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AVANT-PROPOS

La paléontologie est la science qui étudie les restes d’organismes disparus. A la croisée
de deux importantes disciplines, la géologie et la biologie, cette science a pour but de
comprendre le mode de vie et 'évolution d’organismes ayant vécu dans des €cosys-
temes et environnements anciens, et dont les roches et sédiments sont les derniers
témoins. La paléontologie n’est pas une science de terrain se limitant a enrichir les
collections d’études et dont les outils se résumeraient au seul matériel de fouille.
Depuis pres de 150 ans, avec I'essor de 'anatomie comparée promue par Georges
Cuvier, la paléontologie s’est enrichie d’'une multitude de sous-disciplines nées des
progres effectués dans d’autres domaines d’investigations scientifiques : la génétique,
la géochimie, la biomécanique, les biostatistiques, I'imagerie 3D et I'informatique
plus généralement. La paléontologie est également une importante contribution a
la validation de la théorie de I’évolution de Charles Darwin, qui reste au centre de
toutes les interrogations posées dans le domaine des sciences de la vie.

Cet ouvrage, Principes de Paléontologie, constitue une introduction a cette disci-
pline et a ses applications. Il comble un certain vide laissé dans son enseignement
depuis ces quinze dernieres années. Afin de couvrir la plupart des champs discipli-
naires, nous avons pris le parti de faire appel, pour chaque chapitre, a des auteurs,
enseignants et chercheurs spécialistes du sujet, provenant de deux domaines trop
souvent séparés : la paléontologie animale et la paléobotanique. Ce travail d’équipe
a permis le croisement d’informations et d’exemples particuliers et I'enrichissement
des différents chapitres de la maniere la plus adaptée. Evidemment, un cours ne
pourrait étre donné sans s’appuyer sur des concepts, des théories ou des exemples
empruntés a divers travaux de références. Chaque chapitre présente un contenu reflé-
tant I’état d’avancement de sa discipline et des programmes d’enseignement tout en
permettant une ouverture sur des points plus poussés.

Cette démarche explique le découpage du livre qui, apres une bréve introduction a
la paléontologie (chapitre 1), abordera des concepts fondamentaux comme les fossiles
et le registre fossile (chapitre 2), les especes et les populations fossiles (chapitre 3),
le développement et I’évolution des organismes (chapitre 4), la systématique et la
phylogénie (chapitre 5), les notions de diversification et d’extinction (chapitre 6), des
reconstitutions paléobiogéographiques, paléoécologiques et paléoenvironnemen-
tales (chapitre 7) et les apports de deux nouveaux champs disciplinaires que sont la
biochimie et 'imagerie 3D (chapitre 8).

Cet ouvrage s’adresse principalement aux étudiants (licence, master, préparation
aux concours du CAPES et de ’Agrégation) mais aussi aux paléontologues amateurs
et autres naturalistes soucieux d’acquérir des connaissances théoriques approfondies.
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INTRODUCTION
A LA PALEONTOLOGIE

<ZE 1.1 Qu’est-ce que la paléontologie ?

— 1.2 Les différentes sous-disciplines de la paléontologie

4l » Présenter les grandes étapes de I'histoire de la paléontologie
» Présenter le champ pluridisciplinaire de la paléontologie
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1.1  QU’EST-CE QUE LA PALEONTOLOGIE ?

Définition
La définition de « paléontologie » est explicite si on s’intéresse a I'étymologie du
mot. Le terme est en effet constitué de trois mots grecs :
e Paléo, du grec palaios (taAa1oc) qui signifie ancien ;
e Onto, du grec ontos (ovt0g), vie, étre ;
e Logie, du grec logos (Aoyoc), le discours, la science.

La pal€ontologie est donc la science qui étudie les formes de vie du passé. Elle
s’intéresse a toute forme de trace laissée par un organisme vivant, fossilisé dans
la roche. Les formes de fossiles les plus communes sont les restes de I'organisme,
tels que le squelette d’un vertébré ou la coquille d’'un mollusque.

La paléontologie a pour vocation I’étude des restes et empreintes d’organismes et de
leurs activités préservés de facon naturelle au sein des sédiments (§ 2.1). La présence
de restes de coquilles (marine notamment) au sein des roches est mentionnée des
IAntiquité. Tres rapidement, ces restes sont dits « pétrifiés », ce qui sous-entend
qu’une distinction tres nette est alors faite entre leur origine et celle du monde
minéral. Des lors, les premieres hypotheses sur I'incorporation de ces restes d’orga-
nismes dans les roches et leur incidence sur la compréhension des mécanismes qui
régissent le sous-sol terrestre sont avancées (Xénophane de Colophon, v¢siecle avant
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J.-C. ; Aristote, 1v¢ s. avant J.-C.). Durant la Renaissance, les premieres identifica-
tions de fossiles commencent a apparaitre. Par exemple, Fabio Colonna (1616) fut
le premier a démontrer que les glossopetres (ou Pierre de langue) étaient des dents
de requins. Ainsi, application des fossiles a la géologie historique a été antérieure
a ce que nous appelons dorénavant la paléobiologie, et ce bien avant méme que la
géologie n’apparaisse comme une science organisée et que le terme fossile (§ 2.1) ne
prenne son sens moderne (au XVIII® siecle). La paléontologie ne sera ainsi dénommée
quau début du x1x° siecle (De Blainville, 1822). A cette méme période, le terme de
géologie prend sa signification actuelle et est reconnu comme science avec la création
des premieres chaires universitaires. La paléontologie, qui a pour objet les fossiles,
est donc une science relativement récente mais qui répond a des objectifs trés ancrés
dans I’histoire de ’'Homme : la compréhension de I’histoire de la Terre et du Vivant.

