, par exemple, le développement en France et en Allemagne au milieu du XIXe siècle de thérapies à base de cures d’eau (Wasserkur) ; elles reposaient sur des vertus curatives attribuées à l’eau qui ne furent jamais démontrées mais furent sources de profits. De même, la pratique des cures thermales procède d’une croyance thérapeutique quant aux vertus de l’eau, mais non scientifiquement prouvée. Décidément, il n’est pas facile de s’affranchir de l’eau. Rêvons plutôt à ce poème en prose de Valéry que cite Anne Fagot-Largeault à la fin de cet ouvrage : « Considérez une plante, admirez un grand arbre, et voyez en esprit que ce n’est qu’un fleuve dressé qui s’épanche dans l’air du ciel. L’eau s’avance par l’arbre à la rencontre de la lumière1. »




1- Paul Valéry, « Louanges de l’eau », Poésies, Œuvres, Jean Hytier (éd.), Paris, Gallimard, « Bibliothèque de la Pléiade », 1957, t. I, p. 202-204.










La lente évolution des espèces :
 « du poisson à l’homme »

par Armand de Ricqlès


Plutôt que de dresser un panorama général de l’évolution « du poisson à l’homme », mon propos est de traiter plus précisément ici d’une étape fondamentale de cette histoire : la sortie des eaux.

J’envisagerai donc cette sortie des eaux essentiellement dans sa perspective paléontologique, en évoquant les découvertes et les travaux récents qui permettent, aujourd’hui, de mieux connaître et comprendre cette immense transmigration des vertébrés fondamentalement et originellement aquatiques vers les continents. À l’origine de cette histoire, un certain nombre d’entre eux vont réussir cette adaptation au milieu terrestre et au milieu aérien, avec tous les problèmes morphologiques, anatomiques et physiologiques que cela implique. Évidemment, ce phénomène ne s’est pas réalisé en un jour et l’on n’a pas vu brutalement sortir de l’eau un vertébré aérien tout armé, à la manière d’une grenouille sautant hors de la mare de nos villages familiers. Bien au contraire, depuis Darwin, on sait que les processus évolutifs sont lents, cumulatifs et contrôlés par une sélection naturelle qui, sans but préétabli, ne fait que sanctionner extemporanément, dans un environnement donné, ce qui est compatible avec le maintien de la vie. Ce processus n’est pas uniquement négatif, ou simplement conservateur. Il est éminemment créatif par la sélection éventuelle de nouveautés structuro-fonctionnelles réalisant peu à peu des adaptations innovantes et profitables à leurs porteurs dans un environnement donné.


1. Au commencement : des vertébrés exclusivement aquatiques

La vie aquatique constitue la condition primitive ou généralisée pour le phylum des vertébrés. En effet, les premiers vertébrés sont tous aquatiques ; leurs plus anciens représentants remontent sans doute à la première période de l’ère primaire (Paléozoïque), le Cambrien, qui débute il y a 545 millions d’années. Ils sont connus beaucoup plus sûrement à la période suivante, l’Ordovicien (500 à 435 millions d’années), et ils se diversifient considérablement pendant la suite de la première moitié des temps primaires : Silurien (435 à 395 millions d’années) et Dévonien (395 à 360 millions d’années). Tous ces organismes sont marins et extraordinairement divers, dotés le plus souvent d’un puissant squelette superficiel, où des tissus osseux variés sont associés à des tissus dentaires. Beaucoup de ces lignées ne possèdent pas de mâchoires articulées mobiles : les lamproies et les myxines (agnathes) seraient, encore dans la nature actuelle, les plus proches parents de ces anciens « ostracodermes ». Dès le Silurien apparaissent des vertébrés à mâchoires articulées mobiles, les gnathostomes, représentés au début de leur histoire par diverses lignées, les placodermes cuirassés, les acanthodiens porteurs d’épines, ainsi que par des groupes annonçant les « poissons cartilagineux » ou chondrichthyens, encore représentés par les requins, les raies et les chimères dans nos océans. D’autres gnathostomes accroissent l’importance de leur squelette osseux interne ; ce sont les osteichthyens, qui très tôt, peut-être dès le Silurien, semblent se subdiviser en deux grandes lignées évolutives : d’une part les « poissons à nageoires rayonnantes » ou actinoptérygiens, d’autre part les « poissons à nageoires charnues » ou sarcoptérygiens, qui vont nous intéresser plus particulièrement (Figure 1).

Les actinoptérygiens sont nos « poissons » au sens courant, avec des nageoires paires (pectorales et pelviennes) en éventail s’articulant par plusieurs éléments osseux sur les ceintures. Connue sans discontinuer du Dévonien à nos jours, cette lignée constitue encore, et de loin, le groupe de vertébrés le plus diversifié ; ses représentants « modernes » actuels, les téléostéens, regroupent plus de 25 000 espèces vivantes (hareng, carpe, sole, anguille, thon, etc.). Ainsi, les vertébrés n’avaient pas pour « destinée nécessaire » de devenir des organismes terrestres : ils ont surtout prospéré (et prospèrent toujours) dans leur milieu aquatique originel !

L’autre grande lignée des osteichthyens, les sarcoptérygiens, se signale par des nageoires paires de structure spéciale : on n’y trouve qu’un seul os à la base de la nageoire venant s’articuler à la ceinture. De plus, ces nageoires paires contiennent d’importantes masses musculaires entourant leur axe squelettique profond. Ces muscles sont eux-mêmes recouverts par le squelette superficiel associé à la peau : écailles et rayons dermiques. C’est cette lignée des sarcoptérygiens qui va donner naissance aux vertébrés terrestres pourvus de quatre pattes marcheuses : les tétrapodes. C’est donc sur les continents que ces tétrapodes (qui ne sont, en somme, qu’un rameau des sarcoptérygiens) vont poursuivre leur évolution. Évolution jusqu’à l’homme moderne, entre autres, bien sûr, mais aussi jusqu’à l’ensemble des autres espèces actuelles d’amphibiens, de mammifères, de reptiles et d’oiseaux qui nous entourent encore aujourd’hui.
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FIGURE 1A – « Cladogramme » exprimant la conception actuelle de la phylogénie générale des vertébrés.

