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RESUME

Les dernieres analyses moléculaires de TADN ancien de mammouths laineux de
Sibérie et I’ Amérique du Nord confirment I'age trés ancien de la différenciation
de Mammuthus primigenius, il y a 600 000-800 000 ans, et renouvellent I'étude
des modalités de la «transition» Mammuthus trogontherii-Mammuthus primi-
genius. On discute aussi des différentes facons de pratiquer 'interdisciplinarité
en biologie de I'évolution a propos du mammouth laineux et des relations de
parenté des Mammalia.

ABSTRACT

Mammuthus (Mammalia, Proboscidea) at the crossroads in Beringia, with a di-
gression on mammals.

The latest DNA analyses of woolly mammoths confirm the antiquity of the dif-
ferentiation of the species Mammuthus primigenius, c. 600 000-800 000 years ago.
They renew also the study of the “transition” between Mammuthus trogontherii
and Mammuthus primigenius. The different ways of practicing multiple ap-
proaches in evolutionary biology are evoked, with the examples of the woolly
mammoth and of the interrelationships of Mammalia.
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Bientor ce serait possible : renaitre mammouth.
Ou tout au moins laineux.

Gérard Manset

(Libération no. 8581, 6 décembre 2008, p. 29)

INTRODUCTION

Comme cet article est dédié & Louis de Bonis, je
me permets de débuter par un souvenir personnel.
En 1972 jai eu le bonheur de participer a la pre-
miére mission paléontologique franco-grecque en
Macédoine, dirigée par Louis de Bonis (alors mai-
tre-assistant a I'Université Paris 6) et Jean Melentis
(alors directeur du laboratoire de paléontologie de
I'Université de Thessalonique). Sur les traces de
Camille Arambourg qui fouilla la région en 1915
avec les zouaves du 2¢ régiment de marche d’Afri-
que, nous faisions de la prospection dans les ravins
tertiaires aux alentours de Vathylakkos, munis de
cartes allemandes. Nous sommes tombés sur des
placages quaternaires d’oli émergeait une molaire
d’allure franchement éléphantine. Une fois dégagée,
la molaire enthousiasma Jean Melentis qui, juste-
ment ce jour |3, nous avait rejoints sur le terrain:
«Du mammouth... et pas du primigenius mais
du mrogontherii!». Certes, les grandes découvertes
des missions menées par Louis de Bonis surgirent
plutdt du Mioceéne supérieur; je n'ai pourtant pas
trouvé de meilleure accroche pour enraciner ce bref
article puisqu’il concerne les apports respectifs de
la biologie moléculaire et de la paléontologie sur la
connaissance de 'évolution du genre Mammuthus
Brookes, 1828, un genre charismatique s’il en est,
toujours source de débats.

LE CADRE GEOLOGIQUE
TRADITIONNEL

Le mammouth laineux, Mammuthus primigenius
(Blumenbach, 1799) est le dernier des mammouths,
a la fois sur les plan phylogénétique et chrono-
logique. Il est d’usage de dire qu'il est le descendant
de M. trogontherii (Pohlig, 1885). La transformation
graduelle des molaires de mammouths est attestée
dans les archives paléontologiques depuis au moins
4 Ma. Sil'on exclut les especes africaines, au statut

994

plus que discutable, et que 'on ne se référe quaux
formes eurasiatiques et nord-américaines, I'évolu-
tion des molaires depuis 2 Ma (augmentation du
nombre de lames et de la fréquence laminaire, amin-
cissement de I'émail, augmentation de la hauteur
de la couronne) a été historiquement interprétée
tout aussi bien en termes d’évolution spécifique de
type anagénétique en Eurasie avec deux dispersions
en direction de ’Amérique du Nord, quen termes
de radiation adaptative.

Dans le premier cas (Maglio 1973), le parallé-
lisme dans I'évolution des molaires est limité aux
deux lignées eurasiatique et nord-américaine apres
la premiere dispersion via I'isthme de Béring il y a
1,5 Ma environ. En Eurasie la succession des especes
de mammouths est vue au travers de sous-especes
décrites & partir du degré d’évolution dentaire (huit
especes et sous-especes selon Guérin & Patou-Ma-
this [1996: 148]).

Dans le second cas (Osborn 1942), la radiation
adaprative des mammouths est celle d’une sous-
famille (Mammontinae Osborn, 1921) qui inclut
selon Osborn quatre genres ainsi nommés: Archi-
diskodon Pohlig, 1888, Metarchidiskodon Osborn,
1934 (monospécifique), Parelephas Osborn, 1924,
Mammonteus Camper, 1788 (non valide; Cest-a-dire
Mammuthus), subdivisé en 47 espéces et sous-especes,
ol les évolutions paralleles intéressent chacun des
trois genres principaux et ol 'évolution dirigée est
appelée aristogenese (Osborn 1933a, b).