La nature variée des fossiles (dents, os, coquilles, moulages, spores, traces...)
reflete la composition et 'organisation originelle des organismes ainsi que les condi-
tions de leur préservation et ce de leur mort jusqu’a leur étude. Tous les organismes
ou parties d’organismes n’ont pas la méme probabilité de fossilisation. De plus, un
organisme donné verra son potentiel de préservation varier en fonction des condi-
tions environnementales qui entourent sa mort et son incorporation dans les roches
sédimentaires (§ 2.2). Il en résulte un registre fossile qui témoigne de fagon variable
de I’histoire de la vie sur Terre, de son évolution, depuis plus de 3,5 milliards d’an-
nées (§ 2.3). Le terme évolution est a considérer ici au sens premier, c’est-a-dire
comme une transformation, un changement continu plus ou moins rapide d’un état
a un autre. Pris sous ce sens, il n’est nul besoin d’adhérer a la théorie synthétique
de I’évolution (1930-1940) pour utiliser cette transformation continue (et dans
notre cas irréversible) pour mettre en place une échelle de temps relative, c’est-a-
dire positionnant les différents états de la Vie sur Terre, les uns par rapport aux
autres dans un cadre temporel. Ainsi, relativement peu apres que Nicolas Sténon ait
exposé son principe de superposition (dans une série sédimentaire non déformée
par des mouvements tectoniques, les couches les plus récentes se superposent aux
couches les plus anciennes ; 1669), I’étude, la description des formes fossiles et
leur comparaison avec les formes actuelles ont entrainé le constat que les fossiles
ont une répartition fixe dans les couches géologiques (W. Smith, 1800). Georges
Cuvier (1769-1832) lui-méme constatait dans son Discours sur les révolutions de la
surface du globe et sur les changements qu’elles ont produit sur le régne animal :
« Comment ne voyait-on pas que c’est aux fossiles seuls qu’est due la naissance de
la théorie de la terre ; que sans eux, I'on n’aurait peut-&tre jamais songé qu’il y ait
eu dans la déformation du globe des époques successives, et une série d’opérations
différentes ? ». Depuis, le role de la paléontologie dans la mise en place d’un cadre
temporel en sciences de la Terre n’a fait que s’accroitre (stratigraphie, § 2.4). Elle s’est
méme imposée comme outil indispensable dans la définition des unités de la Charte
Internationale de Stratigraphie (annexe).

On voit encore dans les propos de Cuvier que le fossile est le document dont I'en-
registrement permet a ’'Homme de prendre du recul sur les mécanismes qui régissent
notre planete, en les étudiant a une échelle qui dépasse celle des archives historiques
et des études biologiques. La mise en place d’un cadre géologique était un prérequis
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a la définition de nouveaux objectifs et applications de la paléontologie. Ainsi, le
paléontologue est progressivement passé de la prise de conscience des modifica-
tions (évolution au sens commun) de la vie sur Terre a I'illustration de 1’évolution
de la biosphere et de la géosphere, ainsi qu’a la théorie de I’évolution biologique. Ici
encore, I'illustration des phénomenes va de pair avec les questionnements sur les
mécanismes qui les régissent.