Ce type de schéma dichotomique décrit l’apparentement relatif des divers rameaux évolutifs des vertébrés, déduit des états de caractères qu’ils présentent.

— Noms des principales subdivisions évolutives des vertébrés, exprimées par les « nœuds internes » du cladogramme, avec mention d’au moins une « autapomorphie basale » (= nouveauté évolutive) apparaissant à ce nœud.

1 = Vertebrata (présence de vertèbres)

3 = Craniata (présence d’un crâne)

5 = Gnathostomata (présence de mâchoires articulées mobiles)

6 = Chondrichthyes (squelette interne cartilagineux)

9 = Osteichthyes (squelette interne osseux)

10 = Sarcopterygia (nageoires paires musculeuses avec un seul os à la base)

12 = Choanata (présence de narines internes)

14 = Tetrapoda (présence de deux paires de membres marcheurs)

16 = Amniota (présence d’annexes embryonnaires, ex. : amnios)

18 = Sauropsida (un seul condyle occipital)

0 = Diapsida (deux paires de fosses temporales)

21 = Lepidosauria (organe copulateur pair)

22 = Archosauria (poumons à flux unidirectionnel)

27 = Actinopterygia (nageoires paires membraneuses à plusieurs os à la base, ganoïne)

29 = Actinopteri (nageoires paires à base étroite)

30 = Chondrostei (réduction de l’ossification de l’endosquelette)

33 = Neopterygia (rayons dermiques simples)

35 = Teleostomi (bouche protractile)

— Noms des principaux « taxons terminaux » (limités aux formes actuelles)

2 = Myxinoidea (myxines)

4 = Petromyzontida (lamproies)

7 = Holocephali (chimères)

8 = Selachii (raies, requins)

25 = Aves (oiseaux)

26 = Crocodylia (caïmans, gavials)

22 = Squamata (lézards, serpents)

23 = Sphenodontida (hatteria)

19 = Chelonia (tortues)

17 = Synapsida (mammifères)

15 = Lissamphibia (grenouilles, salamandres)

13 = Dipnoi (protoptères)

11 = Actinistia (cœlacanthe : Latimeria)

28 = Cladistia (polyptères)

31 = Acipenseridés (esturgeons)

32 = Spatulidés (spatules)

34 = Lepisostéidés (« gar pikes »)

36 = Amiidés (« bowfin »)

37 = Teleostei (env. 25 000 espèces)





Avant d’abandonner le monde des vertébrés aquatiques primitifs et anciens, réfléchissons un instant à ce que connote pour nous ce terme de « poisson » qui les désigne tous et indistinctement. Il évoque plus ou moins explicitement, comme le souligne le titre de ce chapitre, une idée d’ancestralité par rapport à nous. De fait, les poissons n’étant pas « sortis des eaux » conservent dans la nature actuelle une multitude de caractères dans un état primitif, généralisé, non transformé pour les vertébrés (on parle de plésiomorphies) : corps fusiforme, écailles dermiques, nageoires, branchies… y compris chez les poisons modernes contemporains. Mais, d’un autre côté, le dernier ancêtre commun des poissons osseux actuels (téléostéens) et de l’homme vivait au Dévonien inférieur, il y a quelque 390 millions d’années. Au cours de cette très longue période qui a suivi la séparation des deux lignées, chacune d’elles (« aboutissant » respectivement aux poisons actuels et à l’homme) a divergé de l’autre, accumulant des innovations évolutives dans des directions différentes. De telle sorte qu’à sa façon n’importe quel « poisson » contemporain est aussi « évolué » que l’homme et ne représente nullement la condition ancestrale, en dépit des apparences : il n’en conserve au mieux qu’une image très approchée par sa structure générale et sa biologie. Ainsi les actuels « modèles poisson » en génétique moléculaire du développement (« zebra fish » (Danio), fugu…) sont-ils, au plan moléculaire, ni plus ni moins « évolués » que l’homme relativement au dernier ancêtre commun, et leur génome n’exprime nullement une quelconque « situation ancestrale » relativement au nôtre.
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FIGURE 1B – De quelques propriétés des cladogrammes.

Malgré des apparences toutes différentes, les figures 1A et 1B véhiculent exactement la même information. Sur un cladogramme, l’information n’est pas fournie par les positions des taxons terminaux les unes par rapport aux autres, mais uniquement par l’ordre relatif des dichotomies (nœuds internes) du cladogramme. Ainsi, on peut faire pivoter chaque nœud autour de sa base sans changer l’information. Dans la figure 1B, on s’est amusé, en faisant pivoter 9 nœuds, à reproduire (de haut en bas) l’antique « échelle » ou « chaîne des êtres » de Leibniz où les organismes étaient « rangés » linéairement selon un « degré de perfection » croissant, aboutissant à l’homme. Cet illusoire point de vue linéaire et anthropocentré (« du poisson à l’homme » !) a beaucoup plus d’affinités avec le « progressionnisme » de Lamarck ou de Spencer qu’avec la vision darwinienne ramifiée, adaptative et opportuniste, de l’évolution.