Ouvrons une courte parenthése sur ce concept
d’aristogenése ot les proboscidiens fossiles ont joué
un role déterminant. Osborn (1933a: 160) écrit:
«Absolutely inevitable and germinally predeter-
mined evolution, distinguished as aristogenic or
always tending toward improvement, takes place
in widely separated geographic areas, at the same or
different evolutionary rates. The term aristogenesis
applies to this germinal creative potentiality. » Pour
ce qui est des proboscidiens, chaque cuspide des
molaires est, pour Osborn, un aristogene, signi-
ficatif d’un niveau évolutif particulier. Dans la
correspondance entre Marcellin Boule, alors direc-
teur du laboratoire de paléontologie du Muséum
national d’Histoire naturelle a4 Paris (MNHN), et
Henry Fairfield Osborn, directeur de 'American
Museum of Natural History de New York, on peut
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trouver un échange savoureux. Osborn sollicite des
informations sur diverses molaires conservées au
MNHN afin dillustrer la gradation a l'intérieur du
genre Archidiskodon (lettres d’ Osborn a Boule du 11
décembre 1929 et du 25 janvier 1930 conservées
a PUSM203-UMR7207 du MNHN). Dans sa
réponse Boule en profite pour reprocher, au passage,
«a la Paléontologie américaine», de «ne pas tenir
compte suffisamment des variations individuelles
et de multiplier sans raisons suffisantes les genres et
les especes» (lettre de Boule & Osborn du 1er mars
1930). Vicissitudes de 'information paléonto-
logique: processus majeur de I'évolution pour 'un,
simple variation individuelle pour 'autre.

La proposition de Maglio (1973: 14) selon laquelle
le genre rassemble les especes proches formant une
unité phylogénétique a pour conséquence l'attribu-
tion au seul Mammuthus de toutes les especes de
mammouths; une proposition généralement suivie,
avec toutefois des exceptions concernant Archidis-
kodon (voir Lister 1996). Les espéces primitives de
Mammuthus, non seulement africaines mais aussi
le mammouth méridional d’Eurasie, Mammuthus
meridionalis (Nesti, 1825) sont souvent affiliées
a Archidiskodon (dont 'espece type est Elephas
meridionalis Nesti, 1825). Dans ce cas, le genre
Archidiskodon est tenu pour un genre ancestral de
Mammuthus, avec une continuité évolutive entre
A. meridionalis ec M. trogontherii (Garutt & Tikhonov
2001; Bajgusheva & Titov 2001): au-dela d’une
nomenclature non phylogénétique on en reste d un
schéma anagénétique standard.

En Eurasie, la plus ancienne espéce de Mammuthus
(Archidiskodon inclus) est Mammuthus rumanus
(Stefanescu, 1924) du Villafranchien inférieur
(MNQI16) (Markov & Spassov 2003). La plus
récente est M. primigenius dont les derniers indi-
vidus, petits (hauteur au garrot estimée a 2 m,
voire moins) se sont éteints il y a 4000 ans environ
dans I'lle de Wrangel (Vartanyan er /. 1993). En
Amérique du Nord, cest un mammouth aux dents
primitives qui est a I'origine de la diversification 7z
situ des mammouths nord-américains (M. columbi
(Falconer, 1857) puis M. exilis (Stock & Furlong,
1928), forme naine de l'archipel Californien), avant
que le mammouth laineux n'emprunte 4 son tour
isthme de Béring il y a environ 150000 ans.
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Quant & M. trogontherii il est classiquement
reconnu en Europe centrale et occidentale a partir
de MNQ22, soit 850 000 ans, pour séteindre il y
a un peu moins de 300 000 ans apres avoir été «le
plus grand éléphant d’Europe» (Guérin & Patou-
Mathis [1996: 148]).

CHANGEMENT D’'IMAGE:
LES EQUILIBRES PONCTUES

Parmi les travaux récents sur I'évolution des mam-
mouths ceux de Lister & Sher (2001) et Lister ez 4.
(2005) ont renouvelé sensiblement la conception
du mode d’évolution et de spéciation. En donnant
un réle prépondérant a la géographie et a la dia-
chronie entre niveaux évolutifs comparables des
molaires, Lister & Sher (2001) ont conclu que la
spéciation des mammouths s’apparentait plus aux
équilibres ponctués qu'au gradualisme phylétique
ou anagenése. En dépit des apparences, une telle
conception (Fig. 1) n'est pas totalement étrangere
aux idées traditionnelles. On sapercoit néanmoins
que Cest bien la prise en compte de la géographie
qui permet de construire le schéma. Il apparait
que les populations sibériennes, a deux reprises, se
différencient les premicres pour supplanter tardi-
vement les populations d’Europe occidentale. En
réalité, les dernicres découvertes concernant les pre-
miers M. trogontherii enracinent plus précisément
Pespece en Chine vers 1,5 Ma (Wei et al. 2003;
Lister et al. 2005).

