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L'INSTITUT ROYAL DES SCIENCES
NATURELLES DE BELGIQUIE :
DE CHARLES DE LORRAINE A ALBERT II

Daniel Cahen — Directeur de I’Institut Royal des Sciences Naturelles de Belgique

D u cabinet de physique et d’histoire naturelle de
Charles de Lorraine, gouverneur des Pays-Bas
méridionaux, au Musée royal d’histoire naturelle; du Pa-
lais de Nassau au parc Léopold, ainsi pourrait-on résu-
mer I'histoire de l'institution, de ses origines a la fin de la
seconde guerre mondiale, lorsque le Musée devint I'Ins-
titut royal des Sciences naturelles de Belgique, en recon-
naissance du caractére scientifique de ses multiples
activités.

Les collections de Charles de Lorraine passérent a I'Aca-
démie des Sciences et Belles-Lettres puis, aprés maintes
vicissitudes, a la Ville de Bruxelles, avant d’étre rache-
tées par le jeune Etat belge en 1842. Un arrété royal du
31 mars 1846 créa le Musée royal d’histoire naturelle.
Celui-ci connut un développement important de ses col-
lections et de ses activités scientifiques au cours de la
seconde moitié du XIX® siécle et, d'un conservatoire de
collections, il se transforma en une institution de recher-
che scientifique orientée principalement vers I'explora-
tion du territoire national.

Dés avant la premiére guerre mondiale et dans I'entre-
deux-guerres, cette référence au territoire national, sans
jamais disparaitre, devint moins contraignante au profit
d’'une internationalisation croissante du champ des in-
vestigations. Et méme la création par Léopold Il du Mu-
sée royal de I'Afrique centrale ne détourna pas I'Institut
et ses chercheurs de l'exploration scientifique du do-
maine colonial a laquelle ils furent étroitement associés
au travers de I'Institut National pour I'Etude Agronomique
et de I'Institut des parcs nationaux du Congo.
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Il est incontestable que I'Institut royal des Sciences na-
turelles de Belgique profita moins que d’autres institu-
tions scientifiques de I'essor des "Golden Sixties". Les
raisons en sont multiples. L'inachévement et le délabre-
ment des batiments constituérent un lourd handicap pour
la gestion des collections et du musée proprement dit
ainsi qu’un facteur de démotivation pour les chercheurs.
En méme temps, I'accent mis trop exclusivement sur le
développement des recherches océanographiques, au
détrimentd’autresdomaines scientifiques, excédait sans
doute les possibilités de l'institution.

A partir de la fin des années 1970, le redressement fut
entrepris, sur tous les fronts. L'achévement et la restau-
ration des batiments permirent de disposer de locaux
plus adéquats et de rénover les salles d’expositions per-
manentes qui, complétées par des expositions temporai-
res, ramenérent un public important vers le musée de
I'Institut. La recherche scientifique se redéploya autour
des points forts traditionnels, entomologie, invertébrés
non insectes, paléontologie, conservation de la nature,
et fut soutenue par 'adoption de nouvelles technologies,
microscopie électronique et systématique bio-chimique
par exemple, ainsi que par une mise en ordre des publi-
cations scientifiques qui paraissent désormais réguliere-
ment. Cet essor, qui se poursuit encore actuellement,
permit a I'Institut royal des Sciences naturelles de Belgi-
que d’accompagner I'évolution institutionnelle du pays et
de mettre ses collections et son expertise scientifique
dans le domaine de la diversité biologique, son savaoir,
son savoir-faire et son faire-savoir au service de I'Etat,
des Régions, des Communautés et de la communauté
scientifique internationale.
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NEW TRENDS IN SYSTEMATICS AND
TAXONOMY

Thierry Backeljau, Jackie Van Goethem and Karel Wouters — Department of Invertebrates

The term systematics is derived from the latinized
Greek word systema, as it was used for the classifi-
cations developed by early naturalists like Linnaeus and
Lamarck. Currently the term has a broader meaning and
refers to the scientific study of the diversity of organisms
and their relationships, while the theory and practice of
classifying organisms is the field of taxonomy. However,
both terms are often considered as synonyms because
the two disciplines are intimately connected : systematic
research is needed to build meaningful classifications
and these latter provide the summaries and generaliza-
tions required for further systematic (and other) studies.
In the remainder of this contribution we will use both
termsin their strict sense, despite the sometimes confuse
boundaries between them.

Taxonomy and systematics are probably the oldest bran-
ches in biology, for throughout history, man has always
collected information about the living world around him :
which plants are edible or poisonous, which have medical
properties, which animals can be captured where, etc. In
order to retrieve and handle all this information and to
make it accessible to others, organisms had to be named
and classified according to a logical system. However,
the more systematic data were accumulated, the more it
was perceived that taxonomic classifications often had
to be adapted and updated. This was particularly evident
when European explorers started to discover and coloni-
ze other parts of the world, and consequently returned
home with huge collections of unknown animals and
plants. Taxonomy and systematics thus became popular
and rapidly expanding sciences, especially in the 18th
and 19th century.

Yet, in the 20th century the success of taxonomy and
systematics stagnated and even started to decline : it
appeared as if both disciplines had missed the rapid
developments of other, upcoming sciences such as bio-
chemistry and genetics. Indeed, the basic methodologies
applied by taxonomists and systematists nearly remai-
ned unaltered for over 200 years and there was no sign
that this would change. On the contrary, the discrepancy
between these methodologies and the tremendous tech-
nological progress achieved by other disciplines, became
larger and larger. Consequently, taxonomy and systema-
tics were regarded as more or less old-fashioned scien-
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ces, which at university levels should be kept at a low
profile.

The current global biodiversity crisis, however, is drasti-
cally changing this situation by provoking the resurrection
of taxonomy and systematics. Yet, both these sciences
are no longer the so-called old-fashioned disciplines from
some decades ago, for during the past 30 years they
underwent a profound metamorphosis. Particularly sys-
tematics has become a vivid, high tech discipline that is
firmly reclaiming its legitimate forefront position among
biological sciences. The arsenal of modern technologies
that currently is deployed in systematic research, is in-
deed impressive : scanning and transmission electron
microscopy, DNA and amino acid sequencing, restriction
fragment mapping and DNA-DNA hybridisation, flow cy-
tometry, chromosome painting, all sorts of protein elec-
trophoresis, high pressure liquid chromatography,
immunological methods, techniques for image analysis
and tree-dimensional reconstruction, multivariate statis-
tics, geographical information systems, computerized
identification methods, electronic discussion forums, and
many, many more !

One of the keystones in the rebirth of systematics was
the invention of the polymerase chain reaction (PCR).
This is atechnique which enzymatically multiplies spe-
cific DNAfragments. The principle is rather simple : after
having extracted DNA from an organism, the DNA is
denaturated (i.e. the two strands of the double helix are
separated) by heating it up for some minutes at + 95°C.
This temperature is subsequently lowered to 30-65°C
and two so-called primers are added to the solution,
together with free nucleotides and the enzyme Taq po-
lymerase. Primers are synthetic single stranded DNA
fragments of about 20 nucleotides, complementary to
sequences in the DNA one would like to multiply (target
DNA). Because of this complementarity, the primers will
rapidly anneal to the target DNA. Two conditions must be
met in this step : (1) the primers must bind on different
strands of the same DNA molecule, and (2) both primer
annealing sites should not be too distant from each other.
The resulting double stranded "target DNA/primer" com-
plexes can now serve as starting points to bind the free
nucleotides, complementary to the sequence of the tar-
get DNA bridging the two primers. This polymerization is
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performed during 2-5 min and at 65-75°C by means of
the enzyme Taq polymerase. The result is that the
original target DNA is copied. By repeating this cycle
several times, the number of copies of the oesired
DNA sequence will exponentially increase. Hence,
PCR is nothing but a DNA copying method based on
the cyclic repetion of three steps : (1) DNA denatura-
tion, (2) primer annealing and (3) DNA polymerization.
A multitude of variations of the PCR technique have
been developed, each with their own characteristics
and purposes. The importance and versatility of the
PCR method is clearly demonstrated by the fact that
in 1993 alone, over 7000 papers were based on it !

The relevance of PCR to systematics resides, amongst
others, in its extreme sensitivity. Even a few DNA frag-
ments in a sample are sufficient to obtain a successful
amplification, so that subsequent sequencing of the DNA
becomes feasable. This feature has tremendously in-
creased the scientific value of natural history collections
in museums, universities or other repositories, for PCR
allows to investigate DNA extracted from preserved bio-
logical material such as herbaria, dried tissues (e.g.
skins, bones, hairs, bird feathers, insect collections,
blood stains, faecal pellets, ...), alcohol samples and
even paraffin-embedded preparations.

The use of museum material allows to perform long-term
population genetic studies by comparing DNA data ob-
tained from specimens collected several tens or hun-
dreds of years ago, with data derived from recent
samples. In this way one can assess how historical
events have affected the genetic structure of populations
(e.g. effects of habitat fragmentation and degradation,
industrialization and pollution, climatic change, etc.).
Such global change studies have already been perfor-
med on museum skins and bones of kangaroo rats, An-
dean mice, rabbits, etc. A particularly nice example of a
study involving a time dimension was the search for the
Lyme disease bacterium in museum specimens of the
deer tick, which is responsible for transmitting the bacte-
ria on to humans. This work showed that the bacterium
was already present in America well before the disease
was recognized in the United States.

Evidently, if PCR allowed to obtain useful DNA from old
museum samples, it was also tempting to apply this
method tofossilmaterial, and thus a new discipline emer-
ged : molecular paleontology. It has for exampie been
possible to extract and sequence DNA derived from in-
sect remains preserved in amber of Tertiary and Creta-
ceous origin, i.e. with an estimated age of 25 to 135
million years. Similarly, DNA fragments from fossil bones
of saber-toothed tigers, mammoths and moas (an extinct
giant bird from New Zealand) have been successfully
sequenced.

However, the bulk of systematic work using DNA
methods (both PCR based and other) involves recent

202

organisms. Two groups of DNA markers are currently
very popular, viz. mitochondrial and chloroplast DNA ge-
nes, and nuclear ribosomal RNA genes. Mitochondrial
and chloroplast genes are predominantly used to study
comparatively young evolutionary lineages, an interes-
ting example of which is provided in the contribution by
E. Verheyen in this issue. Sequencing of ribosomal RNA
genes, on the other hand, has been particularly informa-
tive to resolve deep branches of the evolutionary tree of
life. It revolutionized, for example, bacterial taxonomy
with the discovery of the Archaebacteria. This is a com-
plete new organismal kingdom, differing as much from
the "classical" Eubacteria, as these latter differ from the
Eukaryota. Ribosomal RNA sequences have further pro-
vided evidence for the eubacterial origin of mitochondria
and chloroplasts, for the crustacean affinities of pentas-
tomids (tongue worms) and for the sister group rela-
tionship between animals and fungi. Yet, these are only
few of the many recent achievements of DNA sequencing
in systematics.

DNA techniques are not only a major break-through for
phylogeny inference. They have also provided powerful
tools for other important topics in systematic research.
Restriction fragment analyses of mitochondrial DNA, for
example, have had a profound impact in understanding
migrational routes and phylogeographic relationships of
tortoises, salmonids and whales. On the other hand, DNA
fingerprinting methods using microsatellites and random
amplified polymorphic DNA are currently extensively
used in paternity testing, an issue of prime importance in
the elucidation of social structures, mating systems and
sexual selection controversies.

The examples above show that DNA techniques also
entered the field of population genetics, where they
once again produced remarkable results. Restriction
fragment mapping, for example, showed that the com-
mon oyster, which on the basis of allozyme data was
believed to represent a single, continuous panmictic
population along the east coast of the U.S.A., in fact
consists of two very distinct breeding units : one along
the Atlantic coast and one in the Gulf of Mexico. This
is an important result as it indicates that atleast some
of the molecular markers, which are commonly used
for measuring gene flow (e.g. allozymes and restriction
fragments) may be subject to natural selection. Such
data are fundamental to conservation issues and ge-
netic stock management. They provide, for example,
a rationale to choose and delimit areas for protection
of biodiversity and genetic variation.

Thus, DNA technologies undoubtedly have an enormous
impact on current systematic research. Yet, still many
other molecular markers and techniques have entered
the field of systematics, some of them even long before
DNA techniques. Protein electrophoresis, for example, is
after its introduction about 30 years ago, now considered
to be a basic routine technique for systematic research.
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New trends in systematics and taxonomy

It is certainly not such a "glamorous" method as DNA ticularly this latter aspect has found practical applications
sequencing, but nevertheless it is still the most widely in the routine electrophoretic identification of bacteria,
used molecular tool in systematics. Protein electropho- nematods, slugs, and other organisms which are often
resis is indeed most appropriate and cost effective in difficult to distinguish by their morphology alone. An
measuring gene flow and detecting cryptic species. Par- example is given in figure 1.
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Figure 1 : Example of the electrophoretic identification of three cryptic slugs by means of isoelectric focusing of general albumen
gland proteins. (A) Arion circumscriptus, (B) A. silvaticus and (C) A. fasciatus.
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In retrospect it is not surprising that systematics turned
to molecular methods and in particular to DNA techni-
ques. After all, the "traditional" data used in taxonomy
(e.g. morphology, development, behaviour, ecology, ...)
are to a large degree the phenotypic expression of gene-
tic information encoded by DNA. Since this information
is transmitted from generation to generation, it also pro-
vides a record of the evolutionary history of the living
world. Thus, analyzing this information before it is trans-
lated into a phenotype and comparing it in differentorga-
nisms profoundly extends our understanding of the
evolutionary patterns observed in "traditional" data.