Les événements étudiés par les paléontologues et les processus sous-jacents se
produisent a 1’échelle des temps géologiques. Cette différence d’échelle d’études
entre paléontologues et biologistes ne signifie pas qu’il existe une barriere entre
leurs disciplines. Tout d’abord, I’échelle des temps géologiques n’est pas a propre-
ment parlée « linéaire », les unités de temps géologiques n’ont pas toute la méme
durée. Le pas d’échantillonnage ou la résolution temporelle (et spatiale) des études
géologiques et paléontologiques varient en fonction du type de dépdt considéré (taux
d’accumulation), du groupe fossile étudié, mais aussi globalement en fonction de
I’age des terrains. Il existe une augmentation de la résolution temporelle des études
depuis les terrains anciens vers l'actuel. De plus, pour interpréter ses documents, le
paléontologue se fonde toujours sur le principe que les processus, les « lois » qui
régissent les phénomenes biologiques et environnementaux actuels sont les mémes
que par le passé (principe d’actualisme), principe généralisé aux différentes disci-
plines de la géologie. Les découvertes en biologie de I’évolution se répercutent
toujours sur les études du paléontologue. Les données paléontologiques et biolo-
giques ont d’ailleurs participé a la démonstration de la théorie de I’évolution depuis
Charles Darwin jusqu’a sa version synthétique. De méme, les techniques physico-
chimiques et mathématiques modernes bouleversent continuellement le travail du
paléontologue en lui donnant acceés a davantage d’informations contenues par les
fossiles ou a de nouveaux outils pour les interpréter. Prenons 'exemple de I’'anatomie
comparée, méthode fondamentale en paléontologie pour les études systématiques et
taxinomiques, les analyses des liens de parentés évolutifs ou les analyses morpho-
fonctionnelles (basées sur les relations entre formes et fonctions). Cette méthode,
popularisée et instaurée en paléontologie par Cuvier (encore lui) est toujours a la
base des études phylogénétiques récentes menées en paléontologie (chapitre 5),
notamment par la méthode cladistique. Cette méthode fondée sur I'utilisation des
caracteres dérivés partagés pour démontrer I'existence d’un ancétre commun entre
deux taxons (phylogénie) et pour leur regroupement (classification phylogénétique)
a été formalisée par les travaux de Willy Hennig (1950, 1966). Pourtant, son essor
n’a été permis que par les progres informatiques connus depuis les années 1980. De
méme, les nouvelles techniques d’imagerie (scanner, tomographie) ouvrent les portes
a des données renfermées jusqu’a aujourd’hui a I'intérieur des fossiles (chapitre 8).
L’étude des variations de la biodiversité (chapitre 6) au cours du temps a elle aussi
bénéficié des apports de la statistique. Cette derniere, par une approche quantitative
de la variabilité morphologique inter- et intra-spécifique (variabilité inhérente a I’es-
pece et a I’évolution biologique) a encore participé a la modernisation du concept
d’espece en paléontologie. Les récentes avancées en biologie du développement
concernant les génes responsables du controle du développement et de la mise en
place des plans d’organisation, couplées aux dernieres analyses phylogénétiques
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moléculaires (basées sur les genes mitochondriaux, ARN, les protéines...), four-
nissent un cadre évolutif aux interprétations des formes fossiles problématiques,
notamment les formes les plus basales, qui ne comportent pas ou peu de caracteres
dérivés propres aux formes modernes et qui ne permettent pas toujours a elles seules
de fournir une phylogénie robuste. En retour, le paléontologue peut illustrer les
mises en place de nouveaux plans d’organisation a l'origine de la disparité actuelle
des formes vivantes : les descriptions des génes du développement chez les échino-
dermes actuels ont été employées pour I'interprétation des formes basales diverses
et disparates du Cambrien (542-488 Ma environ), et ont tenté d’illustrer ainsi 'émer-
gence du plan de symétrie pentaradiée caractéristique des échinodermes actuels au
sein des bilatériens deutérostomiens. L'exemple devenu classique des relations phylo-
génétiques entre dinosaures, oiseaux et crocodiliens, mises en évidence grace aux
données paléontologiques, montre également I'importance des données fossiles dans
I’établissement de la classification phylogénétique du vivant.

L’essor de 1’écologie et les questionnements sociétaux sur le climat actuel et
I'impact sur la biodiversité ont également trouvé écho dans la paléontologie. Le
terme biodiversité est un terme récent dont la définition englobe la diversité des
especes biologiques (et de leur génome), des écosystemes (biotopes et biocénoses)
voire méme des paysages. L'étude des variations de la biodiversité (au sens large
ci-dessus) au cours de I’histoire de la Terre permet d’estimer le caractere exceptionnel
des événements actuels, de comprendre les mécanismes et facteurs « naturels » (non-
industriels voire non-anthropiques) qui les contrdlent, afin d’aider chacun, a tous
les niveaux de la société, dans ses choix comportementaux. Pour reconstituer les
écosystemes passés et comprendre les facteurs géographiques, environnementaux (le
climat par exemple), auto- et synécologiques qui contrdlent leur évolution (§ 7.2.1.a),
des méthodes pluridisciplinaires sont nécessaires et associent donc des méthodes
biologiques, stratigraphiques (§ 2.4), sédimentologiques, tectoniques, géophysiques
et les techniques modernes de géochimie (chapitre 8).

Pour conclure, la paléontologie est une science récente située au carrefour de la
géologie et de la biologie qui se compose d’un réseau de sous-disciplines en interac-
tion. L'approche paléontologique, pluridisciplinaire par essence, allie des méthodes
et concepts traditionnels a des techniques modernes en évolution permanente afin
de toujours améliorer les réponses apportées a des problématiques a la fois fonda-
mentales (histoire et fonctionnement de la Terre et de la biosphere), sociétales (par
exemple, 'impact des variations climatiques sur la biosphere), et appliquées (comme
la prospection de ressources naturelles).

1.2 LES DIFFERENTES SOUS-DISCIPLINES
DE LA PALEONTOLOGIE

1.2.1 Paléontologie des vertébrés

La paléontologie des vertébrés consiste en I’étude des faunes vertébrées depuis leur
apparition au Cambrien et plus précisément des chordés. Ce groupe monophylétique
(chapitre 5) est un embranchement au sein des animaux bilatéraliens deutérostomiens.
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Ils sont caractérisés par la présence d’une notochorde, structure axiale protégeant le
tube nerveux dans la partie dorsale de 'animal. Chez les vertébrés, cette notochorde
est remplacée par une colonne vertébrale. Les paléontologues des vertébrés sont en
général spécialisés dans un groupe en particulier, qu’il soit monophylétique ou non.
On notera parmi les groupes sujets d’une attention particuliere : I'’étude des mammi-
feres et de leurs ancétres les thérapsides, les oiseaux, les dinosaures, les ptérosaures
et les reptiles marins, les crocodiles, les squamates, les tortues, les amphibiens, les
dipneustes, les poissons ou encore les requins.

Bien que 'Homme et ses ancétres soient eux aussi des vertébrés, la paléoanthro-
pologie est souvent considérée comme une branche a part entiere pour des raisons
anthropocentriques. On trouve d’autres subdivisions au sein de la paléontologie
des vertébrés, étant cependant moins usitées que la précédente. On pourra noter, par
exemple, la paléoherpétologie (1’étude des reptiles fossiles), la paléoichtyologie (pois-
sons), paléomammalogie (mammiferes) ou encore la paléo-ornithologie (oiseaux).