Il est patent que la nomenclature habituelle appli-
quée a un tel schéma (Tassy 2004b) ne correspond
pas aux parentés supposées. Les principes « henni-
giens» de définition de I'espece dans la dimension
chronologique (Westoll 1956: 60; Hennig 1966:
56-61; voir également Bonde 2001) considérent
Pespéce comme I'élément du continuum évolutif
situé entre deux spéciations ou entre une spécia-
tion et une extinction; autrement dit Uespéce est
inféodée a la notion de branchement. De ce point
de vue les espéces qui survivent a une (ou plusieurs)
spéciations n'ont pas de sens phylogénétique.

Il se trouve que les paléontologues ne sont pas tous
intéressés par le concept chronologique de I'espece,
aussi paradoxal que cela puisse paraitre; ni par le
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AFRIQUE EURASIE AMERIQUE DU NORD
I 1
0
M. exilis
I (Stock & Furlong
Amérique 1928)
Europe || du Nord
occidentale
<
Europe . ss P M. primigenius
occidentale | eas***"" (Blumenbach,
1799) (Sibérie)
1 -
JUPPTIL L " M. trogontherii M. columbi
. (Pohlig, 1885) (Falconer, 1857)
(Europe de I'Est, Chine)

Millions d'années
N

M. meridionalis
(Nesti, 1825)

3 )
Eurasie
M. africanavus
(Arambourg, 1952)
4

M. subplanifrons
(Osborn 1928)

Amérique du Nord

Fic. 1. — Evolution et spéciation chez le genre Mammuthus Brookes, 1828, correspondant au modéle des équilibres ponctués selon
les travaux de Lister & Sher (2001), modifié d’aprés Tassy (2004b). Selon Lister et al. (2005) I’extension chronologique de M. trogon-
therii (Pohlig, 1885) remonte a 1,5 Ma environ en Chine (voir texte).

concept phylogénétique, au demeurant, de telle
sorte que la nomenclature traditionnelle n'a pas
été bouleversée par ces résultats. Au reste, nous
parvenons la aux limites de I'interprétation. Dans
Pexemple original des équilibres ponctués (Eldredge
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1971 ; Eldredge & Gould 1972) le modele de spé-
ciation des équilibres ponctués considere les unités
évolutives comme des populations, des sous-espéces
géographiques. Les mémes unités sont considérées
ultérieurement par les mémes auteurs comme des
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especes (Eldredge 1986: 76; Gould & Eldredge
1993: 223). Lusage dans le cas des mammouths
de sous-especes congues comme des stades évolutifs
(par exemple M. trogontherii wusti (Pavlow, 1910) —
M. trogontherii trogontherii (Pohlig, 1885) ne corres-
pond pas nécessairement au concept géographique
de la sous-espece (ou espece) tel que l'ont posé Lister
& Sher; d’autant que la différence entre «wusti»
de Tiraspol en Moldavie (localité type) et « zrogon-
therii» de Stissenborn (localité type) est loin d’étre
évidente (Dubrovo 1971; Lister 1996). Ainsi, sur la
Figure 1 il n’est pas str que M. 7. wusti de la base du
Pléistocene moyen d’Europe centrale (Tiraspolien)
(Schreve ez al. 2007), aussi bien que «Archidisko-
don aff. wusti» (au sens de Foronova 2001: 80) du
bassin de Kuznetsk en Sibérie, puissent s'appliquer
P'un et autre au segment qui précede la spéciation
vers M. primigenius de Sibérie, ou bien au segment
d’Europe de I'Est juste postérieur. Dans la méme
perspective, la résurrection du binom M. inter-
medius Jourdan, 1861 par Labe & Guérin (2005)
a la place de M. trogontherii chosaricus Dubrovo,
1966 ne résout pas vraiment le probleme non plus,
indépendamment des difficultés nomenclaturales
récurrentes. Cette espéce est vue dans une conception
anagénétique comme 'espece intermédiaire entre
M. trogontherii au sens strict et M. primigenius au
sens strict (intermédiaire morphologique et chrono-
logique (MNQ 24, 300000-242 000 ans) selon
Labe & Guérin (2005) depuis la Correéze jusqu’a la
Volga). Cependant, des molaires de cette époque,
auparavant attribuées & Mammuthus primigenius s.s.
(Lister 1996), comme a Steinheim et autres localités
saaliennes sont attribuées désormais a M. trogonthe-
rii (Lister 2001 ; Lister & Sher 2001 ; Lister et al.
2005). Mammuthus primigenius semble émerger de
populations « zrogontherii» il y a 700000 ans dans
le nord-est de la Sibérie (Lister et al. 2005).