Obviously, the introduction of molecular and other mo-
dern techniques into systematics required the develo-
pment of new analytical tools for data treatment.
Manipulating huge and complex data sets, and perfor-
ming the vast numbers of calculations necessary for
statistical testing and reconstructing phylogenetic trees
are activities which are too time consuming to be execu-
ted manually. Fortunately, modern soft- and hardware
provide the means to handle these jobs. Not rarely, mo-
lecular phylogeneticists need computer runs of several
days to several weeks to construct evolutionary trees.
For example, a bootstrap analysis of a maximum likeli-
hood tree of phylogenetic relationships between plants,
animals and fungi based on ribosomal RNA sequences,
required a non-stop run of six months on a mainframe
computer !
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The present overview is strongly biased towards tech-
nigques we apply in our own research group. We there-
fore dealt with only a tiny fraction of the different
modern approaches that are currently used in syste-
matics. Yet, it would be misleading to finish this paper
with the implicite picture that modern systematics
made "traditional" taxonomy superfluous, for nothing
would be more untrue. Actually, the situation is just the
other way round : particularly molecular phylogenies
prompt us to look back at the organisms themselves,
for this is the only way to give molecular data a biolo-
gical meaning. Moreover, the revival of systematics is
for a large part due to the current need to charter the
biosphere, which requires a sound taxonomic basis.
Molecular analyses, for example, are a waste of time
and money if they deal with incorrectly identified taxa
or if they ignore the basic biology of the organisms
studied. Hence "traditional” taxonomy is an indispen-
sable tool for "modern" and molecular systematic re-
search : molecular systematists need taxonomy to
provide identifications and a biological framework,
while taxonomists need molecular data to improve
taxonomic systems. This reciprocity calls for joining
forces between taxonomy and molecular systematics,
and it is this synergetic approach that represents the
real new trend in systematics.
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THE ROYAL BELGIAN INSTITUTE OF
NATURAL SCIENCES AND THE ROLE
OF NATURAL HISTORY COLLECTIONS
IN BIODIVERSITY RESEARCH

Jackie Van Goethem, Karel Wouters and Thierry Backeljau — Department of Invertebrates

he Royal Belgian Institute of Natural Sciences

(RBINS) was founded in 1846 as the "Musée Royal
d’histoire naturelle", with the aim to keep and manage
natural history collections belonging to the national heri-
tage. Parts of these collections go back to the middle of
the 18th century.

In the second half of the 19th century the collections of
the "Musée" grew rapidly by the acquisition of large quan-
tities of fossils. The most important of these were the
remnants of Tertiary faunas exhumed during the cons-
truction of the military forts around Antwerp, and the
Cretaceous skeletons discovered in a coal mine in the
village of Bernissart. This latter material included,
amongst others, the famous group of iguanodons, which
still constitutes one of the masterpieces of the RBINS, as
witnessed by the logo of the museum.

Atthe beginning ofthe 20th century the collections grew
further by the addition of material from faunistic surveys
of the national territory and the southern North Sea.
Subsequently, huge numbers of specimens were acqui-
red during expeditions to Indonesia, Central and Western
Africa, Amazonia, and more recently to Papua New Gui-
nea, Antarctica, etc. As a consequence the RBINS cur-
rently houses a diverse and exceptionally rich zoological
collection exceeding 30,000,000 specimens. As far as
comparable data are available, this ranks the RBINS
among the top ten of the major zoological collections in
the world, after The Natural History Museum, London
(68,000,000 specimens) and the Muséum National d’His-
toire Naturelle, Paris (64,000,000 specimens), but before
the American Museum of Natural History, New York
(26,000,000 specimens), the Field Museum of Natural
History, Chicago (16,000,000 specimens) and the Aca-
demy of Natural Sciences, Philadelphia (15,000,000 spe-
cimens).

In the course of these developments, the scope and aims
of the RBINS underwent the same conceptual changes
as other major natural history collections. Indeed, in the
19th century the primary goal of natural history museums
was limited to the preservation, curation and exhibition
of collections. In the 20th century this task was gradually
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extended, for museum staffs were now expected to in-
tensify their scientific research and their public responsi-
bilities. Hence natural history collections have become
an integrated part of biological research and public ser-
vice. With this contribution we aim at discussing some
aspects of the relevance of natural history collections.

Why natural history collections ?

Natural history collections serve many purposes. They
represent in the first place the basic material for taxono-
mic research, which we define here as the theory and
practice of naming and classifying organisms into a
hierarchical system of groups, called "taxa" (e.g. species,
genera, families, orders, etc.). Taxonomy thus provides
the only efficient way of ordering the roughly 2,000,000
living and fossil organisms so far described. Such a di-
versity would otherwise be unmanageable. Consequen-
tly, taxonomists are constantly improving the knowledge
of earth’s biodiversity by describing and classifying new
taxa. Yet, this can only be done if one can rely on suffi-
cient and properly preserved comparative material. Na-
tural history collections are the major source of such
reference material.

Once a taxonomist has defined new taxa, it is of the
utmost importance that reference material is deposited
and kept in a safe, accessible and well-organized place,
where future researchers can consult, check and com-
pare it. A particularly important aspect of this practice is
naming new taxa, for just as in any other science, there
is an absolute need for a standardized nomenclature. At
this point natural history collections play a fundamental
role since they are the official repositories for the refer-
ence specimens, selected by a taxonomist to serve as
"standards" onto which a new taxon is described and
named. The permanent conservation of biological type
specimens is a necessary and internationally agreed
obligation, which ensures that even the oldest type ma-
terial described in the middle of the 18th century, e.g. by
C. Linnaeus, is still available for study.
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Connected with biological standardization is the need for
proper identification of specimens. This is required for all
human activities, which must rely on the distinction of
biological taxa, and it is here that taxonomists and natural
history collections can show their general scientific and
socio-economic value. Ecological research, efficient bio-
logical pest control, law enforcement with respect to ani-
mal and plant protection (e.g. the application of the
Convention of Washington), medical parasitology, gene-
tic stock management, forensic science, archaeology,
and many more disciplines, often depend heavily on the
correct identification of biological specimens or frag-
ments thereof. Natural history collections and their cura-
tors provide comparative material and expertise required
therefore.

In addition, natural history collections appear more and
more to be the only accessible sources of extinct, rare or
endangered species. On the other hand, the continuous
accumulation of new samples throughout centuries has
turned natural history collections into archives of biodi-
versity and "global change". They indeed allow to recons-
truct ancient environments and species distributions,
which can be correlated with effects of urbanization, de-
sertification, pollution, changes of climatic conditions,
etc.

However, collections do not only serve taxonomy and
global change purposes, but may also be used in many
other disciplines such as comparative anatomy, phyloge-
netics, biogeography, faunistics, etc. Moreover, adequa-
tely preserved biological specimens provide information
about host-parasite relationships, commensalism, patho-
logy, feeding regimes, epi- and endobiontic associations,
to mention a few examples. In this context, natural history
collections also serve as the primary place where vou-
cher specimens of published research are deposited.
Often, universities and other institutions compile large
collections of organisms for particular research projects,
but do not have the means for long term storage and
curation of their material. Therefore, centralized natural
history collections provide the most appropriate solution.
Yet, as will be demonstrated below, natural history col-
lections still have much more to offer.

Modern technology emphasizes the value
of collections

New techniques and research interests have profoundly
increased the value of museum collections. Particularly
the development of the Polymerase Chain Reaction
(PCR), which allows to amplify even extremely small
quantities of DNA, has opened the possibility to investi-
gate DNA extracted from old preserved museum speci-
mens. It has for example been possible to isolate, amplify
and sequence DNA from the skins and bones of stuffed
museum specimens of recently extinct animals such as
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the quagga (a horse-like species resembling a zebra, that
was wiped out by man at the end of the 19th century) and
the marsupial wolf (the last known individual died in a zoo
in 1933). This topic is treated in more detail by Backeljau
et al. elsewhere in this issue.

Yet, besides the tremendous possibilities for DNA re-
search, museum collections offer raw material for other
molecular techniques too. For example, the phylogenetic
relationships of the above mentioned quagga and mar-
supial wolf were inferred from immunological analyses of
albumin extracted from museum skins already in early
1980. Such immunological approaches have also been
applied to shell matrix and intracrystalline proteins of
brachiopods (lamp shells) and bivalves and to bone ma-
terial of mammoths.

But there is more : the fact that natural history collections
often contain specimens collected several hundreds of
years ago permit to reconstruct past environmental con-
ditions and to assess the impact of environmental change
over the last centuries or even longer. Shells, bones and
teeth indeed provide a rich source for radio-isotope stu-
dies, amino acid racemization analyses and surveys of
heavy metal accumulation. The importance of these data
in the current global change crisis is evident and here
below we provide some cases in point.

Surveys of 903 accumulated in shells of the Roman
snail ("escargot de Bourgogne"), for example, have
allowed to monitor the atmospheric impact of nuclear
bomb fall out between 1955 and 1961. More recently,
mollusc shells from Lake Tanganyika, collected before
1950, have been used to callibrate the radiocarbon
clock for this lake, while radiocarbon dating of subfossil
achatinid shells from NW Sudan provided convincing
evidence that at least 300 mm annual rainfall existed
there some 6000 yr ago. On the other hand, land shells
of known age from the Negev Desert and Madeira
allowed to refine the Asp racemization time resolution
method, which is particularly useful for dating events
in the last three centuries. Finally, several surveys are
currently assessing the evolution of heavy metal con-
centrations (e.g. lead, cadmium, ...) in historical shell
samples of known age (e.g. to follow up the effects of
industrial pollution in the Mediterranean since the last
century or to screen the history of heavy metal depo-
sition in the Scheldt estuary).

International cooperation

At present we do not know how many species there are
on earth, but about 1,700,000 have hitherto been descri-
bed, including + 250,000 species of flowering plants and
47,000 species of vertebrates. The vast majority of orga-
nisms, however, are insects with about 1,000,000 spe-
cies known. Yet, extrapolating invertebrate species
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numbers from canopies of tropical forests suggests that
worldwide there may be tens of millions of species. This
overwhelming diversity, cannot be adequately chartered
without international cooperation, for no single natural
history museum can be expected to build up a complete
reference collection of earth’s biological diversity.

This would not even be desirable for : (1) the majority of
large natural history collections is situated in the indus-
trialized world, whereas earth’s biodiversity is mainly lo-
cated in economically less-developed regions; therefore
a centralized "global biodiversity" collection risks to be-
come another point of disagreement in the South-North
debate, (2) a huge, centralized collection would be highly
impractical and would certainly not improve access to
specimens, and (3) such collection would be more vulne-
rable to possible disasters (e.g. fire, earth quakes, war,
etc.) and the effects of these would be considerably more
fatal.

Therefore biodiversity collections are preferably deposi-
ted in different museums, which then become comple-
mentary to each other. This enhances cooperation,
improves management, facilitates access to collections
andreduces the risks implied by catastrophies. With type
material, for example, it is customary to deposit voucher
specimens in several museums, so that accidental loss
or destruction at one site is not fatal. Moreover, in order
to charter biodiversity adequately, all geographical re-
gions should be surveyed. This is more efficiently and
conveniently organized by local, regional and national
museums, because much of the collecting and fieldwork
is done by non professional, but therefore not less com-
petent, people (e.g. members of natural history socie-
ties), who are better accommodated in their "local"
museum, thanin adistant, foreigninstitute. We will come
back on this issue when dealing with the public service
and educational role of natural history collections.

Evidently, cooperation between museums and other re-
search institutes implies communication, mobility and
exchange. The current developments in computer tech-
nology and software are of extreme helpfulness in this
context. More and more museums are compiling inven-
tories and databases of their collections and research
activities, and make this information available on micro-
film, floppy disks, tapestreams, CD-roms, or electronic
mail. This evolution is of tremendous value with respect
to the accessibility of collections and their later updating.
Yet, atthe same time it requires international coordination
in order to, for example, standardize data formats, and
program and system compatibilities.

Modern curatorial policies

Current museum policies with respect to the acquisition
of new material are directed towards improving preser-

N.S.T., vol. 13, numéro 2/3/4, 1995, pp. 205-209

Role of natural history collections in biodiversity research

vation and storage efforts for as many applications as
possible. Hence, the task of curators is no longer restric-
ted to developing a sound taxonomic expertise for ma-
naging natural history collections, but also to establish a
firm basis in computer technology and to become suffi-
ciently familiar with other research disciplines that may
need the material under their care.

Therefore, several museums have started to establish
specialized frozen tissue collections, seed banks and
lyophilized cultures. Yet, this evolution confronts cura-
tors with new problems such as developing the requi-
red technological carrying capacity (and its financing)
and the reconsideration of loan policies. For example,
what will be the criteria to decide whether a piece may
be damaged or destroyed for molecular or isotope
analysis ? Should preparations, such as DNA extracts
or gold coated structures for Scanning Electron Micro-
scopy, be returned to the museum collection from
which the original material was borrowed ? Should
users be charged for the extra costs involved in, for
example, sending frozen collection material ? These
are only few of the many practical questions for which
curators must find appropriate answers.

Evidently, these new tasks must be combined with the
basic curatorial work. Biological specimens come in all
shapes and sizes, from fossil microorganisms to large
mammal skeletons, from unsorted plankton samples to
huge numbers of trapped insects, etc. Yet, each kind of
organism requires a particular type of treatment (which
is a speciality in itself) and subsequent long term care. In
addition, curators are expected to identify and catalogue
all the material they receive. This is a tremendous task
which up to the specieslevelis practically unenforceable.
Therefore most museums and institutes face a conti-
nuously growing problem of back-log.

Museums today lack sufficient curatorial and technical
staff to fulfill all their tasks conveniently. As a conse-
quence it is necessary to define curatorial and research
priorities. For example, some museums specialize in
particular groups which will be studied and curated, while
others will concentrate on their public service. Still ano-
ther approach is to curate only new incoming material of
high scientific value. On the other hand, acquisition poli-
cies are often deemed to be opportunistic and consist of
a selected mixture of own field collecting, exchange,
purchase and donations. This usually implies the accu-
mulation of large quantities of the most diverse biological
samples, whose curation is not always trivial given the
limited available museum staff.

Nevertheless such opportunistic acquisition policy is still
the most effective long term strategy if museums are to
fulfill their role as unbiased archives of biodiversity. Mo-
reover, many expeditions organized for specific purposes
often collect much more than their strict target organisms
and provide in this way an important source of well do-
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cumented material. If one would only collect the material
strictly needed for a particular research topic, it would
become much more expensive to chart and compile glo-
bal biodiversity.

In a similar way, donations play an important role in
museum acquisition policies. Yet, once again, immediate
curation of incoming pieces is not always possible due to
the limited staff. For the same reason it is usually not
possible to keep such donations as separate collections
with a specific status, as is sometimes desired by donors.
A temporary display of donations in a public exhibit,
however, is sometimes organized in honour of the donor.

Of particular relevance to acquisition policies is the res-
ponsibility of natural history collections with respect to
nature conservancy and loss of global biodiversity. The-
refore new acquisitions should not involve illegally collec-
ted material (unless the material has been assigned to
the museum after confiscation by legal authorities) or
specimens that were captured in an irresponsable way
(e.g. destruction of habitats for collecting purposes, era-
dication of endangered populations for commercial
goals, etc.). In a similar way it is also attempted to avoid
"suspicious" purchases.

Finally, an important feature of natural history collections
is the unpredictability of future scientific and technologi-
cal developments. As shown above, new technologies
now allow a much wider use of old museum material than
the original collectors and curators could have imagined.
This means that collecting and curating new material
must be comprehensive, i.e. natural history collections
must permit the widest possible use and must also rep-
resent as closely as possible past and present faunas,
floras, ecosystems, etc.