Il convient encore de remarquer que, si un cladogramme « pur » ne contient pas d’information temporelle explicite (contrairement à un « arbre évolutif »), néanmoins l’ordre des dichotomies implique une dimension temporelle, les plus basales (et générales) étant les plus anciennes. Ainsi, l’apparition de l’état « gnathostome » (nœud 5) est plus ancienne que l’apparition de l’état « sarcoptérygien » (nœud 10). Cela exprime l’ordre d’apparition des nouveautés évolutives au cours du temps profond (notion d’« hétérobathmie » [= différentes profondeurs dans le temps] des états de caractères1).





Autre problème, si les scientifiques actuels évitent en général d’utiliser le terme de poisson autrement qu’entre guillemets, c’est parce que le concept systématique traditionnel de poisson a perdu toute signification scientifique précise. Certes, on peut toujours utiliser le terme dans son sens vernaculaire, populaire, culinaire. Mais pourquoi cet abandon par les scientifiques ? Pour le dire brièvement, on a fini par comprendre qu’en dépit des apparences le groupe systématique des poissons ne constitue pas une entité naturelle. Comme le but de la systématique (identification, classement et dénomination de la biodiversité) est justement d’établir de telles entités afin d’exprimer au plus près le décours de l’histoire évolutive, la systématique moderne ne peut que rejeter tous les regroupements non naturels et les termes qui les désignent. Comme on le verra ci-dessous (section 5), les poissons au sens courant (c’est-à-dire en excluant par définition les vertébrés terrestres munis de pattes) constituent un « groupe souche » (ou « stock de base ») incomplet, ne répondant pas à la définition d’un groupe naturel (ou clade) : l’ancêtre commun et tous ses descendants. En d’autres termes, au lieu de constituer un groupe naturel, monophylétique (clade), les poissons au sens courant constituent ce que l’on appelle un groupe paraphylétique (l’ancêtre commun et seulement certains de ses descendants, les plus « conservateurs »).

Il est amusant de signaler qu’à côté du terme français « poisson », qui désigne au moins exclusivement des vertébrés, le sort de son équivalent anglais fish est encore bien pire ! En effet, l’anglais admet des mots composés tels que starfish (étoile de mer), jellyfish (méduse), crayfish (écrevisse, langouste), etc., pour désigner n’importe quels animaux aquatiques appartenant à divers grands groupes d’« invertébrés ». Le terme fish perd alors tout sens systématique précis (au profit d’un sens écologique) et peut recouvrir ainsi des regroupements totalement artificiels (groupes polyphylétiques).




2. Conditions et contraintes liées au passage à la vie en milieu terrestre

Le mode de vie aquatique est donc la condition généralisée, ou primitive, du phylum des vertébrés. Lors de la sortie des eaux, et compte tenu de ce que sont les vertébrés aquatiques originels, va se poser toute une série de questions anatomo-physiologiques dont certaines devront trouver une « solution immédiate », parce qu’il faut réaliser d’emblée une consilience minimale avec le milieu terrestre et aérien, sans quoi la vie n’y est pas possible. En revanche, d’autres problèmes anatomo-physiologiques vont pouvoir « attendre » et être « résolus » plus tardivement et de manière plus optimale au cours des temps géologiques successifs. Certaines de ces solutions seront sélectionnées dans la grande lignée dite synapside, c’est-à-dire la lignée mammalienne, qui conduit (entre autres) à l’homme.

Un certain nombre de problèmes se posent donc d’emblée. Pour un animal qui précédemment était soutenu par la poussée d’Archimède et qui va se trouver dans ce nouveau milieu inhospitalier, la surface du sol, le problème de soutien du poids du corps est absolument fondamental. Il doit être réglé immédiatement, ainsi d’ailleurs que les problèmes connexes de la locomotion. Car il s’agit de passer d’une locomotion aquatique, essentiellement réalisée par ondulation latérale, à une locomotion en milieu terrestre, où cette ondulation latérale, sauf adaptation très particulière (par exemple celle des serpents), est peu efficace à elle seule.

Ces vertébrés devront également remplacer une respiration de type branchial, fondée sur l’utilisation de l’oxygène dissous dans l’eau, par une respiration directement aérienne.

Enfin, ils devront éviter la dessiccation, due aux caractéristiques physiques de l’air et à l’ensoleillement, et adapter leurs organes sensoriels au nouveau milieu. En fait, des modifications relativement légères des systèmes sensoriels déjà disponibles chez les vertébrés aquatiques pourront suffire, au moins au départ, pour permettre une consilience modérée mais tout de même efficace avec le milieu terrestre/aérien. C’est ainsi que des appareils sensoriels responsables de la vue, des sens tactiles, de l’olfacto-gustation, de l’équilibration, etc., ainsi que les centres neuro-intégrateurs et moteurs correspondants, pourront être « recyclés » au prix de modifications relativement modérées. L’audition, en revanche, semble avoir exigé des modifications évolutives plus intensives (et beaucoup plus tardives dans l’évolution), avec disparition des organes du système acoustico-latéral et différenciation de l’oreille moyenne, permettant la perception et la transmission jusqu’à l’oreille interne de vibrations aériennes à haute fréquence.

D’autres « problèmes » pourront aussi voir leur solution différée pendant des dizaines de millions d’années. C’est notamment le cas de la reproduction. Il suffira aux premiers vertébrés terrestres de retourner périodiquement à l’eau pour se reproduire. C’est ce que nous apprennent encore les amphibiens actuels. L’œuf amniotique, qui va être une caractéristique fondamentale des animaux franchement terrestres (amniotes = reptiles, oiseaux et mammifères du langage courant) et permettre leur reproduction en milieu terrestre, apparaît quelque part au milieu du Carbonifère (300 millions d’années), c’est-à-dire environ 50 millions d’années, au minimum, après l’apparition des premiers tétrapodes et leurs premières éventuelles incursions vers les milieux terrestres.