1.2.2 Paléontologie des invertébrés

La paléontologie des invertébrés s’attache a étudier I'autre partie du royaume animal.
Le terme invertébré ne représente pas un clade phylogénétique, mais est une déno-
mination historique référant aux animaux ne présentant pas de colonne vertébrale.
Il regroupe notamment les échinodermes, les mollusques (bivalves, céphalopodes,
gastéropodes, etc.), les arthropodes (insectes, crustacés, arachnides, etc.), les néma-
todes, les annélides, les ectoproctes (bryozoaires), les éponges (spongiaires) ou
encore les cnidaires (médusozoaires, anémones de mers, coraux, etc.). La encore,
chaque groupe phylogénétique peut étre appelé par une dénomination particulicre.
Ainsi, la paléoentomologie est I’étude des insectes fossiles, la paléoconchologie,
I’étude des mollusques a coquille.

1.2.3 Micropaléontologie

La micropaléontologie est également une branche de la paléontologie qui n’est pas
rattachée a un groupe phylogénétique mais a certaines niches écologiques particu-
lieres (§ 7.2.1.a), peuplées par de micro-organismes. Il n’existe pas de taille précise
délimitant les microfossiles des macrofossiles, la détermination se faisant plutdt sur
les outils nécessaires a leurs études. Néanmoins, la majorité des microfossiles ont
une taille inférieure 2 1 mm (le plus souvent entre 10 et 200 um). Concreétement, un
microfossile nécessite 'usage d’un microscope (optique ou a électron) alors qu'un
macrofossile est étudiable a I'ceil nu (bien que 1'usage du microscope soit aussi
courant pour I'observation de microstructures).

Les microrestes du registre fossile présentent des structures et des compositions
variées. On trouve notamment plusieurs types de restes carbonatés : les coccolithes
des coccolithoforidés, les tests de foraminiferes et de dinoflagellés, les carapaces
d’ostracodes. D’autres organismes minéralisent des structures siliceuses telles
que les diatomées, les radiolaires, les phytolithes, mais aussi les spicules produits
par les spongiaires ou encore I'appareil masticatoire de certains annélides. Parmi les
microrestes biominéralisés, on trouvera aussi des structures phosphatées qui sont la
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plupart du temps des dents ou des appareils masticatoires fossilisés. Dans des roches
issues de la sédimentation en milieu aquatique, on pourra trouver notamment des
denticules de conodontes, I'appareil masticatoire de certains annélides ou encore
des dents et des épines dorsales de requins et des dents et des écailles osseuses de
poissons. Dans les roches issues de la sédimentation en milieu terrestre, on trouvera
particulierement des dents de petits tétrapodes.

Enfin, on notera un dernier type de microfossiles qui se distingue des types précé-
demment mentionnés du fait qu’ils ne sont pas biominéralisés mais simplement
organiques. Ces microfossiles comprennent les spores, les grains de pollen et les
palynomorphes (micro-algues, restes de champignons, rhizopodes ou thécamoebiens,
stomates, débris organiques divers, etc.). Cette branche de la micropaléontologie est
appelée paléopalynologie et est trés utilisée pour reconstituer les paléoenvironne-
ments et les paléoclimats.

Méthodologie de I’'analyse palynologique

Le matériel sédimentaire est prélevé par sondage ou carottage dans des zones
humides (lacs, tourbiéres, sédiments marins...), caractérisées par I'accumulation
d’archives sédimentaires stratifiées et par des conditions anoxiques défavorables
a lactivité des organismes décomposeurs. Les sédiments sont conservés en
chambre froide, puis traités chimiquement pour éliminer le matériel non polli-
nique : la cellulose (acide sulfurique, H,SO,), les carbonates (acide chlorhydrique,
HCI) et la silice (acide fluorhydrique, HF ou flottaison sur liqueur dense). Le
culot obtenu, qui contient les grains de pollen ainsi que des microrestes divers
(micro-algues, spores de champignons, rhizopodes, débris ligneux, stomates...),
est monté entre lame et lamelle dans de la glycérine pour étre observé sous
microscope optique. Les grains sont identifiés et dénombrés pour construire un
diagramme pollinique. Lidentification est le plus souvent limitée a la famille ou au
genre, et le transport anémophile du pollen sur de longues distances induit le plus
généralement une vision régionale de la végétation.

1.2.4 Paléobotanique

La paléobotanique (1’étude des plantes fossiles) est une discipline trés proche de la
palynologie, mais faisant appel a des connaissances différentes. Le type de fossilisa-
tion va grandement influencer le type de restes botaniques. On pourra trouver : des
impressions de feuilles dans des dépots sédimentaires fins ; des végétaux perminé-
ralisés ou un minéral remplace la matiere organique (comme le bois silicifi€) ; des
végétaux carbonis€s suite a un enfouissement dans un milieu pauvre en oxygene
(comme la houille). Au sein de cette discipline, on trouvera aussi des subdivisions
concentrées sur un type de fossile précis (par exemple, la paléoxylologie est ’étude
du bois fossile).

La description et I'identification des macrorestes de végétaux sont réalisées a 'aide
d’atlas et de collections de référence. Les éléments diagnostics pour les feuilles sont :
la forme et la taille du limbe, sa marge et sa nervation, la présence et la géométrie de
nervures secondaires, tertiaires ou quaternaires. L'identification des macrofossiles
est le plus souvent possible au niveau de I'espece (grande résolution taxinomique).
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Par contre, leur transport sur de courtes distances implique une vision tres locale de
la végétation.