Il est un autre point soulevé par Lister & Joysey
(1992) et Lister & Sher (2001: 1095). La fréquence
laminaire, I'un des critéres les plus (voire le plus)
utilisés en biométrie des molaires d’éléphants, est
ambigug, voire trompeuse et, pour cela, abandonnée
par ces auteurs (pour un méme nombre de lames,
une molaire plus petite aura une fréquence plus
élevée sans que cela ait une signification évolutive).
Peu les ont suivis, sans doute parce que les habi-
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tudes sont telles quil W’est pas possible de publier
un article sur les éléphantidés — et donc les mam-
mouths — sans y inclure ce paramétre: les reviewers
rappelleraient vite a l'ordre les auteurs récalcitrants.
Enfin, pour conclure cette section, mentionnons
également I'aspect quantitatif de ce type d’enquétes
paléontologique et biostratigraphique. Les molaires
forment la majeure partie du matériel fossile jalon-
nant les sites archéologiques du dernier million
d’années lorsqu'émerge 'espece M. primigenius.
Il ne semble pas que 'on soit prét & minorer cette
source d’informations statistiques.

LES PHYLOGENIES MOLECULAIRES

Le mammouth laineux, et plus généralement les
mammiféres trouvés a I'état congelé, ne sont pas
des fossiles comme les autres. Ils fournissent de
PADN permettant des analyses phylogénétiques
qui viennent en contrepoint des approches morpho-
anatomiques. Il y a peu je doutais de 'obtention
rapide de l'intégralité de TADN mitochondrial
a partir de différents tissus (Tassy 2004a). Cest
désormais chose faite (Krause ez a/. 2006; Rogaev
et al. 2006; Gilbert ez 2/. 2008) et la course va
méme vers un génome complet (Poinar ez al. 2006;
Miller ez al. 2008). J’ironisais par ailleurs sur la
possibilité d’une résurrection du mammouth par
clonage. Sur ce dernier point, on est sir que ce ne
sera pas pour demain, ni méme pour aprés-demain
(mais C’est pour 2059 nous assure Nicholls [2008],
pince-sans-rire).

Il estloin le temps — une douzaine d’années seule-
ment, toutefois — ot obtenir un fragment infime
d’ADN a partir d’os ou de poils de spécimens
conservés en collection apparaissait comme un
exploit. Cela dit, la controverse existe toujours sur
la qualité de TADN que l'on peut respectivement
séquencer a partir de l'os et des poils ainsi que sur
les protocoles: on lira avec profit des commentai-
res aussi contrastés que ceux — triomphalistes — de
Gilbert ez al. (2007) et ceux — tres critiques — de
Debruyne et al. (2008b).

Apres quelques travaux pionniers ot les conta-
minations ont joué un rdle — par exemple le mam-
mouth de Lyakhov (Iles de la Nouvelle-Sibérie) : le
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paradoxe de I'analyse de Yang ez al. (1996) résolu
par Debruyne ez al. (2003) — les résultats récents
obtenus pratiquement en routine soulévent deux
problémes : la parenté du mammouth relativement
aux éléphants d’Afrique et d’Asie, et les modalités
de Iévolution de Mammuthus primigenius dans le
temps et dans 'espace.

Premier probléme: la recherche du groupe frere
de Mammuthus. Celle-ci résume bien le conflit —
ou plutét lapparence de conflit — entre morpho-
logie et molécules. Les paléontologues ont de tout
temps reconnu une proche parenté entre Elephas
et Mammuthus, en raison notamment de la simili-
tude dans I'élévation de la région fronto-pariétale,
que 'on pouvait déja déceler sur la toute premicre
illustration d’un crane de M. primigenius de Sibé-
rie due & Messerschmidt et publiée par Breyne
(1741). Mais cette similitude intéresse des formes
relativement tardives: on ignore encore aujourd’hui
la morphologie cranienne des plus anciens mam-
mouths africains aux alentours de 4 Ma aussi bien
que celle d’Elephas nawatensis Tassy, 2003 ; et celle
d’E. ekorensis Maglio, 1970 est toujours bien impar-
faitement connue (Maglio 1973: 34).