Public education, training and service

Hitherto, we mainly dealt with the scientific tasks of na-
tural history collections. Yet, public education and service
are certainly also extremely important missions of mu-
seums. Obviously, the most conspicuous educational
tool provided by a museum is its permanent exhibition.

Formerly, exhibitions had only one goal : showing as
many specimens as possible. More recently, however,
emphasis gradually shifted to public education in a peda-
gogic framework. In this way museums now confront the
public with the results of fundamental biological research
and the social, economic and even political consequen-
ces thereof. This is achieved by organizing specialized
temporary exhibitions (e.g. human diversity, insects and
their impact on man, dinosaurs, ...), giving conferences,
projecting documentary films, etc. Currently, museums
have a particularly strongengagementinsensibilizing the
public for problems related to the biodiversity crisis, na-
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tire conservancy, and climatic and environmental
change.

Setting up exhibitions has become a discipline on its
own. Some universities even organize specialized
courses of "museology"”, which reflects the complexity
of the matter and its general interest. Currently, exhi-
bitions are created by the interactive cooperation be-
tween pedagogically trained people, artists, engineers
and scientists. It is sometimes amazing how meticu-
lously these people have to consider even the smallest
details in order to optimalize the pedagogic quality and
attractiveness of an exhibition. It is not surprising that
also the newest technologies have found their way to
museum exhibitions : robots, interactive computers,
video and other special effects (light, sound, and even
smells), all contribute to the success of the instructive
exhibitions museums now offer to the public.

These educational efforts are not only for the occasional
visitors. On the contrary, museums often provide a wide
array of additional pedagogic activities for schools and
youth organizations. Such activities include guided tours,
workshops, bio-classrooms, field excursions, educatio-
nal games, contests, etc. and also in this field the com-
nuter plays an increasingly important role.

Since museums are centers of expertise in fundamental
biological research, they also provide a framework for
reaching and training (under)graduate and postdoctoral
students. Evidently, this activity focuses on biodiversity
research and is organized in close cooperation with uni-
versities and other research institutes.

A particular group of users of museum facilities are the
natural history societies. Often they hold their meetings
and workshops in museums, which usually also provide
all kinds of logistic and scientific support. Not seldomly,
individual collectors or amateurs devote part of their free
time to consult museum collections and libraries. Others
cooperate with the museum staff in the context of parti-
cular research programs, while some have developed
their own expertise. Such interactions between profes-
sional and "free lance" biologists are beneficial for both
sides.

Finally, museums offer a wealth of public services inclu-
ding the publication of books and documentation files and
the loan of didactic material (movies, videos, slides, ...)
and specimens for local activities. Furthermore, mu-
seums provide advices and background information for
radio and television, governmental instances (e.g. legis-
lation with respect to animal welfare), and private com-
panies.
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Conclusion

Obviously natural history collections are indispensable
for modern biological research of which they are an inte-
grated part. Holding the archives of biodiversity, mu-
seums will even become more important in assessing
global change, loss of biodiversity and nature conservan-
cy. The relevance of these topics for human welfare are
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undisputed and museums thus carry a wide array of
responsibilities. In addition, museums participate inten-
sively in publiceducation and service, andprovide means
to make people more aware of the major problems with
which earth is confronted. Therefore we are convinced
that more than ever before, natural history collections
have a major role to play in human society.
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ESPACES PROTEGES ET PETITES
POPULATIONS : UNE GESTION
INTEGREE DU PATRIMOINE NATUREL

Pierre Devillers et Roseline C. Beudels — Département Education et Nature

La préoccupation éthique et culturelle de conservation
du patrimoine naturel n'est pas récente, méme si elle
est longtemps restée trés minoritaire vis-a-vis de intérét
suscité par la protection des vestiges architecturaux et
artistiques (30). Elle s’est trés vite accompagnée d’'un
souci de structuration scientifique. Le principe d’une sé-
lection régulée et documentée des sites protégés est
établi dés la création des premiéres réserves naturelles,
en forét de Fontainebleau en 1843 (36). La constitution
d’espaces protégés destinés a la survie d’'une espece
susceptible d’étre maintenue sur des surfaces restrein-
tes, a été mise en ceuvre par Muir dés 1864, appliquée
de fagon plus spectaculaire en 1872 avec la création du
Parc du Yellowstone. La réalisation d'études autoécolo-
giques dans le but explicite de sauver une espéce a
distribution diffuse est illustrée par, entre autres, les re-
cherches de Tanner en 1937-1939 (46).

La conférence de Stockholm en 1972 amplifie toutefois
considérablement le courant. Pour la premiére fois, le
monde scientifique dans son ensemble prend con-
science de 'ampleur du phénoméne global de dégrada-
tion du milieu naturel. Les écologistes et les systéma-
ticiens qui infléchissent I'orientation de leurs recherches
pour les rendre directement utilisables par les acteurs de
la conservation ne sont plus des pionniers isolés mais les
initiateurs d'une discipline nouvelle, conceptuellement
adaptée a la crise, qui deviendra la biologie de la conser-
vation.

A la fin des années 80 et au début des années 90, deux
approches, complémentaires, contribuent a une avance
rapide des méthodologies nécessaires a la conservation
du patrimoine naturel. La biologie de la conservation, en
tant que discipline autonome, s'est structurée, élargie et
organisée en un corpus cohérent d'approches, de mé-
thodes et de résultats, attirant des spécialistes venus
d’horizons trés divers, et perpétuant ou reprenant une
tradition de naturalisme et d’humanisme que la biologie
avait peut-étre failli perdre. De nombreux autres cher-
cheurs, sans s’inscrire explicitement dans son cadre,
orientent leurs recherches systématiques, écologiques
ou éthologiques, de maniere a conforter ses résultats ou
a lui ouvrir de nouvelles perspectives.
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La conférence de Rio de Janeiro de 1992 a eu sur cette
recherche un effet trés significatif et au moins aussi grand
que celle de Stockholm. Il est encore difficile d’en évaluer
complétement la portée. On peut espérer que la confé-
rence, a travers la convention sur la diversité biologique
qui y a été signée, a renforcé les deux approches exis-
tantes. Force est toutefois de constater qu'en imposant
soudain la conscience de I'importance de la conservation
a un grand nombre de chercheurs et d'administrateurs
de la recherche jusque |a peu concernés, elle a aussi eu
des effets pervers. Elle a notamment engendré une ac-
tivité considérable visant a reformuler des projets de
recherche en termes de conservation de la biodiversité
sans en réorienter véritablement la substance. Si ce bruit
important devait ne pas s’amortir rapidement, comme I'a
fait une agitation similaire mais beaucoup moindre née
aprés Stockholm, il ne pourrait que nuire a la cohérence
de la biologie de la conservation. Il est en tout casimpor-
tant que celle-ci définisse plus que jamais de fagon claire
ses objectifs, son cadre, ses lignes de force méthodolo-
giques et ses besoins réels en matiére de support théo-
rique et de récoltes de données.

La crise de la biodiversité

Le terme de "diversité biologique" ou "bio-diversité" dé-
signe "tout simplement la variété des espéces vivantes
qui peuplent la biosphére” (36) ou la "variabilité des
organismes vivants de toute origine, [comprenant] la di-
versité au sens des especes et entre espéces ainsi que
celle des écosystémes” (Convention sur la Diversité Bio-
logique: 18). Trois composantes fondamentales peuvent
y étre reconnues :

— la diversité des espéces, c'est-a-dire de toutes les
manifestations indépendantes du processus évolutif;

— la diversité des populations, donc des facultés d’adap-

tation des espéces a un environnement nécessairement
changeant, de leur potentiel adaptatif et colonisateur;

211



Pierre Devillers, Roseline C. Beudels

— la diversité des communautés, c’est-a-dire du réseau
d’interactions entre espéces qui est a la base des mosai-
ques de paysages a grande ou petite échelle.

Les deux premiéres composantes diminuent au gré des
extinctions globales d’espéces ou de populations diffé-
renciées. Elles augmentent sous l'effet des phénomenes
de spéciation ou de spéciation incipiente. La troisieme
composante diminue avec les extinctions locales aui ap-
pauvrissent, simplifient et banalisent les communautés;
elle augmente grace a la colonisation.

Le déroulement du phénoméne évolutif terrestre résul-
tant de l'interaction de ces événements est un processus
historique, unique, non-prévisible, au cours duquel I'évo-
lution de la biodiversité est caractérisée par l'alternance
de périodes de croissance relativement stable et de pé-
riodes courtes d’extinction massive (22, 23).

Les périodes de croissance sont gouvernées par les
fréquences stochastiques des événements de spéciation
et des événements d’extinction, largement sous le con-
tréle de facteurs abiotiques locaux (8, 16), et par le
déterminisme darwinien qui sous-tend I'évolution des po-
pulations.

Les périodes d’extinction, dont I'origine — exogéne ou
endogéne —reste généralement non-résolue, influencent
de maniere déterminante le cours qualitatif de I'évolution.
La sélection des espéces qui y survivent se fait er fonc-
tion de regles qui, si elles ne sont pas aléatoires, different
en tout cas fondametalement de celles qui prévalent
pendant les périodes de croissance (22, 23); la direction
prise par I'évolution des lignées aprés ces périodes
d'extinction dépend a la fois de cette sélection et des
limitations imposées par le patrimoine génétique
accumulé au cours des époques précédentes, de
sorte qu’il N’y a jamais de retour au point de départ.

Lapériode actuelle est une période d’extinction massive,
caractérisée par des taux d'extinction de l'ordre de
0,001/an qui, extrapolés au niveau de résolution que I'on
a pour les extinctions précédentes (0,1 a 1 MA) conduit
aune perte au moins comparable a celle des extinctions
les plus séveres (40, 10, 48, 37). Son origine est large-
ment endogéne, en concordance aussi avec au moins
certains des cas paléontologiques documentés.

La différence essentielle entre cette péripétie et les
précédentes est qu’une espéce consciente en est a la
fois le témoin et I'acteur et donc susceptible d’en in-
fluencer l'issue. Il n'y a aucune raison de penser que,
méme si la diversité devait étre séverement réduite,
elle n’entamerait pas, aprés cette période d’extinction,
une croissance comparable a celle des époques simi-
laires du passé, conduisant a un nouveau foisonne-
ment, différent de celui qui vient d’étre connu, et avec
ou sans I'espéce consciente. Cette restauration ne
se ferait toutefois qu’avec des constantes de temps
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ncommensurables avec nos intéréts affectifs, et elle est
donc, pour I'observateur humain, irrélevante.

La crise de la biodiversité que nous traversons n'est donc
pas nécessairement, replacée dans son contexte histo-
rique et vue sur le plan quantitatif, une menace pour le
devenir a long terme du processus vivant. Elle est par
contre un désastre en ce qu’elle touche prioritairement
les espéces les plus essentielles du patrimoine culturel
de 'lhumanité, entierement comparables aux monuments
ou aux sources de savoir les plus importants. A I'échelle
de quelques générations, la seule a laquelle il soit pen-
sable de raisonner, elle conduit a un appauvrissement et
une banalisation irrémédiable du patrimoine.

Biologie de la conservation

Toute discipline touchant au domaine du vivant peut
Iégitimement se réclamer d'un intérét pour la diversité
biologique, et par suite faire référence au vocable plus
a la mode de "bio-diversité". La biologie de la conser-
vation est toutefois beaucoup plus ciblée. Elle est une
science multidisciplinaire, développée en réponse ala
crise de la diversité biologique, qui a pour objet I'éva-
luation de l'impact des activités humaines sur cette
diversité et la conception de mesures correctrices (44,
45, 34). Utilisant les résultats de la biologie des popu-
lations, de la science de I’évolution, de I'écologie et de
Iéthologie, la biologie de la conservation s’attache a
concevoir des méthodologies spécifiquement adap-
tées a la mesure des risques d’extinction des popula-
tions et des espéeces d'une part, a la détection de la
dégradation, de la banalisation, de larégression ou de
la fragmentation des communautés d’autre part.

Elle est guidée dans le choix de ces méthodologies par
des contraintes spécifiques, caractéristiques de la dis-
cipline de crise (44) qu’elle constitue. Les espéces et
les communautés fragiles doivent étre abordées direc-
tement et non par extrapolation de résultats obtenus a
partir d’organismes ou d’ensembles plus robustes.
Une perspective d'action correctrice doit exister et étre
clairement cernée. Des résultats d'une précision suffi-
sante pour permettre cette action correctrice doivent
étre obtenus dans des délais compatibles avec la
vitesse de dégradation de la diversité biologique mon-
diale et locale. Le recours a des moyens d’étude, pré-
levements substantiels ou dérangement significatif,
qui aggraveraient le phénoméne que I'on tente de pré-
venir ou combattre, est exclu.

L'objectif de conservation de la diversité biologique est
atteint principalement par des mesures de conserva-
tion in situ qui peuvent étre schématiquement réparties
en trois ensembles complémentaires :
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— I'établissement et la gestion de réseaux de zones
protégées, réserves ou zones de protection spéciales;

— des programmes spécifiques en faveur d’espéces ou
de populations menacées ou fragiles;

— des mesures générales portant sur 'ensemble de
I'espace.

Ces mesures de conservation in situ, complétées si né-
cessaire ex situ, s’exercent sur les éléments de la diver-
sité biologique dont l'importance pour la conservation
doit, dans certains cas, faire I'objet d'un effort d'identifi-
cation par des compléments d’inventaires, d’analyses
biogéographiques, d'analyses de processus écologiques
ou d’évaluations de facteurs et de niveaux de risque.
Elles sont accompagnées d’un suivi des éléments ainsi
identifiés.

Les réseaux de zones protégées

La plupart des espéces et des communautés qu’elles
forment peuvent étre adéquatement préservées parun
réseau de zones de protection a régime flexible, adap-
té a la conservation des valeurs biologiques spécifi-
ques de chacune d’elles. Ce réseau peut étre complété
par des mesures d’ordre général prises dans I'ensem-
ble de I'espace, et qui apportent le complément de
protection nécessaire a une partie des effectifs des
espéces les moins sensibles et a une fraction des
surfaces des milieux les moins fragiles. C’est le sché-
ma qui a été retenu par exemple par la Directive Eu-
ropéenne pour la conservation des oiseaux (47, 11).

L’identification, I'évaluation et la sélection des sites sus-
ceptibles de faire partie d’un tel réseau a retenu une part
importante des travaux des biologistes de la conserva-
tion.