De même, il suffira à ces premiers vertébrés terrestres d’éviter de rester trop longtemps dans des milieux très secs pour réussir à résoudre les problèmes d’économie de l’eau. La différenciation d’une peau sèche, assez imperméable car revêtue d’un épithélium produisant des écailles épidermiques kératinisées (comme on l’observe chez nos reptiles actuels), n’est pas vraiment attestée avant le Permien (280 à 230 millions d’années), c’est-à-dire, là encore, des dizaines de millions d’années après l’apparition des premiers tétrapodes au Dévonien supérieur (380-360 millions d’années).

La locomotion elle-même a pu se satisfaire, pendant des millions d’années et jusqu’à nos jours dans de nombreuses lignées, de solutions anatomiques d’« attente », sans doute éloignées de tout « optimum » biomécanique. Les membres marcheurs primitifs, dits « transversaux », ont constitué une solution universelle pour la locomotion terrestre des tétrapodes au Paléozoïque, solution encore conservée chez nombre d’amphibiens et reptiles, du Trias à l’époque actuelle. Dans ce cas, c’est l’origine aquatique des vertébrés terrestres qui a agi comme une véritable « contrainte de construction phylogénétique » en imposant des membres transversaux, implantés latéralement au tronc. Il est intéressant de noter que leur fonctionnement diagonal a d’ailleurs « recyclé », en faveur de la locomotion terrestre, des « patrons » neuromoteurs déjà présents chez les vertébrés aquatiques les plus primitifs ainsi que les ondulations latérales concomittantes des régions troncales et caudales. Ce n’est que dans deux grandes lignées indépendantes des amniotes, les synapsides (ou lignée mammalienne), d’une part, et les archosauriens (dinosaures et oiseaux), d’autre part, que l’on passe indépendamment et progressivement à des membres redressés sous le corps (dits parasagittaux), beaucoup plus efficaces dans le cadre aussi bien de la quadrupédie que de la bipédie. Corrélativement, les ondulations latérales de l’axe vertébral disparaissent au profit de flexions/extensions réalisées dans le plan de symétrie bilatéral, avec de grandes conséquences évolutives sur la dynamique respiratoire (« contrainte de Carrier »).

Enfin, il en est de même pour la thermorégulation. Ainsi, la plupart des tétrapodes, encore dans la nature actuelle, ont conservé une thermorégulation de type écologique avec une physiologie de type ectothermique. C’est le cas de nos amphibiens et reptiles, et seuls les oiseaux et les mammifères, dans la nature actuelle, ont finalement réalisé une endothermie homéothermique, qui s’enracine sans doute de façon très lointaine et indépendante dans l’ancestralité de ces deux grandes lignées.

Ainsi, l’origine et l’histoire ultérieure des tétrapodes ont consisté largement à « faire du neuf avec du vieux », la sélection naturelle recyclant avec opportunisme quantité de structures préexistantes en modifiant plus ou moins leurs fonctions, en même temps qu’elle promouvait la réalisation d’innovations diverses. On est bien là dans ce « bricolage de l’évolution » cher à François Jacob.




3. Le « modèle amphibien » : des présupposés implicites à interroger

Nous avons tous une « image mentale » imprimée en nous concernant les modalités évolutives du passage de la vie aquatique à la vie terrestre chez les vertébrés. Nous n’en sommes pas toujours conscients, mais nous pensons à ce que nous avons appris en classe de sixième, c’est-à-dire à la grenouille et à sa métamorphose, à la naissance du petit têtard en milieu aquatique, à ses transformations spectaculaires, en quelques semaines, aboutissant à la grenouille, animal largement capable de vivre en milieu terrestre à l’état adulte. Cette image mentale est-elle véritablement pertinente, est-elle véritablement fondée, pour aider à comprendre ce qui s’est réellement passé dans la suite des temps géologiques ? On peut en discuter.

L’image familière de la métamorphose de la grenouille en tant que « modèle évolutif » véhicule la pensée d’Ernst Haeckel (1834-1919) selon laquelle l’ontogenèse est une brève récapitulation de la phylogenèse. L’ontogenèse de la grenouille représenterait donc, en accéléré, ce qui s’est passé dans la suite des temps géologiques pour conduire d’un animal « primitif » à écophysiologie de poisson (c’est-à-dire le têtard aquatique, dans notre comparaison) à un animal écophysiologiquement terrestre (c’est-à-dire à la grenouille adulte). Or cette analogie, malgré sa puissance suggestive, n’est fondée que sur une série des présupposés difficilement testables.

Les amphibiens actuels (anoures : grenouilles, crapauds, etc. ; urodèles : salamandres, tritons, etc. ; et gymnophiones : cécilies apodes et fouisseurs des tropiques), soit plus de 3 000 espèces vivantes, témoignent d’une diversité extraordinaire concernant la relation de leur mode de reproduction avec les milieux aquatiques et terrestres. Certains amphibiens peuvent entièrement se passer de l’eau pour leur reproduction. D’autres, en revanche, vivent exclusivement dans l’eau toute leur vie et s’y reproduisent. Dès lors, le schéma classique du cycle de reproduction de la grenouille est-il véritablement représentatif du mode de passage adaptatif de la vie aquatique à la vie terrestre qu’ont emprunté les formes de transition évolutives au cours de la sortie des eaux ? Autrement dit, le cycle reproducteur amphibie de beaucoup d’amphibiens actuels (ponte dans l’eau, larve aquatique, métamorphose, adulte terrestre) représente-t-il bien le cycle reproducteur « plésiomorphe », c’est-à-dire primitif, celui-là même qui correspondrait originellement à ce qui s’est passé chez les formes de transition qui ont effectué la transmigration du monde aquatique au monde terrestre ? Nous n’en avons aucune preuve.