Initialement quelques données moléculaires (Noro
et al. 1998 ; Thomas et al. 2000; Debruyne et al.
2003) ont indiqué une parenté (Mammuthus, Loxo-
donta), d’autres (Ozawa et al. 1997 ; Greenwood et al.
1999) une parenté (Mammuthus, Elephas), d autres
encore ne résolvaient pas le probleme (Derenko ez
al. 1997 ; Barriel et al. 1999).

Les derniers bilans suggérent avec circonspection,
tant les résultats sont ténus (Capelli ez /. 2006),
une relation (Mammuthus (Loxodonta, Elephas) a
partir de "ADN nucléaire, ou bien, plus fermement
(Krause er al. 2006; Rogaev ez al. 2006 ; Gilbert er
al. 2008), la relation (Mammuthus, Elephas) A partir
du génome mitochondrial. Cependant, Krause et
ses collaborateurs détaillent la précaricé du résultat:
extrémement peu de divergence entre les trois genres,
et des résultats contradictoires selon les algorithmes
et les modeles de substitution nucléotidique (Krause
et al. 2006: supplementary information). Nous
n’avons donc la que de fortes présomptions d’'une
parenté (Mammuthus, Elephas). En revanche, ce qui
estacquis est que les résultats moléculaires suggerent
une radiation rapide — potentiellement moins d’'un
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million d’années — des trois genres éléphantins dés
le Miocene terminal, une conclusion qui va dans les
sens des découvertes paléontologiques liées aux Loxo-
donta et Elephas primitifs (Tassy 2003 ; Shoshani &
Tassy 2005). En conclusion on peut souligner la
communauté d’approche vis-a-vis de cette question
entre paléontologues et molécularistes.

Second probléme: I'évolution moléculaire du
mammouth. Celle-ci est source de surprises. Les
travaux de Barnes ez al. (2007), effectués a partir
de l'analyse de 41 individus, ont mis en évidence
une variation intraspécifique de M. primigenius
interprétable en termes d’histoire généalogique de
deux clades mitochondriaux attestés (un troisiéme
écant suggéré). Un clade américano-sibérien se
diversifierait en Sibérie il y a un peu plus de 60 000
ans et un clade sibérien et occidental s'éteindrait il
y a un peu plus de 40000 ans.

Ce modele a été confirmé et extrémement enrichi
par Debruyne er al. (2008a). Ces derniers ont
analysé 160 mammouths se distribuant en trois
clades mitochondriaux (nommés respectivement
A, B et C-D-E). La phylogéographie, obtenue a
partir d’un échantillon pour la premiere fois équi-
libré entre mammouths de Sibérie et I’ Amérique
du Nord, montre une trifurcation basale avec un
groupe A exclusivement asiatique, un groupe B
américano-eurasiatique (deux spécimens seule-
ment) et un groupe C exclusivement américain.
Ce dernier est le groupe souche d’oti émergent la
plupart des mammouths eurasiatiques (groupes
D et E). Le sens de I'évolution géographique et de
la dispersion populationnelle va de la Beringia Est
vers la Beringia Ouest et 'Europe, d’oti 'expres-
sion «out of America» forgée par Debruyne ez al.
(2008a). La chronologie postulée est surprenante.
Entre 44000 et 5000 ans tous les mammouths
sont des descendants du groupe souche américain
C. Ce groupe se serait mis en place en Amérique
du Nord il y a environ 400 000-500 000 ans (soit
assez tOt dans le Wisconsinien américain, bien avant
les 150000 ans habituellement avancés) avec un
retour de populations de mammouths américains
en Eurasie aux alentours de 300 000 ans. Méme si
I'hypothése n'a jamais été dominante, la possibi-
lité d’échanges multiples via la Beringia a déja été
envisagée (Dudley 1996: 290) comme explication
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concurrente A celle, peut-étre trop simple, d’une
ancienne dispersion en Amérique d’'un mammouth
de grade évolutif M. meridonalis et celle récente d’'un
M. primigenius évolué. De la sorte, un réexamen
taxinomique des mammouths nord-américains est
alordre du jour.

Quant aux premiers haplotypes de mammouths
laineux exclusivement asiatiques (groupe A de
Debruyne et al. [2008a]), ils remonteraient selon les
estimations moléculaires 2 800 000-600 000 ans, ce
qui évoque la transition M. trogontherii-M. primige-
nius en Europe de 'Est et en Sibérie, voire I'espéce
M. trogontherii elle-méme. Lespéce morphologique
M. trogontherii pourrait donc appartenir a I'espéce
biologique M. primigenius. Relativement a M. pri-
migenius, M. trogontherii est un mammouth de
grande taille mais on sait que la tille n’est pas un
trait irréversible. Ses molaires sont plus grandes et
primitives mais peut-étre faudrait-il revoir I'effet
de taille: plus les molaires sont petites (celles de
M. primigeniusle sont), plus la fréquence laminaire
est élevée et cela indépendamment de tout niveau
évoludf. La paléontologie et la biologie moléculaire
rencontrent donc ici un probléme de spéciation (ou
de définition de l'espéce) universel et M. trogon-
therii —le mammouth dit des steppes, comme si le
mammouth laineux ne I'était pas également — est
désormais prét a recevoir les feux des projecteurs les
plus médiatiques, ceux des télévisions et d’internet
(Rincon 2008).