Le riche réservoir de données biogéographiques et phy-
logénétiques a été utilisé dans un effort de rationalisation
de lalocalisation géographique des réserves. Ce sonten
particulier les notions de refuges, de centres de spécia-
tion et de centres de dispersion qui se sont avérées utiles
(26, 27, 7). Les théories de la biogéographie insulaire
(31) ont été beaucoup invoquées pour tenter d’optimali-
ser le choix de la distribution spatiale, de la forme et de
la configuration des réserves (14, 15). Il en est résulté
d'importants critéres d’exigences minimales, mais aussi
la controverse SLOSS (Single large or several small),
relativement stérile (43). Le développement récent des
systemes d'information géographique (GIS) est sans
doute en partie responsable de I'enthousiasme pour les
concepts de corridor et de maillage joignant les zones de
protection, des concepts pourtant quelque peu mécanis-
tes, voire simplistes, dont I'application reste limitée, et
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bien peu de réussites concrétes peuvent étre citées (41,
38, 42).

Au niveau du choix concret des sites, deux approches
sont possibles. L'application de critéres individuels de
qualification des sites est celle qui a été la plus étudiée.
Elle est illustrée notamment par de nombreux travaux
relatifs a I'établissement de réseaux de sites pour I'appli-
cation de conventions internationales ou de directives
européennes (24, 33).

L'autre approche lie le choix du réseau a la réalisation
d’un objectif global de protection, celui de :

— protéger également toutes les populations régiona-
les d’'une espéce sensible ou toutes les manifestations
régionales d’un type de miliey;

— protéger effectivement en son sein une proportiond’au-
tant plus grande des effectifs régionaux de I'espéce con-
cernée, ou des surfaces régionales du milieu visé, que
celle-la ou celui-ci sont plus vulnérables; en effet, plus la
fragilité d’'une espece ou d’'un milieu est grande, moins il
peut étre attendu de la contribution de I'espace non spé-
cifiquement protégé a sa perpétuation.

Cette deuxiéme approche a I'avantage de faire reposer
les choix sur des algorithmes préétablis plutét que sur
des opinions d’experts. Les algorithmes qui peuvent étre
envisagés sont évidemment nombreux et dépendent des
applications. Il a par exemple été proposé, dans le cadre
de l'application de la directive européenne sur la conser-
vation des oiseaux (2), de calculer pour chaque espece
d'oiseau sensible un indice de vulnérabilité (5, 6, 12)
reflétant les caractéristiques de sa distribution, son abon-
dance et les tendances de celle-ci. Les effectifs de cha-
que espece qui doivent se trouver a l'intérieur des zones
de protection spéciale de chaque région peuvent alors
étre fixés a une fraction des effectifs régionaux de cette
espece proportionnelle a ce coefficient de vulnérabilité.
Un tel dispositif garantit I'objectif de conservation tout en
préservant la flexibilité dans le choix des sites individuels
nécessaire au respect des impératifs de planification
locale. Il peut étre appliqué non seulement aux espéces
mais aussi aux populations, une nécessité d’autant plus
grande que les décisions de conservation risquent sinon
de dépendre de péripéties taxonomiques ou de divergen-
ces théoriques dans la définition de I'espece (9, 28), ainsi
qu’aux communautés, pour autant que celles-ci puissent
étre définies par une typologie régulée (13).

Conservation des espéces et des
populations

Les mesures de conservation des milieux suffisent a la
préservation de la grande majorité des espéces qui les
habitent, pour autant, bien entendu, que ce soit 'ensem-
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ble des caractéres du milieu qui soient conservés et pas
seulement son aspect général. Pour un certain nombre
d’'espéces toutefois ces mesures globales ne suffisent
pas. Ce sont essentiellement, d’'une part, les espéces a
trés grandes exigences spatiales, tributaires d’un ensem-
ble de milieux, et dont le statut de conservation défavo-
rable résulte non seulement de la dégradation de ceux-ci,
mais aussi de pressions de prélevement, de dérange-
ment ou de compétition, nécessitant la préparation et la
mise en ceuvre de stratégies de conservation et de plans
de restauration a grande échelle (32, 3); d’autre part, les
espéces qui dépendent d’'un ou de plusieurs éléments
trés spécifiques des milieux risquent de ne pas y étre
conservées par des mesures d'ordre général, si leurs
besoins écologiques ne sont pas pris en compte de ma-
niere détaillée dans les plans de gestion des sites qui les
abritent (25, 29).

Les phénomeénes de réduction d’aire et de dégradation
de I'habitat conduisent, dans le meilleur des cas, a une
stabilisation des effectifs a un niveau déprimé (31, 14, 1,
35). Ces mémes phénoménes peuvent conduire direc-
tement a I'extinction, si les forces sélectives négatives ne
sont pas inversées, par la déplétion progressive des
effectifs. L'extinction peut advenir aussi du fait de la
susceptibilité accrue aux catastrophes naturelles d’une
population occupant une aire restreinte.

Toutefois, dans le plupart des cas, au cours de sa dé-
croissance, la population atteint des niveaux a partir
desquels des phénoménes stochastiques peuvent deve-
nir importants (19, 20) et contribuer a la diminution de la
population, enclenchant une boucle de rétroaction qui
accélere considérablement le processus d’extinction.
C’est ce phénomene qui a été nommé par les auteurs
anglo-saxons "extinction vortex", spirale d'extinction
(17). Les principaux processus qui contribuent a cette
spirale sont les phénoménes de stochasticité démogra-
phique, en particulier le déséquilibre du sexe-ratio, et les
dépressions des minima de cycle d'abondance (diminu-
tion des taux de recrutement et de survie). Deux phéno-
meénes de stochasticité génétique, la dérive génétique et
ladépression endogamique, peuvent égalementinterve-
nir dans la spirale d’extinction. Finalement, les effets
de la stochasticité environnementale, en particulier les
variations imprévisibles du climat, des ressources ali-
mentaires ou des populations de compétiteurs, de pré-
dateurs, de symbiotes ou de parasites, qui agissent
simultanément sur tous les individus d’une population,
peuvent considérablement diminuer le taux de crois-
sance de la population; leurs effets sur une population
déja réduite peuvent amener cette population a I'extinc-
tion (20, 21, 39, 17).

Les analyses delaspirale d’extinction doivent donc pren-
dre principalement en compte les effets des stochasticité
démographique et environnementale. Les effets de sto-
chasticité environnementale, en particulier sous saforme
extréme de "catastrophe”, sont probablement essentiels.
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Moins bien connus sont les effets de résonance que
peuvent induire ensemble les stochasticités environne-
mentale et démographique. La structure sociale de la
population est par ailleurs un facteur déterminant dans
lévaluation des risques d’extinction (4), ce qui entraine
le caractére nécessairement spécifique des approches
en matiére de suivi comme en matiére de prévention ou
de correction des facteurs de risque.

Suivi et évaluation

L'établissement des réseaux de zones de protection, leur
entretien, le choix des modes de gestion, I'utilisation
efficace des instruments incitatifs d’utilisation rationnelle
de l'espace non protégé et l'évaluation des efforts de
conservation des espéces nécessitent une connais-
sance approfondie de I'état de la faune, de laflore et des
écosystémes. |l est donc indispensable que des syste-
mes de surveillance performants soient mis en place.
L'ampleur des territoires sur lesquels ils doivent porter
exige gu'ils soient légers et n'impliquent pas un déploie-
ment local de main d'ceuvre disproportionné. Il faut en
outre gu’ils donnent des résultats rapides, compatibles
et comparables. Les méthodes d’échantillonnage portant
sur des espéces bioindicatrices (12) offrent a ce point de
vue un modele satisfaisant. A cté de ces programmes
de surveillance de niveau élémentaire, I'effort d'analyse
écologique ou éthologique intensive d’espéces ou de
milieux particulierement fragiles doit toutefois étre accru.
L'apport a la biologie de la conservation de tous les
biologistes naturalistes reste donc fondamental.
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SPECIATION IN ANCIENT LAKES

Koen Martens, Boudewijn Goddeeris and Patrick Martin — Education and Nature Department

here are only a few truly ancient lakes in the world.

The large majority of lakes, on which the science
of limnology has been founded and developed, are
short-lived and most are 10,000 to 100,000 years old.
The ancient lakes (also called long-lived lakes) on the
other hand, are very much older. Lake Baikal, in Sibe-
ria (Russia), and Lake Tanganyika, in East Africa, have
probably existed in one form or other for up to 20
million years, and several others, such as Lake Malawi
(also in East Africa) are certainly several million years
old. In other words, a few lakes are outstandingly older
than the others, up to three orders of magnitude older.
In addition to rarity, scattered occurrence and age,
ancient lakes are generally distinguished by a greater
depth relatively to most lakes : Baikal and Tanganyika
are the deepest in the world, about 1700m and 1400m
respectively. Both these lakes and Lake Malawi are
situated in rifts and this can explain not only age and
great depth, but also the fact that these lakes have a
similar, elongated shape (Figure 1).

Ancient lakes, however, are primarily characterized by
their extraordinary extant animal and plant diversity and
endemicity. More than 1300 animal species and nearly
1000 algae and aquatic plants have thus far been repor-
ted from Lake Tanganyika; more than half of the fauna is
endemic (= occurring only in that lake), although several
groups show 90% to even 100% of endemicity (1). From
Lake Baikal, close to 2000 animal species have been
described (2). Present estimates furthermore indicate
that these lakes might actually harbour a significantly
larger fauna than is presently documented.

When standing on the shores of these large lakes, each
of them the size of a small sea, and observing the conti-
nuous habitats, seemingly without major barriers, one
cannot but wonder how so many hundreds of endemic
species could originate and can persist so closely to-
gether. Observations of the patterns of distribution of
these so-called species flocks, provoke questions about
origin, age and processes leading to these lacustrine
(= within the lake basin) radiations. These questions, in
their turn, touch fundamental biological problems about
tempo and mode of evolution.
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Figure 1 : Contours of the three major ancient rift lakes of the
world, showing very similar shapes and sizes. A. Lake
Tanganyika (East Africa). B. Lake Malawi (East Africa). C.
Lake Baikal (Russia, Siberia). All drawn on the same scale,
but not in the same position.

The present contribution draws the background against
which the present research in the section Freshwater
Biology of the R.B.I.N.Sc. is conducted, namely evolutio-
nary ecology of meiobenthic organisms (= small animals
living in and on the bottom of a water body) in Lakes
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Baikal, Tanganyika and Malawi. One aspect of this pro-
ject, the vertical distribution of the organisms in the sedi-
ment, is further discussed by Martin et al. in this issue.
Due to page restraints, the present paper can only briefly
introduce the subject and summarizes the introduction to
a recent book with the same title (3).

Faunal diversity in ancient lakes

It was already stressed in the introduction that the pre-
sence of a high diversity, linked with unusually high en-
demicity, is one of the key characteristics of ancient lakes.
A common misconception is that the present diversity,
the number of extant taxa, is the result of speciation
events alone. This is not so, extant diversity is the net
result of immigrations (species invading the lake basin
from other water bodies), speciation events (the actual
formation of new species) and extinctions (species
disappearing altogether from the lake). Ancient lake com-
munities are indeed dynamic and while new species are
being formed, others disappear. Such extinctions can be
natural, caused by natural environmental fluctuations,
but can also be induced by human activities.

Research on origin of diversity in ancient lakes primarily
deals with species-flocks. Three principal criteria deter-
mine whether a group of closely related species in a lake
can be called a species-flock : monophyly (species must
all be derived from the same ancestor), endemism (the
species occur only in the lake) and speciosity (relatively
high number of taxa) (5,6). A typical species-flock would
thus descend from one ancestor, which invaded the lake
once, and with all subsequent speciation events happe-
ning in the lake basin. However, reality is rarely this
simple and extant species-flocks are often the result of
multiple invasions, multiple extinctions and discrete spe-
ciation events.

It is of interest to note that there can be a remarkable
congruence of several species-flocks in different lakes.
The best known example are the cichlid fish, which are
the most common fish groups in the three most important
ancient African lakes; no other fish family attains the
speciosity and degree of endemism in either of the lakes
Victoria, Tanganyika or Malawi. Comparable and some-
times convergent radiations can further be found in gam-
marid Amphipoda in Lake Baikal and the Andean Lake
Titicaca, in Ostracoda (musselshrimps) in Lake Tanga-
nyika and Baikal, while certain Mollusca show repeated
patterns of diversification in several ancient lakes. This
already seems to indicate that certain groups are better
suited and more prone to produce species-flocks in long-
lived lakes than others.
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Origin of species-flocks

The origin of the various species-flocks depends strongly
on the taxonomic group under consideration, yet two
general patterns emerge : (1) the ancestral taxa were
nearly invariably present in the immediate surroundings
of the lake basins : either in the (generally smaller and
shallower) proto-lakes or in surrounding rivers; (2) for
most groups, there is extensive evidence of multiple in-
vasions of the lakes, with secondary radiations either
sstablishing themselves along with older ones, or repla-
cing the older radiations (mostly after catastrophic extinc-
tions, e.g. by repeated complete desiccation in Lakes
Turkana and probably also Victoria, or by volcanic erup-
tion as in Lake Kivu). In fact, as was indicated above,
Tultiple invasions of the lakes may have played an im-
oortant role contributing to the diversity of species asso-
iations (6,7).

Tempo of speciation

Questions about rate of speciation (tempo) actually refer
‘o two different concepts : the actual age of a lineage and
the degree of continuity of the speciation events. Both
can be inferred from fossil evidence, molecular data as
well as circumstantial evidence, e.g. events such as low
lake stands, complete desiccation etc., which mark pe-
riods of greater potential, both for extinctions as well as
speciation.

The actual speed of speciation again depends on the
animal group under consideration. Ostracods, for
example, appear to speciate relatively slowly and proba-
bly require a time span of tens to hundreds of thousands
of years to form new species, millions of years to form
new genera in ancient lakes (8). Cichlid fish, on the other
hand, might speciate very rapidly. Evidence indicates that
new cichlid species in an African lake might have formed
in less than 4000 years (9), in one case even between
200-1000 years (10).

Two extreme forms of speciation can be distinguished,
but it appears that an entire range of intermediates is
possible. A speciation event can be gradual and take a
long time before genetic isolation has occurred (gradua-
lism), or speciation can occur in series of rapid bursts,
separated by periods of stasis and relative genetic stabi-
lity (punctuated equilibrium). Indications exist that both
types of speciation (and several intermediates) have oc-
curred and still occur in ancient lakes. Which type of
speciation occurs, depends on type of habitat and on
amplitude of environmental fluctuations (narrow versus
wide fluctuations respectively) (11).
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Speciation in ancient lakes

Modes of speciation

Speciation is, by definition, a process which leads to the
formation of (a) new species. Discussions about specia-
tion events therefore require definitions of the concept of
species. Regrettably, there is absolutely no consensus
amongst biologists about which species concept should
be applied (12). Two of the most commonly used species
concepts in ancient lake research are the /solation con-
cept of Mayr (species should be reproductively isolated
from each other) and the Recognition concept of Pater-
son (within a species, potential mates recognize each
other). Depending on which concept is applied, specia-
tion processes can and will be viewed upon from a very
different angle.