1.2.5 Paléoichnologie

La paléontologie integre aussi les traces laissées par les organismes. On parlera alors
de paléoichnologie lorsque 1'on étudie des empreintes de pas ou des terriers (§ 2.2.4.1).
Dans ces cas précis, l'objet fossilisé est un moulage de la structure et non une miné-
ralisation d’une structure organique. Ce type de reste a 'avantage de donner des
informations sur le comportement du ou des organismes les ayant laissés. Cependant,
on comprendra, notamment dans le cas des empreintes, qu’il est extrémement rare de
pouvoir associer avec certitude la trace fossile a 'organisme ’ayant produite.

1.2.6 Disciplines liées a la paléontologie

De I’étude de tous les types de fossiles découlent plusieurs disciplines.

a) La biostratigraphie

Elle a pour but I’établissement d’une chronologie relative des couches géologiques en
réunissant les données paléontologiques et sédimentologiques (§ 2.4.2). Cette disci-
pline est basée sur le contenu en fossiles des strates sédimentaires. La similarité des
fossiles entre diverses strates indique donc que ces couches sont contemporaines. Ce
sont notamment les variations du contenu fossile dans le temps (extinction ou appa-
rition) qui permettent de définir les limites de I’échelle des temps géologiques. En
fonction de I'importance des variations observées dans la faune et la flore, les temps
géologiques sont alors séparés (du plus petit degré de classification au plus grand)
en étages, époque, période, ere et éon. Bien entendu, ce découpage du temps ne
permet pas de donner des dates absolues, ces dernieres pouvant étre obtenues grace
a la radiochronologie (datation par étude de la décroissance radioactive de certains
isotopes) ou encore par cyclostratigraphie (établissement de la durée de dépot d’'une
couche par reconnaissance des cycles astronomiques de Milankovitch tels que I'ex-
centricité, 'obliquité et la précession).

b) La paléoclimatologie

Elle étudie I’évolution du climat en se basant sur plusieurs types de données
(chapitre 7). Si I’étude du fractionnement isotopique de I'oxygene piégé dans les
glaces est un bon thermometre pour ce qui concerne le dernier million d’années,
il faut recourir a d’autres proxys pour étudier les climats du passé. Couplées aux
indices sédimentologiques, les variations de la faune mais surtout de la flore donnent
une indication de ces variations climatiques au cours du temps. L'étude du fraction-
nement isotopique des fossiles biominéralisés (comme les tests de foraminiferes) est
aussi un bon proxy quantitatif pour ’étude des variations de température (chapitre 8).

¢) La paléogéographie

Elle reconstitue le mouvement des plaques tectoniques au cours du temps (encart 7.1).
De nos jours, les données paléomagnétiques permettent de retracer le mouvement
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des masses continentales avec beaucoup de précision. Cependant, historiquement, la
paléogéographie a débuté par des corrélations entre géologie et paléontologie. Les
fossiles permettent toujours de mettre en €vidence des connexions entre continents
suite a des épisodes de vicariances ou de migrations pour des laps de temps donnés.
La répartition géographique de faunes ou de groupes particuliers fossiles entre dans
le cadre des études paléobiogéographiques (§ 7.1).

d) La paléoécologie

Elle étudie les interactions entre les différents organismes passés (§ 7.2.1.aet § 7.2.2).
Elle se base sur des découvertes particulieres comme des animaux ensevelis dans
leurs terriers, 'abondance de juvéniles et d’ceufs fossilisés indiquant un site de ponte
ou les animaux élevaient leur progéniture ou encore les restes d’un repas découvert
pres ou dans un autre fossile.

e) La reconstitution paléoenvironnementale

En corrélant les restes fossiles avec les indices sédimentologiques, il est possible de
reconstituer 'environnement de dépdts dans lequel les organismes ont été fossilisés
(§ 7.2.3). Le type de fossilisation (silicification, moulage, impression de matieres
organiques, niveau de préservation) donnera des indications sur la dynamique de
dépot, sur le contenu chimique et le type du milieu.

f) La taphonomie

Cette branche trés importante de la paléontologie a pour but de déterminer les
processus agissant des la mort de 'organisme et jusqu’a sa fossilisation (§ 2.2). Afin
de comprendre ce que 'on observe, il est important de savoir distinguer des structures
telles que des marques de prédation, de décomposition ou I'effet de la diagenese. La
taphonomie est donc un point clef de la paléontologie, une condition sine qua non a
une interprétation correcte du registre fossile.
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FOSSILE ET
REGISTRE FOSSILE

2.1 Qu’est-ce qu'un fossile ?
2.2 Taphonomie et fossilisation
2.3 Registre fossile

PLAN

2.4 Biostratigraphie-biochronologie

4! > Comprendre les mécanismes de 'altération taphonimique

» Savoir interpréter le registre fossile
» Utiliser les fossiles dans un cadre biostratigraphique