Deuxième présupposé implicite et très important : tous les amphibiens actuels appartenant au groupe des Lissamphibia, que l’on pense naturel (ou monophylétique) et qui s’est différencié au Permien, sont inféodés à l’eau douce et ont généralement horreur qu’il y ait un petit peu de salinité dans les milieux. Cela nous a implicitement incités à penser, pendant plus d’un siècle, que la grande transmigration évolutive entre vertébrés aquatiques et vertébrés terrestres s’est faite dans des milieux d’eau douce, dans des milieux continentaux, marécageux, fluviaux ou lacustres. On perçoit, au travers de ce type de raisonnement par analogie, la force des présupposés implicites induits par la considération de la biologie des amphibiens vivants. Or, à l’heure actuelle, on dispose de bonnes données géologiques, paléoécologiques et paléontologiques qui remettent complètement en cause cette origine des tétrapodes à partir de milieux dulcaquicoles continentaux (voir section 9). Il apparaît actuellement beaucoup plus probable que l’origine des tétrapodes se soit faite dans des milieux lagunaires, péricontinentaux, avec une salure assez importante de l’eau. Ce qui évidemment modifie la pertinence du scénario implicite décrit ci-dessus.

Troisième considération. Les amphibiens « de type moderne » (ou Lissamphibia) constituent, selon la majorité des chercheurs actuels, un groupe naturel (ou clade). Leur dernier ancêtre commun vivait sans doute au Permien, c’est-à-dire environ une centaine de millions d’années après l’apparition des premiers tétrapodes, que l’on date (nous le verrons) du Dévonien supérieur (380-360 millions d’années). En outre, les relations de parenté précises des Lissamphibia, tant avec ces premiers tétrapodes dévoniens qu’avec de nombreuses autres lignées entièrement fossiles d’amphibiens anciens de l’ère primaire (temnospondyles, lépospondyles, etc.) et qu’avec les lignées de tétrapodes anciens apparentées aux amniotes (reptiles, mammifères), restent l’objet d’actives controverses2. Dans ces conditions, il n’y a pas de raisons phylogénétiques et temporelles particulières pour affirmer que les amphibiens actuels constituent des « modèles écophysiologiques » pertinents pour reconstituer la situation des véritables formes de transition. Tout ce que nous pouvons dire, c’est que les amphibiens actuels – en tant que (déjà) tétrapodes mais (encore) anamniotes (leurs œufs sont dépourvus d’annexes embryonnaires [amnios et allantoïde] caractéristiques des amniotes ou vertébrés terrestres) – constituent, dans la nature actuelle, les « moins mauvais » analogues disponibles.




4. Une brève histoire des idées sur l’origine des tétrapodes

Il est très intéressant de parcourir l’histoire des idées sur le passage de la vie aquatique à la vie terrestre. Cette idée semble naître, pour l’Occident, dès l’Antiquité classique chez un certain nombre de philosophes présocratiques ; on la retrouve au XVIIIe siècle dans le Telliamed de Benoît de Maillet (1748), conte philosophique où l’on a voulu voir des prémices de la pensée transformiste. Au XIXe siècle, on avait déjà une bonne connaissance de l’anatomie d’un groupe très particulier de « poissons », les « poissons pulmonés » ou dipneustes, dont trois représentants vivent encore en eaux douces dans notre monde actuel. Ce sont des vertébrés aquatiques, mais qui ont à la fois des branchies et des poumons, lesquels sont les véritables homologues des poumons des tétrapodes, c’est-à-dire des animaux terrestres. Ces dipneustes sont donc capables d’une double respiration, à la fois aquatique et aérienne, et ils en profitent pour exploiter des écosystèmes à forte dessiccation temporaire pendant une partie de l’année. C’est le cas du protoptère africain, qui estive dans une coque de boue durcie pendant la saison sèche, du néocératodus australien, et du lépidosirène de la région amazonienne en Amérique du Sud.

On considérait au XIXe siècle que ces poissons pulmonés étaient les plus proches parents (et pourquoi pas les ancêtres directs, concernant les dipneustes de l’ère primaire) des premiers tétrapodes. Un des arguments en faveur de cette hypothèse, en plus de la présence de vrais poumons, était tiré de la structure de l’appareil circulatoire, et de multiples détails de l’anatomie et de l’histologie de différents organes, qui se révélaient très proches de celle des amphibiens actuels.

Puis, à partir de la fin du XIXe siècle, on a pensé que les ancêtres des tétrapodes se situeraient plutôt dans un autre groupe d’organismes que l’on a d’abord découvert exclusivement à l’état fossile et que l’on a appelé les crossoptérygiens ou poissons à nageoires frangées. En effet, on s’est aperçu, dès l’extrême fin du XIXe siècle, que la structure des nageoires paires de ces poissons crossoptérygiens, connus depuis le milieu de l’ère primaire, par exemple chez Sauripterus, était une structure dichotomique. C’est-à-dire qu’à la base de la nageoire il n’y a qu’un seul os endosquelettique, auquel vont faire suite deux, puis un grand nombre d’os endosquelettiques plus distaux. Autour de cet endosquelette profond se trouvait une puissante musculature, elle-même recouverte par la peau, où se différenciait le squelette externe : les écailles, et les rayons dermiques soutenant la frange palmée propre aux nageoires de tout poisson osseux. Bien entendu, la structure dichotomique du squelette interne de telles nageoires évoquait irrésistiblement la structure du squelette des membres marcheurs de tous les tétrapodes.

En 1938, la découverte surprenante d’un crossoptérygien encore vivant, dans le canal de Mozambique, au large des côtes d’Afrique du Sud, le fameux cœlacanthe ou Latimeria, « notre ancêtre poisson » comme on disait à l’époque, a popularisé le concept journalistique de « fossile vivant ». En effet, il y avait une lacune dans la documentation paléontologique : les derniers cœlacanthes connus dans les archives fossiles remontaient au Crétacé terminal, il y a 65 millions d’années, puis le groupe semblait avoir totalement disparu. On peut donc comprendre la surprise des ichthyologistes de découvrir que des populations d’animaux très proches de ces cœlacanthes du Crétacé supérieur vivaient encore. On en a d’ailleurs découvert d’autres populations, depuis quelques années, dans la partie est de l’océan Indien.