Three major modes of speciation are thought to occur in
ancient lake basins

¢ allopatric speciation : an existing population is split
into two by a geographical barrier and the two
sub-populations evolve into two different species in
complete isolation. For example, due to major lake
level fluctuations, the lake will fall apart in several
separated basins;

e parapatric speciation : speciation happens along a
geographical or ecological gradient. For example one
species occurs in the entire lake, but populations in the
extreme tips will start to diverge from each other;

e sympatric speciation : species diverge from each
other without geographical or ecological segregation.
This is still largely a hypothetical possibility, although
various possible instances in cichlids have been cited.

Factors affecting speciation

Nearly all discussion on speciation in ancientlakes sug-
gests one or more factors affecting the process of spe-
ciation. These factors can be intrinsic or extrinsic, biotic
or abiotic.

Extrinsic factors are generally abiotic and most often
related to geographic isolation caused by historical or
climatical factors. Major lake level fluctuations in Lake
Tanganyika during the Pleistocene (13) might have crea-
ted two or three separate lake basins and several smaller
lakes. Such fragmentation would have created excellent
opportunities for allopatric speciation. Minor lake level
fluctuations (several meters) are very common in all lakes
and have probably influenced the evolution of the littoral
fauna (animals living along the lake edge) in particular.
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Intrinsic factors (including reproductive strategies, ecolo-
gical segregation, trophic specialization etc.) are those
related to the animals themselves, and might be respon-
sible for the fact that often the same groups form exten-
sive radiations in different lakes.

Extinctions

As was outlined above, extant diversity is the net result
of invasions, speciation events and extinctions. It is be-
lieved that in old lakes many species extinctions as well
as speciation events have occurred; for example Lakes
Tanganyika and Malawi have probably lost many more
fish species during their history than they now possess.
It is remarkable that relatively few attempts have been
made to investigate this aspect of extant biodiversity in
ancient lakes, in spite of the obvious fact that speciation
and extinctions are two sides of the same coin and of
equal importance to the origin of extant species-flocks.

Natural extinctions can be caused by catastrophic
events, such as climate-induced desiccation, lacustrine
volcanic eruptions, etc., or can be related to a number of
biological factors, such as predation, competition and
perhaps parasitism. Human influences causing extinc-
tions in ancient lakes during the past decades, include :
excess sedimentation by deforestation, anorganic pollu-
tion (heavy metals, etc.), organic pollution (eutrophica-
tion) and introduction of alien taxa (14). Several
examples can be cited : the apparent destruction of the
majority of endemic cichlids in Lake Victoria after the
introduction of the Nile perch by man, either through
direct predation or through resulting increased eutrophi-
cation; the destructive effects of pollutantsin certain parts
of Lake Baikal, etc.

Conclusion

Itis evident from this brief description of the qualities of
ancient lakes that they have great scientific value. They
are of global significance for the study of the dynamic
aspects of evolution and as special sites of biodiversity,
as they constitute natural laboratories for lacustrine spe-
ciation. Their scientific value is comparable to that of the
Galapagos Islands.

These lakes are few, each is unique, and they are highly
vulnerable. However, they are not museums but subject
to the same resource-use pressures as other lakes. Their
conservation is of particular concern.
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IN THE ROYAL BELGIAN INSTITUTE OF
NATURAL SCIENCES, MOLECULAR
TECHNIQUES ARE USED TO STUDY

EVOLUTION

Erik Verheyen — Department Recent Vertebrates

Why use molecular methods for the
study of evolution ?

For centuries naturalists have described and tried to
explain the diversity they observed in the biological world.
Their scientific discipline, known as systematics was ini-
tially independent of evolutionary biology. In a later
phase, the notion developed that classification of orga-
nisms and plants should be based on their evolutionary
(phylogenetic) interrelationships. This implies that syste-
matic studies are — or should be — more than the traditio-
nal species-descriptions. Detailed zoogeographic data
and observations on behavioral variation have become
increasingly important, as well as the study of biological
macromolecules that provide a broadly applicable set of
heritable markers to examine the genetic structure of
populations or to estimate the interrelationships among
taxa.

New techniques like the Polymerase Chain Reaction
(PCR), allow to overcome most constraints that were
initially faced by molecular systematists : The molecular
methods that were available until recently only provided
data that allow to estimate the difference in DNA se-
quence, whereas PCR — an in vitro technique for the
enzymatic synthesis of specific DNA fragments and di-
rect sequencing — overcomes this limitation of DNA
methods for evolutionary studies by using 'universal pri-
mers for nuclear or mitochrondrial DNA (mtDNA). It is
now possible to make millions of copies of well defined
gene fragments from virtually any species from just a few
molecules of DNA from fresh, frozen, dried or ethanol
fixated tissue samples. After the required amount of 'tar-
get’ DNA is obtained, the nucleotide sequence (i.e. ge-
netic code) of the amplified gene fragment can be
obtained relatively easy.

The technical ability to amplify the DNA from museum
and herbarium specimens has recently promoted the use
of DNA sequence data in the systematical work carried
out in the Royal Belgian Institute of Natural Sciences
(R.B..N.Sc.). In the R.B.I.N.Sc. — and elsewhere — mito-
chondrial DNA is the most widely used molecular marker
for phylogenetic and population level studies. The two
most important reasons for this are the haploid, primarily
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maternal and non recombining mode of inheritance of
mitochondrial DNA, that allows to trace back maternal
lineage’s and the fact that it evolves considerably faster
than nuclear DNA.

Based upon the amount of observed genetical differen-
tiation among the studiedtaxa and the careful use of a
well calibrated ‘'molecular clock’, the interrelationships
and the ages of different taxa (species, populations...)
can be determined. Once the ages of taxa are known,
speciation rates can be estimated whereas the pattern of
genetic differences among species allow us to distinguish
between the sympatric model of speciation and models
of speciation that involve geographical separation. In
addition, our understanding of the evolution of phenotypic
traits (e.g. morphological and ethological characteristics)
can be increased by the study of the evolutionary se-
quence —and dynamics of acquisition and loss — of these
traits in the framework of a molecular phylogeny. Finally,
it is recently generally accepted that genetical studies
that implement DNA sequencing at the level of species
and populations can provide very valuable information in
the framework of nature conservation projects (e.g. con-
servation genetics).

In the Section of Taxonomy and Biochemical Systematics
of the R.B.I.N.Sc. we study different aspects of the evo-
lutionary biology and systematics of cichlid fishes from
the East African lakes, of mesopelagic bioluminescent
fishes of the Mediterranean and of African rodents (rats
and mice). Like in the majority of vertebrates (as well as
in invertebrates), the systematics of the cichlids, meso-
pelagic fishes and rodents are fraught with difficulties
when it comes to the determination of the interrela-
tionships among the usually adequately described gene-
ra and families of these organisms that are often defined
on the basis of a very low number of morphological
characteristics. As a consequence, recent studies that
implement molecular techniques have raised interesting
alternatives for several facts that have long been consi-
deredto be firmly established. One of the most important
results of the confrontation between such molecular- and
morphology based datasets is that the phylogenetic hy-
potheses put foreward in molecular studies sometimes
suggest that the possibility that extensive morphological
parallelism or convergence has occurred during the evo-
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lution vertebrates and invertebrates and that diagnostic
morphological featues used in the classification of ani-
mals may be unreliable.

In the limited space available to me, | will attempt to
illustrate what kind of results the molecular approach has
already yielded for the east African cichlid fishes of the
great East African Rift Lakes, one group of organisms
that is currently studied in the laboratory of the new
Section Taxonomy and Biochemical Systematics at the
R.B.I.N.Sc.

Evolutionary studies on East African
lacustrine cichlid fishes

Cichlid fishes are a family of perch-like bony fishes that
are widely distributed in the freshwaters of Central and
South America, Madagascar, Africa and in certain brack-
ish waters of the Indian subcontinent. However, more
than 50% of the known species are found in the Great
East African lakes. The so-called 'species flocks’ of ci-
chlid fishes in these lakes are the most spectacular
example of adaptive radiation among living vertebrates.
The cichlid faunas of the three largest lakes, Victoria,
Tanganyika and Malawi, contain hundreds of morpholo-
gically, behaviourally and ecophysiologically highly spe-
cialised cichlids that are endemic to each lake (1, 2).

A major objective ofthe study ofthe evolutionary biology
in these species flocks is to understand the processes
that drive genetic differentiation and speciation (the origin
of new species). Since such events are historical in na-
ture, and because of the absence of relevant fossil ma-
terial on cichlids, the knowledge about the course of
action of the 'speciation process’ can only derived from
extant organisms. Molecular studies that investigate the
geographicvariation among and within species may pro-
vide important information about the importance of abio-
tic and biotic factors that drive evolutionary change,
adaptive radiation and possibly speciation. The most
important questions concerning the evolutionary biology
of these fishes that are recently being addressed with
molecular techniques can be summarised as follows :

Are morphological similar members of flocks from dif-
ferent lakes derived from the same ancestor (monophyle-
tic) or did the morphologically similar species ineach lake
evolve separately as the result of convergent evolution ?
What processes are responsible for the supposed fast
rates of morphological evolution and speciation in these
fishes ? What is the origin of these lacustrine faunas ?
How have complex patterns of reproductive behaviour
evolved in these species flocks ?

In the following paragraphs | will attempt to give a short
account as to how the first two questions have been
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addressed and what the obtained answers have told us
about the evolution of these fascinating fishes.

Are lacustrine cichlid species flocks
monophyletic ?

Until today, morphological taxonomists have not reached
a consensus concerning the relationships among the
cichlids in different lakes. Although the search for mor-
phological characters that are useful for cladistic analy-
ses continues, it becomes apparent that morphological
change in cichlids has mostly happened through changes
in relative growth rate among structures rather then by
the development of new morphological structures (3). To
test the hypothesis that each cichlid species flock evolved
intralacustrine — which means that each species flock
originated separately within their lake basin — the levels
of mtDNA sequence similarity have been studied. For the
studied Malawi cichlids the obtained data suggest that
they are a young and monophyletic group of species,
meaning that they evolved only recently from a common
ancestor within the boundaries of the recent Lake Malawi
basin (4, 5). Similarly, allozyme dataand mtDNA sequen-
ces indicate that also the cichlid flock of Lake Victoria is
monophyletic and younger (< 200,000 years) than Lake
Victoria itself (6, 7, 8, 9). This finding contradicts the initial
view among taxonomists, that Lake Victoria cichlids are
derived from more than one ancestor (10).

In contrast to the cichlid faunas of the lakes Victoria and
Malawi, the cichlids from Lake Tanganyika are genetically
clearly much more differentiated (11, 12, 13, 14,15, 16).
This finding and the much higher degree of morphological
differentiation among the distinct Tanganyikan cichlid li-
neage’s indicates that the Tanganyikan cichlid fauna is
considerably older than the Malawi and Victoria species
flocks. However, even these morphologically distinct ci-
chlid lineage’s in Lake Tanganyika, the so-called tribes,
have been shown to be considerably older (contain more
genetic variation) than the entire Malawi flock. Estimates
based upon mtDNA sequences suggest for example that
the mouth brooding genus Tropheus might be about 1.25
million yearsold, the tribe Ectodini is probably about 3.5-4
million years old and that some other lineage’s like the
Bathybatini and Lamprologini might be even older then 5
million years (14, 15, in preparation). Since there are no
evident sister species known from riverine habitats for
the endemic cichlid tribes in Lake Tanganyika, it is not
clear if the endemic Tanganyikan cichlids originated from
a number of distinct riverine taxa that existed already
before the formation of the current lake. The answer to
this question depends in part on the reliability of the
geological age estimates for Lake Tanganyika as well as
on the phylogenetic position of riverine cichlid species
that evolved into the numerous endemic lacustrine taxa.
Indeed, if it were established that a particular riverine
species is ancestral to one of the endemic cichlid tribes
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of Lake Tanganyika, one would have to conclude that this
tribe developed from a taxon that is older than Lake
Tanganyika. Similar questions are currently being ad-
dressed through studies that include species from out-
side the different lakes.

In conclusion, it seems that the morphological and va-
rious molecular data sets suggest a polyphyletic origin
for the endemic Tanganyikan cichlid species and indica-
tes to the possibility that the cichlid fauna of Lake Tanga-
nyika may be considered to be a reservoir of ancient
cichlid lineage’s (11).

Molecular techniques are used to study evolution

Similar cichlids in different lakes :
the result of convergent evolution

The available data contradict the hypothesis that mor-
phologically similar cichlid species in different lakes are
closely related. It is clear that pairs of morphologically
similar cichlids from the Lakes Tanganyika and Malawi
cannot be sister taxa (13). Therefore, the striking mor-
phological and behavioural similarities that have been
reported between species from these two lakes must be
interpreted as convergence instead as an indicator of
common descent (Figure 1).

Figure 1 : lllustration of six pairs o f morphologically similar cichlids from the Lakes Tanganyika and Malawi. Tanganyika fishes are in
the left column, Malawi cichlids in the right. The morphological features that each of these species pairs shares are : rasping jaw
morphology, fusiform body shape, fleshy lips, nuchal hump and horizontal striping (redrawn after reference 13).
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This conclusion has important consequences for taxono-
mists that tend to interpret morphological similarity as an
indicator of common ancestry. This observation illustra-
tes that itis dangerous to classify these lacustrine cichlids
on the basis of overall morphological similarities alone.
This is of particularimportance for taxonomists that study
the very young cichlid species flocks in Lake Victoria and
the satellite lakes that surround it. Until recently almost
all the endemic cichlids of all these lakes were assigned
to a single genus Haplochromis. On morphological
grounds, this genus was recently splitinto more than 20
genera that have been claimed to occur in Lake Victoria
as well asin its satellite lakes (17). Interestingly, allozyme
data indicate that the cichlids of one of these lakes (Lake
Kivu) are truly monophyletic and evolved separately from
the Victoria 'super species flock'. If this hypothesis is
substantiated by other molecular markers, then the mor-
phological similarities between the cichlid species pairs
of lakes Victoria and Kivu must be the result of conver-
gent morphological evolution between two independently
evolving faunas (in preparation).

These two examples of morphological convergent evolu-
tion between groups of cichlid fishes of that live in similar
habitats but in different lakes, perhaps not represent
extraordinary or unique patterns of evolution since recent
studies have indicated that in a number of very recent
postglacial lakes (10,000 to 15,000 years old) similar
replicate diversification events — via apparent character
displacement — have led to sympatric species pairs that
differ in size and shape. These well documented cases
and the two examples of convergent morphological evo-
lution between cichlid species pairs from the lakes Tan-
ganyika & Malawi and Victoria & Kivu, document the
possibility that multiple independent speciation events
may be accompanied by equivalent patterns of ecological
and morphological divergence that unfold in a predictable
direction.