2.1 QU’EST-CE QU’UN FOSSILE ?

Le terme fossile provient du verbe latin fodere signifiant « creuser », « fouir », ou
« extraire en creusant » et caractérise initialement tout objet fouillé et exhumé. Mais
depuis le xviir© siecle, avec 'essor de I'anatomie comparée et de la paléontologie,
la notion de fossile s’applique spécifiquement aux restes d’organismes conservés le
plus souvent dans une roche sédimentaire. Les fossiles peuvent étre extraits physique-
ment ou chimiquement, naturellement ou artificiellement, de leur roche ou sédiment
encaissant depuis la surface affleurant naturellement ou suite & des activités humaines
de terrassements ou minieres rendant accessible une roche fossilifere. Le fossile
constitue la matiere premicre du paléontologue et, selon sa nature, apporte des infor-
mations directes ou indirectes sur 'organisme et son environnement. Selon sa taille,
un fossile peut étre qualifi€é de macrofossile (millimétrique a pluricentimétrique) ou
de microfossile (millimétrique et infra millimétrique). L'ensemble des fossiles décou-
verts et leurs caractéristiques relatives constituent le registre fossile (§ 2.3). L'étude du
fossile doit tenir compte de sa nature fragmentaire car, nous le verrons, il serait erroné
de considérer un fossile comme un objet « complet », livrant I'ensemble des infor-
mations caractérisant 'organisme de son vivant. Il ne faut pas non plus considérer
le fossile comme une source d’informations non fiable puisque trop fragmentaire.
L'imperfection de I'information tirée d’un fossile conduit, apres son étude, a des
prédictions qui peuvent avec le temps étre enrichies et vérifiées par des découvertes
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ultérieures. Le registre fossile tend donc, in fine, vers une certaine complétude mais
seulement grace a 'apport et 'étude de nouvelles découvertes de fossiles.

2.2 TAPHONOMIE ET FOSSILISATION

2.2.1 Létude taphonomique

Remarquablement, les fossiles présentent une tres grande variété de formes, de tailles,
de constitutions et de préservation. Avant de passer en revue la diversité de modes de
fossilisation conduisant a une telle diversité, il est important de comprendre le fonc-
tionnement de la fossilisation (Fernandez-L6pez, 2000). La fossilisation résulte de
processus nombreux et complexes qui font l'objet d’études par la taphonomie, une
sous-discipline de la paléontologie mise au point par le paléontologue russe Ivan
Efremov dans les années 1940. En s’appuyant sur d’autres disciplines telles que
I’écologie, la bio- et géochimie ou la sédimentologie, Efremov put décomposer de
nombreux processus tels que la biodégradation ou la diagenese. La taphonomie est
une science expérimentale dont I'approche s’est fortement complexifiée depuis le
début du siecle dernier suite aux travaux (liste non exhaustive) de Weigelt (en bios-
tratinomie), Richter (en actuopaléontologie, nécrologie, thanatologie), Efremov (en
taphonomie), Miiller (en diagenétique), Speyer et Brett (en taphonomie comparée),
Logan et al. (en taphonomie moléculaire) ou Seilacher (en taphonomie dynamique).
Ces différentes études conduites sur la mort, la désintégration et I'enfouissement
permettent de simuler les processus de destructions et de contrdler les conditions
expérimentales, de comprendre des transitions chimiques associées a la désintégra-
tion et a la préservation des tissus. La connaissance de I’ensemble de ces processus
d’altérations permet de caractériser le contrdole taphonomique agissant sur une
communauté d’organismes morts (§ 7.2.1.a) et d’expliquer en grande partie sa
résultante fossile (figure 2.1). Pour un milieu donné, ce controle peut se vérifier de
manicre simple :

— sideux especes de constitutions identiques vivant ensemble sont retrouvées a I'état
fossile, alors les conditions de préservation ont rendu la fossilisation possible et il
n’y a pas eu de controle taphonomique (figure 2.1a) ;

— si deux especes de constitutions différentes vivant ensemble sont retrouvées a ’état
fossile, 1a encore il n’a eu aucun contrdle taphonomique (figure 2.1b) ;

— par contre, si sur deux especes de constitutions différentes vivant ensemble une
seule est conservée a I’état fossile, alors les conditions de préservations €taient
sélectives et il y a eu contrdle taphonomique au détriment de I’espece non préservée
(figure 2.1c).

Pour des domaines biotiques n’ayant livré que trés peu d’éléments fossiles de
constitutions différentes, et sans pouvoir tester le contrdle taphonomique, I’absence
d’un organisme n’implique pas nécessairement qu’il ne vivait pas la. Le contrdle
taphonomique et ’absence de certaines especes dans une zone géographique ou
une période de temps sont donc les deux facteurs prépondérants pour caractériser la
complétude du registre fossile (§ 2.3.2).
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Figure 2.1 - Controle taphonomique sur des organismes
de méme constitution (a), de constitution différente (b et c).

1 : squelette de composition A ; 2 : squelette de composition B ; 3 : squelette
minéralisé aprés fossilisation (f).

Dans la majorité des cas, les fossiles ne sont que des traces, des fragments ou des
éléments isolés d’éléments squelettiques. Il s’agit surtout d’éléments correspondant
aux parties dures constituant I'organisme, le squelette, qu’il soit interne ou externe
(exosquelette). Le nombre d’éléments constitutifs d’un squelette et la robustesse de
leurs connexions/articulations influencent considérablement les chances de préser-
vation. En effet, les organismes constitués d’un seul élément squelettique seront plus
facilement conservés dans leur intégralité. Les études taphonomiques ont démontré
que la préservation de ces éléments durs n’était pas systématique et qu’elle découlait
de nombreux facteurs intervenant avant, pendant et apres la fossilisation. Ainsi, deux
étapes du processus de fossilisation sont distinguées :

— la phase biostratinomique, qui correspond aux processus affectant le cadavre de
l'organisme avant son enfouissement ;
— la diagenese, qui correspond aux processus se produisant apres I'enfouissement.