«Pas mal d’eau s’est écoulée dans le Jourdain
depuis qu'on a abordé cette discussion » avait cou-
tume de répéter mon regretté ami Hezy Shoshani
(1943-2008). Lorsque Churcher (1980) s’est posé
la question de savoir si les mammouths nord-
américains migraient, ¢’était dans le contexte de
migrations saisonnieres a I'échelle du continent
américaine et de leur effet sur le comportement
éventuellement prédateur d’Homo sapiens (méme
si le couloir représenté par la Beringia était pris
en compte). Depuis, une telle interrogation a pris
une toute autre dimension, lesdites « migrations»
sonten réalité des dispersions de grande amplitude
avec remplacements de populations américano-
eurasiatiques.

On le voit: les interpénétrations entre les intéréts
des molécularistes, des paléontologues, des strati-
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graphes et des paléoécologistes du Pléistocene et de
la transition Pléistocéne-Holocéne sont nombreuses.
Les datations des spécimens de mammouths sur
lesquels travaillent molécularistes et paléontologues
sont cruciales pour tous, que 'on s'intéresse a 'étude
de la diversification des faunes quaternaires ou a
celles des extinctions de leurs composants (Boche-
rens 2003 ; Guthrie 2004, 2006 ; Kuzmin & Orlova
2004 ; Stuart ez al. 2004), au point que 'on peut
imaginer de beaux jours pour I'interdisciplinarité.

LES MAMMALIA POUR FINIR

Lexemple du mammouth laineux montre comment
les approches moléculaire et morpho-anatomique
se répondent, se complétent, se confrontent et
ouvrent, ensemble, des perspectives communes
de recherche, touchant notamment au passage
M. trogontherii/M. primigenius et ala dénomination
méme de ces deux taxons. Il s'agit 13 d’'un moment
privilégié dans la recherche phylogénétique. Les
spécialistes de mammouths ignorent les cloisons
disciplinaires.

Ce qui est vrai au niveau spécifique devrait 'étre
A Iéchelle de la classe des Mammalia. A ce sujet, la
confrontation des résultats morpho-anatomiques
et moléculaires est déja une vieille histoire. Cepen-
dant le dialogue entre les deux communautés que
forment les paléontologues et les biologistes des
molécules ne va pas toujours de soi. Peu 2 peu,
Iinexorable ascension des approches moléculaires
liées & des modélisations probabilistes a marginalisé
Papport des recherches morphologiques. Ces der-
ni¢res n’émergent pratiquement plus qu'au travers
de recherches paléontologiques, a partir d’analyses
de parcimonie engendrées, le plus souvent, par la
découverte d’'un nouveau fossile majeur. En outre,
les travaux paléontologiques intéressent souvent
des groupes de placentaires, de marsupiaux, ou
de thériens sans aborder le cadre des Mammalia
in extenso. Force est de constater qu’actuellement
persistent bien des contradictions entre les résultats
moléculaires et les résultats morpho-anatomiques.
A lire dans 'ouvrage dirigé par Rose & Archibald
(2005) les articles écrits par les paléontologues et
celui rédigé par les molécularistes, on peut presque
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se demander s'il s'agit bien des mémes mammiferes!
Il y a la un double probléme. Non seulement les
sources d’information ne sont pas les mémes mais,
en outre, les méthodes analytiques sont différentes.
Les modélisations bayésiennes des données molécu-
laires peuvent-elles étre intrinséquement comparées
aux analyses de parcimonie des caractéres morpho-
logiques? Comment interpréter des groupements
morphologiques induits par des fossiles avec des
groupements moléculaires contradictoires? Cette
question n'est pas nouvelle mais elle est en train de
prendre un tour particuli¢rement aigu.