Speciation rates in lacustrine cichlid
fishes

Initially, the extremely high number of endemic cichlids
in each lake and the relative young geological age of
some of these lakes has led to the hypothesis that these
species flocks are the result of unusual evolutionary pro-
cesses like 'explosive speciation’ and ‘explosive evolu-
tion’. Despite the low level of mtDNA sequence
differentiation among the young morphologically very dif-
ferent cichlids from Lake Victoria, there has so far only
one case been reported in which two good biological
species share an identical mtDNA sequence (9). This
indication that lineage sorting has occurred fast among
these young taxa provides suggestive evidence that the
founding populations of these species were small and
that the mtDNA variability within these ancestral taxa was
low.
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Theidea of unusually high speciationrates in cichlids are
also supported by data suggesting that 4.000 years of
isolation between Lake Nabugabo and Lake Victoria has
been sufficient to allow the evolution of ‘'new’ species in
Lake Nabugabo that are morphologically distinguishable
(including male breeding coloration) from their close re-
latives from Lake Victoria (10). However, the most spec-
tacular example that indicates that the rates of speciation
can be extremely high in lacustrine cichlids is the case of
the endemic cichlid species at the Southern end of Lake
Malawi — that are believed to have originated during the
last 200 years (18). Inthese two examples, it is assumed
that changing male breeding coloration is sufficient to
establish the specific status of these fishes. This assump-
tion is supported by allozyme markers that indicate that
this is at least the case for the species pairs studied so
far (19, 20). Since there are indications that coloration is
important in intraspecific interactions, colour differences
may act as a reproductive barrier without the need for
concordant morphological differentiation (19). Therefore,
it seems that body coloration can change quickly in ci-
chlids and that differentiation in male breeding coloration
results in restricted gene flow, and eventually in new
species.

More recent studies using miDNA sequences, seem to
support this evolutionary scenario by showing that recent
— genetically as well as morphologically similar — taxa
often have very different coloration (14, 5). Although
there is agreement on the fact that rapid changes in body
colour (and other sexually and socially selected traits)
might help to explain the high rate of speciation in
cichlids, the importance of sexual selection in the ori-
gin of the lacustrine cichlid species flocks remains
controversial.

Rates of morphological change in cichlids

Although quantitative anatomical investigations play a
major part in systematic biology, the duestion how much
morphological change occurs between taxa has not been
very actively investigated. Yet the available molecular
and morphological data show conflicting patterns : Allo-
zyme data indicate that the apparent ratio between the
morphological divergence and protein change can be
large and is considerable larger in Victoria cichlids than
in most other fishes (6, 7, 21). On the other hand, several
cichlid genera (e.g. Tropheus, Eretmodus, Simochromis)
from Lake Tanganyika have not undergone extensive
morphological change whereas they contain up to six
times more genetic variation then the morphologically
more variable Victoria cichlid flock as a whole (14, in
preparation). In this context, it is very significant to note
that the major differences that are observed among the
morphologically differentiated Victoria cichlids are rela-
ted to differences in their feeding behaviour.
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Molecular techniques are used to study evolution

It is suggestive that the apparent difference between the
amount of morphological change and genetical differen-
tiation in the endemic cichlids from the lakes Victoria,
Malawi and Tanganyika is the result of the distinct evolu-
tionary histories of these lacustrine faunas. Indeed, in the
virtual absence of the competition of other fishes and
cichlid lineage’s, the cichlids have evolved in the lakes
Malawi and Victoria in such a way that they could fil
nearly all the available ecological niches. In contrast,
given that the extant Tanganyikan cichlid tribes evolved
in the presence of other ecologically and trophically dis-
tinct tribes, itis perhaps not so suprising that the potential
for morphological and ecological differentiation in — for
example — the genus Tropheus is restricted to relatively
subtle morphological adaptations like changes in the
commonly observed mouth width/mouth depth ratios.
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LE LAC BAIKAL, UN ECOSYSTEME
UNIQUE POUR L'ETUDE DE
L'EVOLUTION

Patrick Martin, Boudewijn Goddeeris et Koen Martens —
Département Education et Nature

M is en valeur dans son écrin de verdure tissé par la
taiga, enchassé dans la faille tectonique terrestre
la plus profonde du monde (9 km) et cerclé de chaines
montagneuses aux sommets coiffés de neiges éternel-
les, le lac Baikal a suscité I'émerveillement des popula-
tions locales depuis des temps immémoriaux (Figure 1).
Bien avant l'arrivée des Russes au 17éme siecle, la
"Perle de Sibérie" fut vénérée par les Bouriates (Mongols
ethniques) qui I'ont toujours considérée comme une mer
sacrée et, littéralement, comme une entité spirituelle.

Le lac Baikal est en passe de susciter le méme engoue-
ment dans la communauté scientifique, faisant suite, en
cela, a la création, en 1990, d'un centre international de
recherches, BICER ("Baikal International Center for Eco-
logical Research"), sous les auspices de '’Académie des
Sciences d’'URSS (actuellement Académie des Sciences
de Russie) et sous la dépendance de I'Institut limnologi-
que d’Irkoutsk, et dont la Belgique estmembre fondateur.
Il est vrai que, pour le biologiste, outre ses beautés
naturelles, le lac Baikal est I'un des lacs les plus fasci-
nants au monde, en raison de son ancienneté (25 a 30
Ma), sa profondeur maximale (supérieure a 1637 m), son
immensité (23.000 km?, soit un cinquiéme de toutes les
réserves d’eau douce liquide de surface de la planete),
la présence d'oxygéne dans ses eaux jusqu'aux plus
grandes profondeurs et le taux élevé d’endémisme de sa
faune et flore, ensemble de caractéristiques qui en font
un cadre unique pour I'étude de la biodiversité et des
phénoménes évolutifs (1).

Biodiversité du lac Baikal

Le lac Baikal abrite la biodiversité la plus élevée et la plus
extraordinaire de tous les lacs de la planete. A I'heure
actuelle, au moins 569 espéces d'algues et 1825 espe-
ces animales ont été recensées dans le lac, dont un bon
tiers des premiéres et une bonne moitié des secondes
sont endémiques, c'est-a-dire ne se rencontrent nulle
part ailleurs (1).

Plusieurs groupes ont subi une spectaculaire radiation

évolutive, aboutissant, dans certains cas, en la formation
de groupes d'espéces étroitement apparentées, d'ori-
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Figure 1 : Situation géographique du lac Baikal. Les zones
ombragées représentent les altitudes supérieures a 1500 m
des différentes chaines montagneuses qui entourent le lac.

gine monophylétique ("species flocks"). Les Gammari-
dae, sorte de crevette d’eau douce, en représentent
'exemple le plus éloquent, avec 259 espéces décrites
jusgu’a présent, dont 254 sont endémiques, soit un taux
proche de 98% (2).
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Plusieurs groupes d'espéces abritent une grande variété
de formes et de tailles, tel que le gammaride Garjajewia
cabanisii Dybowsky 1874, dont la taille atteint 80 mm
alors que les espéeces de nos régions sont, en général,
inférieures a 20 mm. De méme, le planaire Baicaloplana
valida (Korotneff, 1912) atteint des dimensions véritable-
ment gigantesques (20 a 40 cm de longueur) comparées
aux quelques millimétres de nos espéces indigénes.

L'extraordinaire radiation évolutive de certains groupes
a aussi donné lieu, dans certains cas, a des especes
adaptées a des niches inhabituelles pour le groupe. C'est
ainsi que, bien que les gammares soient des animaux de
fond (benthos), une espéce, Macrohectopus branickii
(Dyb., 1874), vit en pleine eau (forme pélagique) et joue
un réle similaire au krill marin dans la chaine alimentaire
du lac. Un autre exemple est donné par les Cottoides,
ensemble de poissons typiquement benthiques et nériti-
ques (vivant a proximité des cotes), caractérisés, entre
autres, par l'absence de vessie natatoire et par une re-
production ovipare (les ceufs sont pondus sur un subs-
trat). En dépit de ces contraintes phylogénétiques
(c’est-a-dire liées a leur histoire évolutive propre), deux
familles, les Comephoridae et les Cottocomephoridae,
ont pu s’adapter a une vie pélagique et méme envahir les
abysses. Ainsi, le genre Comephorus a subi un accrois-
sement considérable des nageoires pectorales et un
élargissement de la téte, lui donnant une morphologie qui
lui permet, littéralement, de "planer" dans I'eau. D'autre
part, par une modification du développement des ceufs,
permettant de mettre au monde des oeufs fécondés et
embryonnés (reproduction ovovivipare), ces animaux ont
atteint une adaptation aboutie a la vie pélagique, libérés
de la contrainte de rechercher un substrat pour se repro-
duire.

Enfin, le lac Baikal est le seul écosystéeme d’eau douce
au monde a abriter en permanence une espéce de
phoque, Phoca sibirica Gmelin, 1751, animal d’origine
probablement arctique, ainsi qu’en témoigne son pro-
che apparentement avec le phoque marbré (Phoca
hispida Schreber, 1775) qui vit dans les contrées po-
laires.

Origine de la biodiversité

Comme tout écosystéme ouvert, la biodiversité du lac
Baikal résulte de I'action de deux facteurs antagonistes,
a savoir : d'un c6té, une production d’espéeces, par spé-
ciation et invasion, et de |'autre, une élimination de cel-
les-ci, par extinction.

Plusieurs phénomeénes d’invasion de faune étrangére et
d’extinction se sont probablement produits au cours de
I'histoire du lac Baikal, en relation avec de nombreux
épisodes de tectonisme ou de modifications climatiques
(alternance de phases de climat subtropical et de pério-
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des de glaciation). L'existence et les modalités de ces
événements restent encore un sujet aprement discuté
dans la littérature (3). Il reste, cependant, que la spécia-
tion est toujours considérée comme le moteur essentiel
de la biodiversité du lac Baikal (4).

Plusieurs facteurs sont susceptibles d’agir sur la spé-
ciation. Ceux-ci, ainsi que les différents modes de
spéciation sont présentés dans ce volume par Martens
et al.. Depuis quelque temps, notre section "Biologie
des Eaux douces", a I'lnstitut royal des Sciences na-
turelles de Belgique, met I'accent sur I'étude des fac-
teurs intrinseques, c’est-a-dire dépendant des
animaux eux-mémes, et, plus particulierement, sur la
possibilité d'isolement écologique1. Dans ce cas pré-
cis, la spéciation serait liée a un gradient écologique
(bathymétrie, oxygéne, température...). En ce quinous
concerne, nous nous sommes plus particulierement
demandé si un évé- nement de spéciation s’accompa-
gne, et dans quelle mesure, d’'une divergence écolo-
gique entre especes phylogénétiquement proches.
Dans ce contexte, nous nous sommes attachés a
I'étude de groupes méiobenthiquesg, spécialement les
Oligochétess, les larves de Chironomes* et les Ostra-
codes®.

Isolements écologiques

Deux parametres écologiques s’imposent d’eux-mémes
dans le lac Baikal, en raison de leur particularité dans ce
milieu, tant pris séparément qu’en association, a savoir
la profondeur et 'oxygéne.

La combinaison d’une profondeur véritablement abys-
sale avec une oxygénation des eaux jusqu'aux plus gran-
des profondeurs forme une caractéristique absolument
unique du lac Baikal, qui l'isole des autres lacs sembla-
bles, tels que le lac Tanganyika ou le lac Malawi, deux
lacs profonds de type graben, de I'Afrique de l'est (res-
pectivement les deuxiéme et troisieme lacs les plus pro-
fonds de la planéte et anoxiques en-dessous des 250
aremiers meétres, en raison de leur situation tropicale). I
2n résulte que le lac Baikal est théoriquement habitable
,usque dans les abysses et c'est effectivement le cas
au cours de notre derniére expédition, nous avons pu,
non seulement, mesurer des concentrations d’oxygene
irés élevées dans la colonne deau a 1680 m (plus de
80% de saturation), mais nous y avons également trouvé
des oligochétes en faibles densités !

l’existence d'une faune abyssale, dans le lac Baikal,
est connue depuis longtemps (5) et la présence d'es-
péces sténobathes (dont la répartition est limitée a une
etroite étendue de profondeurs) suggére que la pro-
fondeur a pu étre a I'origine d'isolements écologiques,
k2 long d'une combinaison de gradients de pression,
tampérature, luminosité et disponibilité en nourriture.
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Le lac Baikal, écosystéme unique

Plusieursespéces sténobathes existent chez les Gam-
maridae, les Ostracodes, certains Oligochétes et d’au-
tres groupes encore.

En ce qui concerne I'oxygéne, ce paramétre écologique
est essentiel puisque, hormis certaines exceptions, il est
nécessaire a la vie. Du point de vue des organismes
méiobenthiques, il doit, non seulement, étre présent dans
la colonne d’eau mais, également, dans I'épaisseur du
sédiment. Jusqu’ily a peu, on n’avait toujours qu’'une idée
trés approximative de la profondeur a laquelle 'oxygéne
pouvait pénétrer dans le sédiment et était donc accessi-
ble aux organismes fouisseurs. Une réalisation impor-
tante de notre section a été I'application de la technique
de mesure d'oxygéne dans le sédiment au moyen de
microélectrodes (+ 50 u m d'épaisseur a I'extrémité),
technique habituellement utilisée dans la recherche mé-
dicale et appliquée depuis moins de dix ans aux écosys-
téemes lacustres (6). Pareilles mesures ont pu étre
conduites tantdans le lac Batkal que dans les lacs Malawi
et Tanganyika en Afrique.

A cetégard, unefois encore, le lac Baikal est absolument
unique. En certains endroits, 'oxygene pénétre a plus de
50 mm de profondeur dans le sédiment vaseux mou
(Figure 2). Parallelement, ce dernier présente typique-
ment une couche supérieure de couleur orangée de plu-
sieurs centimétres, due a l'oxydation des substances
ferreuses, contenues dans le sédiment, par I'oxygéne
libre en provenance de la couche supérieure oxique”.
Une pénétration de 'oxygene de 50 mm s’avére étre un
minimum, en raison de la limite de taille des électrodes.
Or, nous avons pu échantillonner des stations ou I'épais-
seur de la couche oxydée est supérieure a 300 mm, ce
qui laisse supposer une couche oxique extraordinaire-
ment épaisse. En comparaison, le sédiment du lac Ma-
lawi et du lac Tanganyika est anoxique en dessous des
premiers millimétres (Figure 3).