Ces deux €tapes peuvent se répéter plusieurs fois si les restes de 'organisme sont
exhumés/remaniés au cours du temps. Cette multiplication des processus reste dans
le domaine de la diagenese.

La préservation des fossiles est tributaire de leur écologie, une importante inégalité
de chance de préservation étant observée entre les milieux aquatiques et terrestres.
En effet, le milieu terrestre est soumis a I’érosion sédimentaire, tandis que les lacs,
mers et certaines parties de systemes fluviatiles (les lobes de méandres par exemple)
sont des zones de dépdts sédimentaires. Pour ces raisons, les organismes aquatiques
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présentent de plus grandes chances d’étre enfouis rapidement apres la mort (limitant
l’action des agents d’altérations). Les organismes terrestres, quant a eux, ont de plus
grandes chances d’étre fossilisés s’ils meurent ou sont transportés dans des environ-
nements subaquatiques ou aquatiques. Statistiquement, une espece numériquement
plus abondante aura de plus grandes chances d’étre préservée qu’une espece moins
représentée. La taille est un autre facteur déterminant. En effet, les especes les plus
nombreuses ont généralement des corps plus petits pour des raisons d’exploitation
de ressources. Pour des organismes possédant seulement quelques éléments sque-
lettiques, une grande taille ralentit 'action des agents d’altérations, ce qui augmente
sa préservation. Dans le cas d’organismes a squelette a nombreux éléments, chacun
d’eux subira les actions des agents d’altérations. Un squelette complet sera donc d’au-
tant plus difficile a conserver, surtout en milieu terrestre ou certaines especes de
grande taille prennent du temps a étre totalement enfouies.

2.2.2 Du fossile a 'assemblage fossile

L’ensemble des étres vivants coexistant dans un espace défini (biotope) forme la
biocénose (ou paléobiocénose dans le cas des organismes du passé ; figure 2.2a).
Cette biocénose correspondra, mais pas toujours, a une thanatocénose (figure 2.2b)
qui est 'ensemble des &tres vivants morts s’accumulant naturellement dans ce
méme biotope. La thanatocénose peut subir sous certaines conditions des pertur-
bations modifiant et appauvrissant substantiellement sa composition en faisant
disparaitre certains organismes (par prédation, dispersion, dégradation chimique
ou mécanique...). Selon les effets se produisant durant la phase biostratinomique et
la diagenese, cette thanathocénose correspondra a une taphocénose qui désigne
I’ensemble des organismes fossilisés pour ce biotope de départ (figure 2.2¢c). Cette
taphocénose peut subir également un ensemble d’altérations qui appauvrira égale-
ment sa composition (§ 2.2.3). L’étude des assemblages subfossiles récents permet
d’évaluer directement la maniere dont ils s’accumulent de nos jours. La comparaison
des proportions d’organismes morts et vivants pour une communauté donnée permet
d’établir des points de repéres. A ceux-ci seront comparées les communautés fossiles
afin de caractériser la qualité du registre fossile. D’une fagon générale, les orga-
nismes a fort potentiel de fossilisation (par exemple, ceux a squelette minéralisé)
vont étre surreprésentés, c’est-a-dire plus nombreux dans les assemblages fossiles,
alors que les organismes a faible potentiel de préservation (aussi dits a corps mou)
seront en général absent des assemblages observés. Les assemblages fossiles livrent
donc, suite aux processus d’altérations sélectifs, des données appauvries qui s’écar-
tent, qualitativement et quantitativement, de I'information paléobiologique de départ
(figure 2.2). Selon certains auteurs, la taphocénose peut étre réduite a I'ensemble
des organismes morts et enfouis ensembles. Cette précision permet de la distinguer
d’une nouvelle étape sélective, 'oryctocénose (figure 2.9i), qui est I'association de
fossiles découverts ensemble avant la collecte (qui implique un biais d’échantillon-
nage ; figure 2.2e). Néanmoins, l'oryctocénose comprend des fossiles autochtones
mais aussi parautochtones et allochtones (§ 2.2.3.i). Dans ce cas, seuls les éléments
autochtones sont issus de la biocénose initiale. Lorsque ’'assemblage fossile est majo-
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ritairement composé de fossiles allochtones, parfois accompagné de tri, il est alors
question de symmigie.
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Figure 2.2 - Modifications successives d’une association d’organismes
(la faune de Burgess dans cet exemple) et perte de I'information
paléobiologique lors de différents processus taphonomiques.

Etapes : biocénose (a), thanatocénose et disparition des corps mous (b), enterre-
ment et taphocénose (c), érosion naturelle (d) et collecte (e).

L’étude de la taphocénose conduit a la reconnaissance de taphofaciées. Un tapho-
facies correspond a I’ensemble des fossiles présentant la méme combinaison de
caractéristiques de préservation. Ces derniéres incluent 'ensemble des processus
de transformation et d’altération touchant la thanatocénose et la taphocénose : trans-
port post-mortem, degré d’exposition, oxygénation de I’eau, chimie sédimentaire,
nombre d’éléments articulés composant le squelette, orientation de ces squelettes,
ou la proportion des restes squelettiques qui associés avec des squelettes moues.
Drautres informations environnementales peuvent compléter la caractérisation de ces
facies telles que la nature et la quantité d’apport de sédiments terrigenes.
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2.2.3 Mécanisme de laltération taphonomique