Pour un paléontologue cladiste un ordre de pla-
centaire intégrant les données fossiles est défini par
son morphotype ancestral, principe de base de la
cladistique. Lordre des Proboscidea, par exemple,
a peu a voir avec la famille des Elephantidae si
Pon pense a la morphologie crinienne et dentaire
de Phosphatherium escuilliei de 'Eocéne basal du
Maroc (Gheerbrant et /. 2005). A linverse, dans
la nature actuelle Proboscidea = Elephantidae, en
tout cas sur le plan des caracteres moléculaires a
comparer avec ceux des autres mammiferes. Rai-
sonner en morpho-anatomie comme s'il sagissait
de molécules est certainement source d’erreurs. On
peut, de ce point de vue, citer le cas du travail de
Cox (2006) qui a cherché & retrouver des caracteres
morphologiques sur le crine de représentants actuels
de taxons de rang supérieur: le caractére « perte du
foramen lacrymal» est signalé chez les Proboscidea
et les Sirenia (Cox 2006: 518) alors que le foramen
est présent chez les proboscidiens paléogenes et les
siréniens paléogenes (Tassy 1981: 116; Savage ez al.
1994: 431 ; Gheerbrant ez 2l 2005: 247). Pour en
rester aux Proboscidea et autres paenongulés, des
travaux morpho-anatomiques tendent a soutenir
le groupement issu de la biologie moléculaire des
Afrotheria (Tabuce et a/. 2007) ou une partie des
afrothéres (Wible ez 2/ 2007) mais le débat existe.
I existe méme pour pratiquement tous les regrou-
pements profonds de la classe des Mammalia.

En mati¢re de phylogénie des Mammalia, la
morpho-anatomie est en passe d’étre numérique-
ment supplantée par les molécules, si elle ne I'est pas
déja. Les phylogénies moléculaires des mammiferes
saccumulent depuis des années. L'assurance des
molécularistes est d’ailleurs telle que Waddell ez a/.
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(1999b) allerent jusqu’a proposer pour la couver-
ture d’'un numéro de Systematic Biology, un numéro
sur lorigine des ordres de mammiferes, un arbre
moléculaire des Mammalia révolutionnaire, avec
dénomination de taxons nouveaux pour les dicho-
tomies profondes. Cet arbre n’avait toutefois pas été
obtenu par un quelconque gene (et encore moins par
concaténation) mais simplement par compilation «a
la main» de certaines parties de divers arbres. On est
loin ici du sacro-saint (et naif?) bindme controle/
réfutation de la cladistique. Dans cet arbre ot 'on
découvre les groupes Atlantogenata et Laurasiatheria
comme issus de la dichotomie de base des placen-
taires, figurent entre autres les Zooamata (situés a
70 Ma) avec les périssodactyles groupe frére des
carnivores et des pholidotes. Je m’étais alors amusé
a voir quels éraient les groupements moléculaires
communs dans les différents articles formant le
corps du numéro. Pour prendre 'exemple des péris-
sodactyles — aux parentés relativement stables — on
les trouve néanmoins indéterminés dans un clade
comprenant également les pholidotes, carnivores et
cérartiodactyles (Gatesy ez al. 1999: 17), ou groupe
frére des carnivores (Waddell ez 2. 1999a: 35;
Penny ez al. 1999: 83) ou de 'ensemble carnivores-
cétartiodactyles (Waddell ez /. 1999a: 40), ou bien
indéterminé dans les placentaires (Liu & Miyamoto
1999: 58) ou groupe frére des chiroptéres (Liu &
Miyamoto 1999: 59), ou encore groupe frere des
cétartiodactyles (représentés par la vache) aussi bien
que de I'ensemble vache-hérisson (Springer e al.
1999: 69). Autrement dit la parenté étroite périsso-
dactyle-carnivores revient le plus souvent (deux fois)
mais ce nest pas cette parenté qui est retenue dans
les Zooamata par Waddell ez al. (1999b).

On me dira que des travaux moléculaires de dix
ans d’Age n'ont plus besoin d’étre commentés. De
fait, depuis lors, les résultats moléculaires se sont
accumulés pour étre tout dernierement synthétisés
par Fabre (2008: 45) ot est retenu le taxon Pegaso-
ferae Nishihara, Hasegawa & Okada, 2006, dont la
structure de parenté est (Chiroptera (Perissodactyla
(Pholidota, Carnivora))) ; cependant deux publica-
tions moléculaires (Matthee ez a/. 2007 et Springer
et al. 2007) ont pas retrouvé ce taxon qui passe
pourtant pour étre fondé sur des insertions rares
dans les récroposons L1 (Nishihara ez a/. 2000).
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Lobtention d’un consensus entre données molécu-
laires n’est donc pas dénué de difficultés; celle d’'un
consensus avec les données morpho-anatomiques est
par conséquent d’autant plus difficile 4 atteindre. Au
point que Springer ez a/. (2007) ont tout simplement
proposé d’abandonner une bonne fois pour toutes
les données morphologiques puisqu’elles savérent
incapables de retrouver les clades de placentaires
découverts par les molécules. La confrontation des
données n'est donc plus a l'ordre du jour et, par
voie de conséquence, si un tel point de vue devait
orienter les recherches phylogénétiques futures,
anatomistes et paléontologues n'en seraient plus.
Ce n'est pas une mince suggestion.