Ces observations ne laissent d’étre intéressantes en ce
sens qu’elles suggérent que le sédiment du lac Baikal
peut étre habité beaucoup plus profondément que dans
les autres lacs, offrant, par la-méme, des possibilités
d’isolement écologique des populations dans I'épaisseur
méme du sédiment, alors que les lacs africains en sont
dépourvus. Les premiéres observations sur les diffé-
rents groupes méiobenthiques suggérent qu'’il en est
bien ainsi. Plusieurs Ostracodes semblent avoir une
distribution verticale, dans le sédiment, propre a chaque
espece (7). Quant aux Oligochetes, ils ont clairement une
distribution verticale différente au niveau familial (Figure
4) et il semble que cette observation puisse étre étendue
au moins a certaines espéeces.
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Figure 2 : Profils de pénétration de 'oxygéne dans le
sédiment du lac Baikal, le long d’'un transect de profondeurs

dans le bassin nord.
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Figure 3 : Profil de pénétration de 'oxygéne dans le
sédiment, a 'extrémité nord du lac Malawi.
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Figure 4 : Répartition verticale des principales familles
d'oligochétes, dans le sédiment d'une station faisant face au
delta de lariviere Sélenga.

Le besoin d’étudier la spéciation

Depuis quelques années existe un mouvement de pen-
sée s'inquiétant, a juste titre, de I'impact des activités
humaines sur 'environnement et les formes vivan-
tes qu'il abrite. Aucune réponse ne peut étre donnée
a la question de savoir ce que perd I’humanité cha-
que fois qu’une espece disparait. Quels qu’en soient
les dommages, que ce soit du domaine moral, es-
thétique ou économique, tous sont valables d’un
point de vue humaniste. Comment, dés lors, re pas
se rendre compte qu'il est devenu essentiel que
nous comprenions au plus t6t comment de nouvelles
especes apparaissent, afin qu’un jour, nous puis-
sions favoriser les conditions propices a leur appa-
rition, alors que jusqu’a présent, nous n'avons été
capables que de les faire disparaitre.

L’existence d’un écosystéme virtuellement non pollué a
I'heure actuelle, ainsi que I'est encore le lac Baikal, nous
offre la possibilité unique de faire pareilles recherches
dans les conditions les plus favorables, libérés de I'in-
fluence habituelle des modifications apportées a I'envi-
ronnement par la pollution humaine. Dans ce contexte,
la "Perle de Sibérie" a aussi une valeur inestimable.
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Notes

1 Par isolement écologique, on entend I'existence de barrie-
res reproductives entre deux espéces dues au fait qu'elles
occupent des habitats différents dans la méme aire de réparti-
tion géographique.

2 Pour des raisons pratiques, le méiobenthos est défini par
les animaux qui sont retenus par un tamis d'environ 250 mm de
largeur de maille.

3 Equivalent dulgaquicole, mais en plus petit, de nos vers de
terre.

4 Appelés communément "vers de vase".
5 Petits crustacés a valves.

6 On peut distinguer, de fagon typique, une succession d’ho-
rizons dans le sédiment, depuis l'interface eau-sédiment jus-
qu’'au plus profond, en fonction de Y'habilité de l'oxygéne a
pénétrer dans le sédiment et de sa consommation par le sédi-
ment. On distingue ainsi la couche oxique (oxygene sous forme
libre), la couche oxydée (oxygene sous forme combinée) et la
couche réduite (absence d'oxygéne). D’'une fagon générale, il
existe un lien entre I'épaisseur de la couche oxique et de la
couche oxydée.
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LIFE CYCLES IN CHIRONOMIDAE
(DIPTERA)

Boudewijn Goddeeris — Education and Nature Department

Chironomidae or non-biting midges are one of the
most important insect families in aquatic ecosys-
tems. About one fifth of all freshwater insect species
belong to this family, this means about 1,500 species of
Chironomidae for Europe only (1). The egg-stage, the
larva and the pupa are aquatic in most species, but the
adults are terrestrial and known for the large mating
swarms of the males. Some larval types which possess
haemoglobin, i.e. the red "bloodworms" of the genus
Chironomus, are well-known by fishermen and aquario-
logists as bait or fishfood. Full-grown Chironomus larvae
may become more than 15 mm long and belong to the
largest chironomid species. Thanks to their haemoglobin,
"bloodworms" may overcome periods of anoxia. There-
fore, dominance of Chironomus larvae in a community is
an indication of organic pollution.

Depending on the species, chironomids are found in
most freshwater biotopes, from the smallest temporary
pools to the deepest waters, e.g. down to 1600 m in
Lake Baikal. In general, they are sediment-dwellers or
live on harder substrates such as macrophytes or sto-
nes. In a simple pond, it is not exceptional to find over
50 chironomid species with total densities of more than
100,000 larvae/m?. However, some species are com-
pletely terrestrial and a few others are even marine,
which is uncommon for insects. Thanks to this extre-
mely high diversity, chironomids are an excellent tool
for ecological research.

One of the fundamentalquestionsinecologyis how these
high diversities are maintained in ecosystems. According
to the competitive exclusion principle, two species with
the same niche or function cannot live continuously
together in an ecosystem. The niche is defined as a
functional concept in relation to food or energy require-
ments, also called "resource utilization function". In other
words, competition between two species in the same
ecosystem must be sufficiently weakened by differences
in food type or the place or season during which this food
is gathered, i.e. by differences in the food-, the habitat-
or the time-factor of their niches. If competition is too
keen, the "weakest" species will finally be excluded from
the ecosystem. However, competition for the same food
or energy source will only occur if there really is some
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kind of food shortage for potential competitors, i.e. if food
is a limiting factor.

Habitat preferences of chironomid larvae have been de-
monstrated by many investigations (2). Complex and
highly structured biotopes, characterized by a multitude
of micro-habitats, may support more species than less
structured biotopes. In this case, interspecific competi-
tion may be completely excluded by a segregation in the
habitat-factor of the specific niches. This is also the case
for the food-factor. The majority of larvae are supposed
to be detritivorous. However, several species are known
to be obligate or facultative carnivores. Pure herbivorous
chironomid larvae also exist and they can be highly spe-
cialized, e.g. diatom feeders. There are also plant miners,
with specific differences in the mined parts of plants.
Some species are genuine filter-feeders, filtering the wa-
terthrough a self-made silky net. Consequently, a biotope
with several sources of food has the potentiality of bea-
ring a rich chironomid community within which competi-
tion is at least partially excluded.

AIR
REPRODUCTION ~ PHASE
1 T
ﬁ WATER

berna I

GROWTR PHASE

larva I

Figure 1 : The life cycle in Chironomidae : in most species
the egg-stage, the four larval stages and the pupal stage are
aquatic; the adult is terrestrial.
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The time-factor in the niche of chironomid species has
mostly been neglected in ecological studies. Since 1976,
however, the Freshwater Biology section of the
R.B.I.N.Sc. has developed a program on the analysis of
their life cycles. Chironomidae are holometabolous in-
sects, characterized by the existence of a pupal stage
which is absent in heterometabolous insects (Figure 1
illustrates a complete life cycle in chironomids). The
four larval stages are ecologically of the greatest im-
portance because they constitute the single growth
phase. Furthermore, the adult midges do not feed and,
consequently, energy requirements for growth and re-
production are completely linked with the larval phase.
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Figure 2 : imaginal discs in the three thoracal segments of
Tanytarsus sylvaticus : from the very beginning till the end of
the last larval stage (= 4th instar), the development of special
cell groups (=imaginal discs) to adult legs and wings can be
followed (h=halter; l1=foreleg; l2=midleg; Iz3=hindleg;
th=thoracic horn of the pupa; w=wing). The subdivision of the
4th instar stage in nine substages (1-9), each with an early (a)
and late (b) phase has been used in the analysis of the year
cycle (cf. ordinates in fig.3).

Our investigations have been carried out on natural po-
pulations in ponds, i.e. two fishponds at Mirwart in the
Belgian Ardennes and the Blankaart reservoir in West-
Flanders. Quantitative sampling of the sediment, to-
gether with larval populations, was carried out fortnightly.
The population structure of each species was established
for each sampling date by accurate density and instar
analyses and the construction of the length frequency
distributions of the larvae or development frequency dis-
tributions. The development of the long-lasting fourth
instar stage could be followed through the development
of the imaginal discs in the thorax (Figure 2). Specific
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characters in larval growth and development could be de-
duced from the changes of the population structure in time.

These investigations have demonstrated that year cycles
in chironomids display species-specific patterns, which
are characterized by a diapause or development stop
(sometimes two) during a typical season (or seasons)
and development stage(s). Even within the same genus,
this pattern may be very different, as is illustrated in
genus Tanytarsus in a pond in the Belgian Ardennes
(Figure 3). Tanytarsus debilis is a trivoltine (three emer-
gence periods) spring and summer species, with an
overwintering diapause in the 3rd instar stage from late
summer onwards (3). Tanytarsus holochlorus (+ T. occul-
tus) is a trivoltine summer and autumn species, with an
overwintering diapause in the egg-stage from mid au-
tumn onwards. The year cycle of the univoltine early
spring species T. sylvaticus is characterized by two dia-
pauses : one summer diapause in the 3rd instar stage
and one overwintering diapause in substage 5-7 of the
4thinstar stage (4).

Species-specific yearly diapauses, and consequently
specific life cycle patterns, have been observed in all
investigated genera and species. These diapauses ap-
pear to be controlled by photoperiodicity in combination
with temperature. The photoperiodicity has a constant
pattern at each latitude indeed. Furthermore, the growth
rate of the larvae in non-diapausing periods depends on
species-specific relations to temperature, and again, ra-
ther constant year cycles in water temperature are ob-
served in the same climatic circumstances. However, as
arval growth also depends on other factors than tempe-
rature, such as food quality and quantity and other, the
vearly number of emergence periods (voltinism), may
*luctuate somewhat within the species-specific limits of
non-diapausing period(s).

One of the most striking consequences of these species-
specific patterns in the year cycle of chironomids, e.g. in
Tanytarsus (Figure 3), is a large segregation in the time-
factor of the specific niches (5). It is clear that during
summer, T. debilis and T. holochlorus cannot be in com-
petition with the diapausing 7. sylvaticus. Conversely,
cluring its main growth period from late autumn till early
spring, T. sylvaticus cannot be in competition with the
two other species, which are then in diapause. Thanks
to its overwintering in the egg-stage, the development
reriod of the first generation of T. holochlorus falls in full
spring, just when T. debilis is emerging and swarming. It
is obvious that diapauses are often linked to overwin-
tering, but their complexity indicates that ecological stra-
tegies other than just avoiding emergence during ice
coverage, are involved. Furthermore, a yearly diapause
produces a yearly returning resettlement in the diapau-
s ng stage, and consequently synchronizes the following
emergence of the adults in a restricted period. Therefore,
d apauses are the cause of the characteristic and distinct
emergence periods in chironomids.
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Life cycles in Chironomidae (Diptera)
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Figure 3 : Year cycle patterns in three Tanytarsusspecies(-groups) from the same pond in the Belgian Ardennes : time in months in
abscissa, development in ordinate. The species-specific patterns are characterized by yearly diapause(s) in specific development
stage(s) and season(s). The number of emergence periods is rather constant for each species (explanation in text).
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However, diversity in chironomid communities must
not be oversimplified as a mere puzzle of specific
niches fitting together. In cases where niche segrega-
tion could not be demonstrated, competition for food
between the supposed competitors could hardly be
detected (6,7). More or less stochastic (chance) fac-
tors appear to be just as important in regulating spe-
cies richness and larval densities, e.g. drastic drift
during river swellings. In many cases, the observed
densities of supposed competitors may remain well
below the maximal carrying capacity of the actual food
supply. In our study, we observed pairs of closest re-
lated species in the same pond, having identical year
cycles, e.g. T. holochlorus and T. occultus (Figure 3).
Responses to the environmental factors may be so
similar in cognate species that their competition re-
sembles intraspecific competition, and exclusion of
one of the species becomes completely hazardous.

It is clear that further research will be necessary in
order to understand community structures in chirono-
mids. At the R.B.I.N.Sc., a new programme has just
started on how photoperiodicity governs diapause in
relation to temperature in different chironomid species.
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ACARIENS ET PHEROMONES

Laurent Van Asselt, Georges Wauthy et Patrick Grootaert — Département d’Entomologie

Rarement plus épais qu’un cheveu, les acariens pas-
sent le plus souvent inapergus. Toutefois, c’est par
milliers que ces microarthropodes proches parents des
araignées peuplent nos habitations. En fait, la diversité
des acariens domestiques et la variété des habitats qu’ils
occupent sont surprenantes. Ainsi, certaines espéces
d'acariens colonisent les plantes d’intérieur, d’autres vi-
vent sur les murs humides, ou dans les denrées alimen-
taires, ou encore dans les matelas. Si, au demeurant, ce
grouillement d’acariens domestiques a de quoi effrayer,
la cohabitation avec ces minuscules animaux s’avére le
plus souvent sans danger pour I'étre humain. Toutefois,
dans certains cas, les acariens peuvent étre responsa-
bles de graves problémes de santé, notamment chez les
personnes prédisposées aux allergies.

De toutes les formes d’allergies connues, c’est celle aux
acariens des poussiéres qui est la plus fréquente aprés
le rhume des foins. Les symptdmes sont classiques :
rougissement des yeux, larmoiement, rhinite et parfois
crise d'asthme. Le responsable a été identifié; il s'agit de
Dermatophagoides pteronyssinus, un acarien qui vit non
seulement dans les poussiéres mais également dans les
matelas et les tapis.

Se nourrissant essentiellement de squames, le r6le dé-
tritivore de cet acarien serait totalement bénéfique s'il n'y
avait ses déjections. Celles-ci contiennent en effet des
macromolécules auxquelles les personnes asthmatiques
sont sensibles. Au cours des 30 derniéres années, de
nombreuses techniques de lutte contre D. pteronyssinus
ont été préconisées, depuis la simple aspiration de la
literie jusqu’a l'immunothérapie spécifique en passant
par I'utilisation d'acaricides ou de fongicides. Hélas! au-
cune de ces techniques ne s’avere totalement efficace.
C’est pourquoi, récemment, des recherches ont été en-
treprises dans des domaines jusqu'ici inexplorés, avec
le ferme espoir d’appliquer leurs résultats a la lutte contre
I'acarien des poussiéres. Un de ces domaines est I'étho-
logie et nous présentons ici quelques résultats significa-
tifs de nos travaux sur les substances olfactives
influengant le comportement des acariens.
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Odeurs et messages : phéromones,
kairomones et allomones

Souvent aveugles et généralement dépourvus d’organes
auditifs sophistiqués, les acariens possédenttoutefois un
systeme sensoriel aux fonctions diverses (tactile, olfac-
tive, etc.). En fait, les organes olfactifs (ce sont des soies
disséminées sur le corps) jouent un réle capital chez les
acariens dans la mesure ou les relations interindividuel-
les s'établissent, d’'abord et avant tout, au moyen de
substances chimiques. Chez les acariens, comme chez
beaucoup d’autres animaux, les substances chimiques
impliquées danslacommunication peuventétre réparties
entrois grandes catégories : phéromones, kairomones
et allomones.