Cette idée de l’origine crossoptérygienne des tétrapodes a ainsi dominé la pensée pendant la plus grande partie du XXe siècle. Cela a été dû en grande partie à l’influence de l’école paléontologique de Stockholm, dont faisait partie le professeur Éric Jarvik. Cette école a été au firmament des sciences morphologiques pendant une grande partie du XXe siècle, avec le développement d’une anatomie comparée minutieuse des vertébrés inférieurs anciens, absolument extraordinaire à l’époque par sa méthodologie. On pensait alors que les poissons crossoptérygiens, outre les cœlacanthes, se subdivisaient principalement en deux groupes : les porolépiformes et les ostéolépiformes. Ces chercheurs scandinaves pensaient étonnamment, à l’époque, que tous les animaux terrestres pourvus de pattes marcheuses (tétrapodes) ne constituaient pas une unité systématique naturelle, autrement dit que les animaux aériens à quatre pattes seraient un groupe artificiel, di(voire poly-)phylétique, c’est-à-dire ayant des origines multiples. Les amphibiens urodèles, c’est-à-dire le modèle triton et salamandre, auraient dérivé indépendamment d’ancêtres ichthyens correspondant aux crossoptérygiens porolépiformes. Quant à l’autre groupe voisin, les crossoptérygiens ostéolépiformes, ils auraient donné naissance aux premiers tétrapodes du Dévonien, donc datant du milieu de l’ère primaire, mais aussi, et indépendamment, aux amphibiens anoures (grenouilles, crapauds, etc.), et à un groupe des reptiles plus oiseaux. Encore plus étonnant, le groupe des mammifères est présenté par cette école comme sortant de l’eau lui-même indépendamment, et ce, à partir d’une souche plus ou moins différente de crossoptérygiens ostéolépiformes. Ce polyphylétisme des tétrapodes est absolument exacerbé dans un livre de Jarvik publié en France en 1960.

Cette hypothèse, qui a fait couler énormément d’encre à l’époque, n’a pas été retenue par la pensée phylogénétique actuelle, cela pour toute une série de raisons épistémologiques et méthodologiques qui ont renouvelé de fond en comble la recherche phylogénétique au cours des quarante dernières années : nous y reviendrons ci-dessous (voir section 5).

Quoi qu’il en soit, et pour en revenir aux années 1930-1960, l’essentiel des données paléoanatomiques concrètes, produites notamment par l’école scandinave, revenait à la comparaison entre un fossile connu en bon nombre d’exemplaires d’un poisson crossoptérygien du Dévonien moyen-supérieur, Eusthenopteron, provenant du gisement de la baie d’Escuminac au Québec, avec le plus ancien tétrapode alors connu. Ce premier tétrapode, Ichthyostega, avait été découvert dans les années 1930 par les expéditions suédoises et danoises au Groenland oriental à proximité du mont Celsius, dans des terrains d’âge dévonien terminal. À partir d’une comparaison os pour os à l’aide de méthodes paléoanatomiques minutieuses, correspondant notamment à l’usage de sections sériées, l’école scandinave a conclu que les premiers tétrapodes, représentés par Ichthyostega, dérivent de crossoptérygiens du type Eusthenopteron. Jarvik affirmait même que « les premiers tétrapodes sont des poissons crossoptérygiens avec quelques petites modifications ». Si l’on compare les pattes d’Ichthyostega, historiquement le premier tétrapode d’âge dévonien connu, avec la structure de la nageoire pectorale et de la nageoire pelvienne, donc des nageoires paires, d’Eusthenopteron, on constate qu’elles sont très similaires. On trouve en effet, chez les uns comme chez les autres, que l’articulation du membre avec la ceinture scapulaire se fait par un premier os proximal, unique, homologue de l’humérus. Lui font suite un élément préaxial, homologue du radius, et un élément postaxial homologue du cubitus (ou ulna), puis, plus distalement, une série dichotomique d’éléments endosquelettiques portés par l’ulna, et finalement les rayons dermiques superficiels de la nageoire. De même, pour les nageoires pelviennes, on y retrouve les homologues des membres postérieurs des tétrapodes : proximalement le fémur, puis les éléments de la jambe : le tibia préaxial et le péroné (ou fibula) postaxial, portant plus distalement les éléments plus nombreux correspondant à la cheville et au pied, enfin, les rayons dermiques.

Selon cette interprétation, on retrouve donc dans l’endosquelette de la palette natatoire (ou pterygium) de ces poissons crossoptérygiens tous les éléments qui seront capables de former le squelette des membres marcheurs, c’est-à-dire l’élément proximal, ou stylopode, l’humérus (bras) et le fémur (cuisse), puis le zeugopode, soit les éléments de l’avant-bras et ceux de la jambe, enfin l’autopode, c’est-à-dire d’une part le carpe, les métacarpes et les phalanges (poignet, main), et d’autre part tarse, métatarses et phalanges (cheville, pied). On infère donc une homologie complète entre la structure de l’endosquelette ichthyen (pterygium) et celle de l’endosquelette des premiers tétrapodes (ou chiridium). Cela signifie-t-il que ces derniers pouvaient déjà marcher sur le sol ? C’est une tout autre question, comme on le verra.