Des deux sources d'information phylogénétique
I'une d’entre elle, la morpho-anatomie, serait-elle
de trop? Dans une réponse élaborée, Asher et al.
(2008) ont, entre autres arguments, essayé de faire
comprendre que sans données morpho-anatomiques
il W’est pas de paléontologie, et sans paléontologie
pas de possibilité de contrdle des propositions
fondées sur les seules formes vivantes. La réponse
de Springer e al. (2008) ne laisse de surprendre.
Je ne retiens ici qu'un aspect de leur argumenta-
tion. La question du contrdle mutuel des résultats
moléculaires et paléontologiques ne représente
que 14 % de leur article; mais C’est surtout pour
dire que les morphologistes doivent étre soucieux
de leurs propres difficultés et que « The problem
of teasing homplastic (sic) morphological markers
from homologous morphological markers will not
simply disappear if ignored » (Springer e# al. 2008:
501-502).

La compétition n'excuse pas tout. Afin de faire
comprendre ce que cette conclusion a de choquant
je rappellerai trois choses. Premiérement, le concept
d’homoplasie a été concu — il y a longtemps, en
1870 — par un morphologiste (Edwin Lankester).
Deuxi¢mement, un siécle plus tard le premier algo-
rithme de parcimonie fonctionnant sans contrainte
sur la partition homologie-homoplasie fut élaboré
par des morphologistes (Arnold Kluge et Steve
Farris). Troisitmement, les approches probabilistes
a la source de presque tous les résultats modernes
de phylogénie moléculaire — notamment ceux de
Springer et al. (2007) — n'indiquent jamais préci-
sément quel est ce rapport homologie-homoplasie
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(autrement dit '’homoplasie minimale dans les
données) ; au contraire elles sont fondées sur une
modélisation du comportement des nucléotides,
ce qui est une maniere de résoudre le probleme de
a saturation que je qualifierais, prudemment, de
la saturation que je qualifi prud t, d
contournée (voir Debruyne & Tassy 2004). Quanta
information exceptionnelle qui serait celle fournie
I p q
par des insertions-délétions rares dans les séquences
d’introns — rareté qui est d’ailleurs plus supposée
que calculée —, elle est malheureusement nuancée a
lintérieur méme des cercles moléculaires (rappelons
Pexemple des Pegasoferae cité ci-dessus). Le couple
homologie-homoplasie n’a pas fini de titiller les
phylogénéticiens, toutes spécialités confondues.
Laissons la conclusion 4 Edgar A. Poe: « Savez-vous
quil n'y a guére plus de huit ou neuf cents ans que
les métaphysiciens ont consenti pour la premicre
fois a délivrer le peuple de cette étrange idée : guil
nexistait que deux routes praticables conduisant a
la Vérité? Croyez cela, si vous le pouvez!» (Poe
2007: 14).

CONCLUSION

Je me souviens des premieres discussions dans les
années 1970 entre Robert Hoffstetter (alors direc-
teur du laboratoire de paléontologie des vertébrés et
de paléontologie humaine de I'Université Paris 6)
et Louis de Bonis (alors maitre-assistant) — aux-
quelles, tout jeune assistant, jassistai plus que je
n'y participai — sur I'intérét a accorder aux travaux
pionniers de phylogénie moléculaire menés par
Iéquipe de Morris Goodman & Detroit, USA. Robert
HofIstetter était enthousiaste, Louis de Bonis plus
circonspect. Aujourd’hui, curieusement, on peut
affirmer que rien n'a changé dans le grand écart
caractérisant les attitudes extrémes. Qu’il sagisse
de la phylogénie moléculaire a 'intérieur du genre
Mammuthus ou bien celle des Mammalia dans leur
ensemble, les résultats inattendus ou contradictoi-
res de cette année 2008 ont de quoi amplifier le
débat et susciter la recherche. Saufsi les arguments
quittent le terrain de la discussion scientifique
comme on vient de le voir & propos des Mammalia.
Ignorer, en fonction de sa spécialité, les données
issues du monde moléculaire ou bien du monde
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paléontologique, n’a guére de sens. Au contraire,
tenir compte de la contradiction est plus riche sur
le plan des recherches a venir; mais c’est peut-étre
plus délicat et frustrant en termes de trajectoire
a tenir. Le poids sociologique des communautés
scientifiques n’a jamais été aussi lourd. Par chance
pour les paléontologues TADN de mammouth
est de PADN ancien, il n'existerait donc pas sans
paléontologie: on peut en tirer, selon le contexte,
une sorte de fierté ou de consolation!
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