Les mécanismes d’altération taphonomique sont des processus qui vont modifier un
élément ou une association biotique dans leur composition, leur structure et ou leur
situation spatio-temporelle durant la phase biostratinomique et la diagenese. Ces
processus peuvent étre synchrones ou successifs dans le temps et étre répétés. Pour
le déclenchement de chacun d’entre eux, il y a une réduction de la conservation de
lorganisme, voire destruction complete pré- ou post-fossilisation. Dans certains cas,
ces processus vont augmenter la durabilité de préservation de 'organisme. Voici une
liste des principaux processus.

a) La biodégradation

Il s’agit d’un processus de décomposition de la matieére organique par I’action d’autres
d’organismes vivants. La matiere organique qui constitue les parties molles ou
minéralisées va étre altérée par les organismes charognards (nécrophages et sapro-
phages), détritivores ou décomposeurs (bactéries, champignons, algues, protozoaires
et nématodes). D’autres organismes tels que les enzymes ou les parasites symbiotes
accélerent la biodégradation. Selon la présence ou non d’oxygene, la décomposition
peut étre aérobie (incluant la putréfaction) ou anaérobie (incluant la fermenta-
tion). Ces deux processus sont trés souvent simultanés ou successifs. En effet, avant
I’'enfouissement, 'organisme mort est sujet a une décomposition aérobie superfi-
ciellement et anaérobie en profondeur. De maniere générale, l'activité microbienne
biodégradante diminue avec la profondeur d’enfouissement en méme temps que la
quantité d’oxygene diminue. D’un point de vue sédimentologique, la profondeur
offre un degré de compaction progressif limitant la porosité et la circulation des
fluides et les bioturbations. Le processus de biodégradation est fortement influencé
par la composition chimique et la structure de la mati¢re organique. Les composants
de la matiere organique les plus stables sont les protides (les protéines simples), les
lipides et les glucides (les polysaccharides complexes et les pectines) (encart 2.1).
Ces composants sont insolubles et offrent une tres forte résistance a la biodégrada-
tion. D’autres substances organiques comme les résines naturelles ou les ambres
(formule brute : C,,Hg,O) sont constitu€es d’isoprenes. Elles se polymérisent sous
certaines conditions de chaleur et de pression, et apres une longue période (plusieurs
milliers d’années), se solidifient, enfermant leur contenu pié€gé (inclusion). L'ambre
présente un grand intérét taphonomique, notamment dans la qualité de préservation
des éléments organiques piégés.

Dans certains cas, I'activité microbienne peut étre rapidement diminuée, conférant
un niveau de conservation exceptionnel, comme c’est le cas de la momification de
restes d’animaux ou végétaux qui conservent leurs parties molles.
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2.2 - Taphonomie et fossilisation

CART 2.1 Les composants de la matiére organique
les plus résistants

Cellulose : un des composants glucidiques principal des parois cellulaires des
plantes et des algues. Cest la matiére organique la plus abondante sur Terre
(50 % de la biomasse).

Chitine : composant glucidique principal de la cuticule des arthropodes (exos-
quelette) et d’autres organismes tels que les algues, champignons, lichens,
cnidaires, bryozoaires, brachiopodes, mollusques, graptolites et annélides.

Cire : famille de substances lipidiques conférant plasticité, résistance thermique,
solidité et imperméabilité aux plantes. Les composants lipidiques cireux les plus
stables sont la liberine, la subérine et la cérine.

Collagéne : composant protéique fibreux des tissus conjonctifs, cartilagineux et
osseux des animaux.

Conchyoline : composant protéique fibreux associé a I'laragonite pour former la
structure des coquilles des mollusques (dont la nacre).

Cutine : composant lipidique principal de la cuticule des plantes.

Kératine : composant protéique des structures cornées des épidermes, écailles,
plumes, poils, ongles, sabots, griffes, cornes et becs des vertébrés.

Lignine : ce pectinide est I'un des composants glucidiques principal du bois des
plantes vascularisées ptéridophytes et spermatophytes.
Spongine : composant protéique fibreux principal des spicules siliceux d’éponges.

b) La carbonisation

Ce mécanisme d’altération taphonomique correspond a un enrichissement en carbone
lors la de la biodégradation des composants organiques initiaux. Durant la diagenese
précoce, si la matiere organique n’a pas été consommée par des organismes, elle
sera recombinée en polymeres de molécules complexes kérogenes (par distillation,
I’hydrogene et 'oxygene vont quitter les structures organiques au profit du carbone).
Au cours des stades diagénétiques plus avancés, et sous I'influence de la pression
et des températures, des hydrocarbures et du charbon (lignite, houille, anthracite)
vont se former. L'évolution de la matiere organique en géopolymeres s’accompagne
d’'une diminution de la quantité et de la qualité d’organismes conservés. Parmi les
restes charbonneux, le charbon de bois (ou fusains) offre un grand intérét taphono-
mique de par leur résistance a la biodégradation et a la qualité de leur conservation
(§ 2.2.4.¢). Les composés organiques non dégradés peuvent se conserver dans les
sédiments, le charbon et le pétrole brut, et sont alors qualifiés de fossiles molécu-
laires. Il s’agit pour la plupart d’acides aminés ayant une grande utilité dans les
reconstitutions paléoenvironnementales. En effet, ils permettent de déterminer leurs
sources et la place de leurs précurseurs biologiques dans les chaines trophiques.
La carbonisation peut également survenir suite a un incendie. Les transformations
biochimiques provoquées par la combustion rendent les tissus plus résistants a la
dégradation tout en conservant les structures tridimensionnelles.
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