L’idée d’une homologie complète de l’endosquelette entre nageoires des crossoptérygiens et pattes des tétrapodes a été cependant contestée. Des chercheurs anglo-saxons, tels que Gregory aux USA et Westoll en Grande-Bretagne, ont proposé une interprétation alternative : les composants du bras (cuisse) et de l’avant-bras (jambe) seraient bien homologues chez les « poissons crossoptérygiens » et les tétrapodes, constituant la partie ancienne ou ancestrale du membre, dite archaeopodium. En revanche, les composants distaux de la patte : carpe (tarse) et main (pied) constitueraient une néoformation (neopodium) différenciée lors de l’apparition des tétrapodes, et n’ayant donc pas véritablement d’homologues précis dans la nageoire des crossoptérygiens. De façon intéressante, l’actuelle génétique moléculaire du développement véhicule des échos de cette discussion.

La première reconstitution d’Ichthyostega, réalisée par Jarvik après des années de travail, le présente un peu comme un tétrapode capable d’une marche effective sur le sol. La partie distale du membre antérieur n’est pas connue, elle est en réalité reconstituée. En revanche, la patte postérieure est entièrement connue, avec l’autopode. Cette reconstitution comprend les doigts et orteils dirigés vers l’avant, et carpe et tarse disposés à plat (plantigradie), donc un membre déjà disposé avec une angulation entre ses segments et permettant une marche en milieu terrestre. En ce qui concerne le squelette axial, diverses modifications importantes sont intervenues, relativement aux « poissons » crossoptérygiens (figurés par le « modèle » Eusthenopteron) : la ceinture scapulaire dermique (cleithrum, etc.) se détache du crâne et s’autonomise, ce qui permettra une nouvelle mobilité de la tête relativement au tronc. Les articulations entre les vertèbres (zygapophyses) se renforcent et les côtes se différencient considérablement. Enfin, des côtes sacrées, spécialisées, contactent la ceinture pelvienne endosquelettique. Ce sacrum permettra désormais le transfert à l’axe vertébral des efforts propulseurs des membres postérieurs. Élément très amusant de l’anatomie, la région caudale possède encore des rayons dermiques de la nageoire caudale. Nous avons donc encore une « queue de poisson » persistante, avec son squelette endosquelettique et son squelette dermique, chez cet animal qui est déjà, par ailleurs, incontestablement un tétrapode.




5. La révolution phylogénétique et ses conséquences

Sur ces entrefaites intervient la révolution phylogénétique des années 1970, c’est-à-dire une manière entièrement renouvelée de considérer l’arrangement des groupes systématiques, et surtout leur caractère plus ou moins naturel. La logique sous-jacente à l’analyse cladistique (ou analyse de parcimonie) permet de reconstruire progressivement le schéma historiquement suivi par l’évolution, en explicitant des hypothèses testables concernant l’apparentement entre les espèces ou, pour généraliser, entre les taxons. Ce dernier terme désigne n’importe quelle entité systématique nommée et présumée naturelle, quel que soit son « rang » formel (espèce, genre, famille, classe…). Concernant la « naturalité » des taxons, ou groupes systématiques, celle-ci est effective si – et seulement si – il s’agit de clades.

Depuis Willi Hennig3, un clade est défini comme comprenant l’ancêtre commun et tous ses descendants. Il s’agit donc d’unités ayant une réalité historico-généalogique (et donc génétique) objective, indépendamment des états de caractères (traits phénotypiques) qu’elles peuvent présenter. Certains groupes traditionnels de la systématique (quel que soit leur rang : famille, classe, etc.) peuvent correspondre à des clades (par exemple, les mammifères au sens courant) ; mais ce n’est bien souvent pas le cas (par exemple les reptiles au sens courant). Bien entendu, les clades constituent des unités successives emboîtées : un très vaste clade (que l’on désigne parfois sous le terme de phylum ou d’embranchement), par exemple les vertébrés, contient une multitude de clades plus restreints (par exemple, la succession des clades : gnathostomes, osteichthyens, tétrapodes, synapsides, mammifères, primates, hominidés…) jusqu’au « taxon de rang terminal » correspondant généralement à l’espèce. Idéalement, cet emboîtement hiérarchique devrait exprimer la séquence des branchements évolutifs intervenus successivement au cours de l’histoire du vivant (Figure 1). Bien entendu, cela entraîne le quasi-abandon des « rangs catégoriels » classiques de la hiérarchie linnéenne traditionnelle, bien trop peu nombreux pour accommoder la hiérarchie des clades naturels.

Comment s’effectue la construction de cette hiérarchie, censée constituer la reconstruction de l’histoire évolutive elle-même ? Par une procédure additive (ou agglomérative) explicite, fondée sur l’analyse des états de caractères portés par les organismes, et sur la répartition de ces états entre organismes.

Prenons un exemple qui nous touche de près. On suppose – c’est l’hypothèse de départ – qu’il y a apparentement entre deux taxons, en l’occurrence deux espèces : l’homme et le chimpanzé (Figure 2). Si l’on a, comme ici, une « phylogénie à deux taxons », c’est-à-dire si l’on considère seulement deux espèces, et sous l’hypothèse générale qu’il y a bien évolution, on peut toujours affirmer que ces deux espèces sont apparentées. Mais dans quel sens se fait l’apparentement ? Un raisonnement fondé sur la comparaison de deux espèces seulement est donc très pauvre (Figure 2. A, B). Pour commencer à faire de l’analyse phylogénétique, il faut considérer au moins trois espèces, ce qui permet d’introduire la notion capitale d’apparentement relatif entre les espèces. De fait, deux des trois espèces considérées pourront avoir entre elles un ancêtre commun proche et exclusif, c’est-à-dire qui n’était pas l’ancêtre de la troisième espèce. De ce fait, elles seront plus étroitement apparentées entre elles (on parle de groupes frères) qu’avec la troisième, avec laquelle elles ne partagent qu’un ancêtre plus lointain. C’est l’analyse systématique des états de caractères (primitifs ou évolués) portés par les taxons qui permet la construction progressive d’un cladogramme, schéma dichotomique exprimant une hypothèse sur l’apparentement relatif entre ces taxons.


[image: images]
En A et B : « phylogénie à deux taxons ». Sous l’hypothèse de l’évolution on peut toujours admettre que deux taxons (ici l’homme moderne et le chimpanzé) sont apparentés… sans pouvoir préciser la nature de cet apparentement (A ou B).

En C : L’introduction potentielle d’une troisième espèce, présumée ancestrale aux deux espèces actuelles (située au « nœud » du cladogramme), permet de raisonner sur les états de caractères et de proposer un schéma d’apparentement fondé sur des hypothèses explicites portant sur l’évolution de ces états de caractères (homologies).
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En D : Enrichissement et « test » de l’hypothèse C par introduction de taxons (et d’états de caractères) supplémentaires4.

FIGURE 2 – Logique de construction du cladogramme.





Reprenons notre exemple : chez l’homme comme chez le chimpanzé, il n’y a pas de queue développée. Autrement dit, et par comparaison avec les autres primates, on peut considérer que la queue a régressé, et nous pouvons envisager que cela est une spécialisation, une innovation évolutive. C’est ce qu’on va appeler une apomorphie. Celle-ci est partagée par l’homme et le chimpanzé. Il y a donc entre eux une synapomorphie, c’est-à-dire le partage d’un caractère dérivé, d’un caractère évolué : ici l’absence de queue (la condition primitive, ou plésiomorphe, du caractère est : présence de la queue). On peut démontrer formellement que seule la possession partagée de caractères dérivés (synapomorphie) va fonder l’apparentement entre les taxons. À ce stade du raisonnement, on peut donc introduire un ancêtre putatif, caractérisé par la perte de la queue, ancêtre commun proche et exclusif de l’homme et du chimpanzé, et dont ils vont tenir précisément ce caractère dérivé (Figure 2. C). Puis, au cours de l’évolution ultérieure des deux lignées, chacune d’elles pourra différencier de nouveaux caractères qui lui sont propres. Ces caractères dérivés mais non partagés sont des autapomorphies : par exemple des bras très longs (dans la lignée du chimpanzé), ou la présence d’un menton et d’un langage articulé (dans la lignée humaine).

On peut tester une hypothèse phylogénétique de ce type. Ce ne peut pas être un test expérimental puisque nous sommes dans le domaine de l’historicité. Mais on peut tout de même faire des tests, dits de consilience additive. Pour cela on rajoute des taxons supplémentaires dans l’analyse et, compte tenu des états de caractères portés par ces taxons supplémentaires, on va pouvoir (ou non) les placer sur le cladogramme déjà établi. Ainsi, l’hypothèse que constitue le cladogramme pourra être réfutée ou confortée.

Dans notre exemple, on s’aperçoit que « Lucy », l’australopithèque, va partager avec la lignée humaine la bipédie et un bassin extrêmement élargi et peu haut (Figure 2. D). Ces états de caractères ne sont pas portés par le groupe frère aboutissant au chimpanzé. En revanche, ils vont constituer de nouvelles synapomorphies avec la lignée humaine, qui vont justifier de placer ce fossile sur le cladogramme en position de nouveau groupe frère de la lignée humaine (ce qui signifie que « Lucy » et Homo sapiens partagent un ancêtre commun proche et exclusif, qui n’était pas un ancêtre du chimpanzé). Le schéma évolutif a donc été enrichi – et cet enrichissement vient en même temps apporter un test positif (consilience) de la bonne qualité de l’hypothèse initiale d’apparentement. On ajoute alors dans l’analyse un autre fossile, Homo erectus : il va présenter des caractères dérivés supplémentaires (tels que le torse en forme de barrique et les jambes allongées), et ces nouveaux caractères dérivés seront partagés seulement avec Homo sapiens. On placera donc Homo erectus en position de groupe frère d’Homo sapiens (ce qui signifie qu’il possède avec lui un ancêtre commun proche et exclusif, qui n’était pas l’ancêtre de « Lucy »). Pour continuer le schéma évolutif, on pourra noter l’apparition de caractères dérivés nouveaux, mais non partagés cette fois-ci, c’est-à-dire des autapomorphies propres au taxon Homo sapiens, par exemple un très gros cerveau et la présence d’un menton (Figure 2. D).






OEBPS/images/p18.jpg





OEBPS/images/p21.jpg
|

,_L‘
SRR

G0y
v

78]






OEBPS/images/p38a.jpg
:mmm ¢

m sopiens Chimpangé Homo Sapiens
ond

ot

thimuanze erte de o quese

Homo sopiens






OEBPS/images/p38b.jpg
J

= £
/
i Y 4
L 4 &
Chimpanzé  Australopithecus  Homo erectus  Homo sapiens

afarensis (« Lucy »)

Langage ?
Grand cerveau
Menton

‘Jambes allongées

Thorax en barrique

Bassin bas et large

Bipédie

Perte de la queue





OEBPS/cover/pagetitre.jpg
COLLEGE DE FRANCE

Sortir de 'eau

Le passage de la vie aquatique
a la vie terrestre

Sous la direction de

Pierre Corvol et Jean-Luc Elghozi

Avec

Alain Berthoz, Anne Fagot-Largeault,
Charles-Yannick Guézennec, Jean-Claude Le Mével,
Joél Ménard, Gabrielle Planelles,

Nicolas Postel-Vinay, Jean-Paul Richalet, Armand de Ricgles

Odile
Jacob






OEBPS/cover/cover.jpg
sous la direction de

Pierre Corvol
Jean-Luc Elghozi

Sortir de ’eau

De la vie aquathue
a la vie terrestre  pzEIEsI@

Odile
Jacob