On appelle phéromone une substance qui est émise par
un individu et qui agit sur un autre individu appartenant
alaméme espéce. L'intraspécificité estla caractéristique
majeure d'une telle substance. L'odeur émise par une
femelle en période de reproduction et qui a pour effet
d'attirer un male est un exemple banal de phéromone.

Les kairomones et les allomones sont des messagers
chimiques qui, a l'inverse des phéromones, ont une ac-
tion interspécifique. Le terme kairomone désigne des
substances qui apportent un bénéfice (au sens large) a
organisme récepteur comme, par exemple, dans le cas
d'une odeur qui révéle a un prédateur la présence d’'une
proie. Le terme allomone, quant a lui, est réservé a des
substances qui procurent un avantage a l'organisme
émetteurcomme, par exemple, dans le cas de produits
fongicides émis par certains acariens. Ces produits, en
empéchant la prolifération des moisissures dans le mi-
lieu, réduisent notablement les risques de mortalité par
paralysie et par étouffement, dus a la surabondance des
filaments mycéliens.
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Jeunesse d’une science et problemes
expérimentaux

Nos connaissances actuelles sur la communication chi-
mique chez les acariens sont loin d’égaler celles acqui-
ses chez les insectes. Ceci n'est pas seulement lié au
nombre de chercheurs travaillant sur le sujet. Deux au-
tres raisons, sans doute plus impérieuses, peuvent étre
invoquées.

La premiére raison est d’'ordre historique. Les premiers
travaux d’'acarologie appliquée remontent a Dekker (1)
qui, des 1928, suspectalerdle de certains acariens dans
le déclenchement des crises d'asthme ou dans I'appari-
tion de dermatites, réle qui ne fut toutefois confirmé que
dans les années 60. En fait, 'acarologie médicale ne
trouva ses fondements que durant la derniére guerre
mondiale, lorsque 'on mit en évidence, en Asie, le role
vecteur de certaines formes d'ao(itats (ce sont des aca-
riens ectoparasites a I'état larvaire) dans la transmission
du typhus des brousailles qui décimait les troupes ameé-
ricaines et japonaises. Quant a Facarologie agricole, elle
doit paradoxalement son essor récent a l'utilisation des
pesticides. Beaucoup de pesticides, lorsqu'ils sont utili-
sés a mauvais escient, favorisent en effet le pullulement
des acariens phytophages par destruction de leurs preé-
dateurs naturels qui sont beaucoup moins résistants aux
produits phytosanitaires. Cette résistance inattendue des
acariens phytophages aux pesticides attira I'attention
des généticiens qui, depuis, essayent d'en décoder les
mécanismes.

La deuxieme raison, qui explique le relatif manque d'in-
térét que suscitent les acariens dans la communauté
scientifique, est d'ordre technique. En fait, les difficultés
liées a la manipulation d’individus ayant une taille micro-
scopique (la longueur du corps avoisine généralement
300 a 400 micromeétres), si elles ne sont rédhibitoires,
freinent en tout cas fortement le développement de mo-
deles expérimentaux adaptés a I'étude du comporte-
ment. En conséquence, expérimenter sur les acariens
implique ingéniosité, patience et ténacité, ce qui limite la
tentation de jouer les démiurges : on ne fait pas ce que
I'on veut avec un acarien.

de phéromones. Avant de donner des exemples, il im-
porte de préciser que les acariens astigmates possédent,
situées a larriere du corps, des glandes sécrétant diver-
ses substances chimiques. Isolées, identifiées et synthé-
tisées par des chercheurs japonais, la plupart de ces
substances se sont révélées étre des phéromones.

Deux de ces substances retiendront plus particuliere-
ment notre attention: le néryl formate, un terpénoide, et
le 2-6 hydroxy méthyl benzaldéhyde (ou 2-6 HMBD), un
dérivé aromatique.

Chez Tyrophagus putrescentiae (un acarien se nourris-
sant de moisissures), le néryl formate est une phéromone
d™alarme". Lorsqu’un individu subit un stress (par exem-
ple lorsqu’il est agressé par un prédateur), il émet une
nfime quantité de néryl formate qui provoque instanta-
nément une réaction de fuite chez ses congéneéres. De-
puis sa découverte chez T. putrescentiae, le néryl
formate a été identifié chez plus d’une dizaine d’acariens
astigmates. Toutefois, le role de cette substance en tant
que phéromone dalarme n'a été démontré que chez
quelques especes. Il s’est, dés lors, rapidement avéré
que I'extraordinaire capacité de refoulement des indivi-
dus que possede le néryl formate ne pouvait, en pratique,
étre utilisée que dans le contrble des populations de ce
petit nombre d’espéces.

Le 2-6 HMBD, quant a lui, a été isolé chez de nombreux
acariens astigmates. Son réle s’estrévélé variable d’'une
espéce a l'autre. Ainsi, chez Tyrophagus perniciosus (un
acarien commundansles poussiéres des greniers etdes
entrepdts), le 2-6 HMBD agit en tant que phéromone
d alarme, tel que décritprécédemment. Par ailleurs, chez
Aleuroglyphus ovatus (un acarien s’attaquant principale-
ment au poisson séché), le 2-6 HMBD est une phéro-
mone "sexuelle". Produite par la femelle, cette
phéromone provoque la stimulation du male et favorise
I'aiccouplement. Ces deux exemples illustrent le fait que
le méme message chimique peut étre interprété différem-
ment selon 'organisme récepteur. Il en résulte que l'uti-
lisation du 2-6 HMBD dans le contrdle des populations
d’acariens astigmates doit impérativement étre fondée
sur une connaissance précise de la biologie des espe-
ces-cibles.

Glandes et phéromones

Malgré les difficultés de la tache, quelques chercheurs
se sont attelés, depuis, peu de temps, au débroussaille-
ment de la communication chimique chez les acariens
des poussieres et des denrées, et plus particulierement
chez les acariens astigmates (ce sont des acariens chez
lesquels les échanges gazeux se réalisent essentielle-
ment a travers les téguments). Les résultats de leurs
travaux, bien que fragmentaires, ont mis en évidence
lexistence de comportements surprenants liés a I'action
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Des perspectives intéressantes

Conclure des observations précédentes que les phéro-
menes d'alarme sont inutilisables en matiére de lutte
biologique serait une erreur. En effet, Baker & Krantz (2),
en associant une phéromone d’alarme a un produit aca-
ricide, ont réussi a réduire de maniere significative les
dégats causés par un acarien ravageur des plantes a
bulbe, Rhizoglyphus robini.
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Acariens et phéromones

Cependant, par les désordres comportementaux qu’elles
peuvent engendrer, les phéromones sexuelles offrent
d’indéniables possibilités d’utilisation en lutte biologique.
L’exemple suivant va permettre d'illustrer ces potentiali-
tés.

On sait, depuis les travaux de Levinson et al. (3), que
deux phéromones sexuelles sont présentes chez Acarus
siro (un acarien déprédateur des céréales). La premiére
phéromone (PS1) est émise par les males et agit a
longue distance sur les femelles. Son role est d’attirer la
femelle vers le male. La seconde phéromone (PS2) est
produite par les femelles et agit a plus courte distance
sur les males. Son réle est de stimuler sexuellement le
male. Nos observations ont démontré la présence de la
phéromone PS2 chez les méles. Plus explicitement, la
phéromone PS2 est synthétisée en infime quantité par le
male sans étre toutefois active sur ses congéneres de
sorte que, en conditions naturelles, des méles isolés des
femelles ne tentent pas de s’accoupler entre eux. Il est
clair qu’introduite en grande quantité dans le milieu, la
phéromone PS2 pourrait provoquer des accouplements
stériles entre males et, par 13, diminuer substantiellemnt
le taux net de reproduction par génération des popula-
tions traitées. Il nous reste toutefois a identifier et a
synthétiser la substance PS2 avant d’en mesurer I'effi-
cacité sur des populations naturelles.

Plus prometteuses semblent étre les phéromones
d"agrégation”. || s’agit de substances qui provoquent le
rassemblement des individus, notamment lorsque ceux-
ci sont soumis a des stress hydriques. Découvertes en
premier lieu chez Lardoglyphus konoi (4) (un acarien
s’attaquant principalement au poisson séché), de telles
substances ont, depuis, été mises en évidence chez
plusieurs autres acariens astigmates. Leur intérét en
matiére de lutte parait majeur. En effet, utilisée conjoin-
tement avec un acaricide, une phéromone d’agrégation
pourrait théoriquement éliminer tous les individus d’une
population.
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C’est a partir de I'étude du comportement de Dermato-
phagoides pteronyssinus que nous avons pu détecter la
présence, jusqu’ici insoupgonnée, d’'une phéromone
d’agrégation chez cet acarien tant redouté des asthma-
tiques. La ou les molécules incriminées, que les chimis-
tes espérent produire en grandes quantités, ouvrent la
perspective d'une amélioration considérable du contréle
des populations de I'acarien des poussiéeres et représen-
tentun réel espoir pour les milliers de personnes atteintes
d’allergies respiratoires.

Finalement, le bilan des recherches portant sur les phé-
romones des acariens astigmates semble positif. Certes,
le travail qu'il reste a accomplir parait considérable et les
applications des découvertes récentes s’avérent trop peu
nombreuses. Toutefois, gageons que dans un futur pro-
che la maitrise des phéromones apportera des solutions
aux nombreux problémes que posent les acariens astig-
mates tant en médecine qu’en agriculture et ce, pour le
bien-étre du plus grand nombre.
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CALCAREOUS NANNOPLANKTON, AMAJOR KEY
FOR DEVELOPING HIGH-RESOLUTION
BIOCHRONOLOGIES AND FOR UNRAVELING
EARTH’S EARLY TERTIARY GEOLOGICAL HISTORY

Etienne Steurbaut — Department of Palaeontology

Calcareous nannoplankton includes both living and
fossil forms of the algal division Haptophyta, and
certain fossil, morphologically distinct groups, such as
schizosphaeres, nannoconids and discoasters, com-
monly associated with them, but whose biological affini-
ties are uncertain due to the absence of living analogues.
The extant Haptophyta are minute (15 to 100 um), pre-
dominantly marine, unicellular, autotrophic algae, which
form a substantial component of the phytoplankton.
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Figure 1 : Emiliania huxleyi (Lohmann 1902) : (a) section
through a cell; (b) coccosphere; (c) ultrastructure of an
individual coccolith
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Biology of the living Haptophyta

Since the first record of free floating coccospheres in the
oceans by Murray in 1872, about 280 living haptophyte
species have been described (1). The haptophyte cell
includes a nucleus, plastids, vacuoles, various organel-
les and cytoplasmic inclusions, and is covered by organic
scales and, in the coccolithophorids, by coccoliths
(Figure 1). These tiny calcified cell-coverings have a
form characteristic of the species. They are between
2 and 15 um length and have a protective function. They
are formed by intracellular or extracellular deposition of
calcium carbonate (calcite) on the organic scales. Most
haptophytes have quite complex life histories, involving
motile and non-motile stages. The motile stage, which is
usually coccolith-bearing, has two flagella, used for cell
movement (about 10-20 m/day) and a single haptonema,
mainly used for cell attachment. Reproduction is by sim-
ple binary fission. Haptophytes are very abundant in the
photic zone of the oceans, occasionally forming exten-
sive blooms (e.g. up to 100 million cells of Emiliania
huxleyi per liter water in the Oslo Fjord), and are most
diverse in low-latitudes. Their biogeographical distribu-
tion is controlled by the thermal properties of water mas-
ses, and by nearshore/open-ocean differentiation. A few
species (e.g. E. huxleyi; see Figure 1) are cosmopolitan.
Certain taxa prefer coastal waters (Braarudosphaera-
ceae). A few are restricted to freshwater or are terrestrial.

Sedimentation and fossilisation

Analyses of sediment traps deployed at different depths
in the oceans have shown that sea-floor sediments are
very rich in coccoliths and coccospheres (up to 33% by
weight) and that these sedimented assemblages coin-
cide reasonably well with these living in the upper ocean.
In 1976, Honjo (2) first gave a possible explanation for
these phenomena, suggesting that the accumulation of
coccoliths in sea-floor sediments is due to their accele-
rated sinking within faecal pellets of haptophyte preda-
tors (zooplankton, such as copepods). A single faecal
pellet may contain 100.000 coccoliths, which allows rapid
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Figure 2 : Marker species in the Early Tertiary of the North Sea Basin : 1,2. Tribrachiatus orthostylus; 3. Scapholithus apertus; 4.
Discoaster lodoensis; 5. Nannoturba robusta; 6. Rhabdosphaera crebra; 7. Discoaster cruciformis; 8. Chiphragmalithus armatus
(1, 3, 4 : SEM photographs; others taken with light microscope; slides and negatives of micrographs are stored at the KBIN, Brussels).

sinking (160 m/day versus 0.15 m/day for an individual
coccolith) and excludes considerable lateral dispersion.
The organic membrane protects its content from spilling
and dissolution. Once on the sea-floor the organic mate-
rial in the faecal pellets decomposes, liberating the coc-
coliths, which can be dissolved (e.g. below the calcium
carbonate compensation depth (CCD), or locally be-
cause of the presence of acidic sea-bottom environ-
ments) or buried. Early diagenesis may alter the
assemblages, through selective dissolution (destruction
of the tiny, delicate forms) or calcite overgrowth and
recrystallisation (in carbonates). However, in comparison
to any other division, Haptophyte algae fossilise very
easily and almost continuously.

The fossil record

Haptophytes are continuously represented in the fossil
record from the Late Triassic to the Present by an
enormous quantity of coccoliths and nannoliths (= cal-
careous fossils of similar size but uncertain affinities).
Bown et al. (3) recognised several critical events in
their Mesozoic evolutionary history, including a first
appearance in the Late Triassic, substantial Triassic-
Jurassic boundary extinctions, a considerable Early
Jurassic diversification, a Late Jurassic or Tithonian
radiation and a Late Campanian diversity maximum (140
species). During the Maastrichtian there was a sharp
decrease in the number of species, almost certainly due
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to climatic detoriation (transition from the Mesozoic
greenhouse to the Cainozoic icehouse phase). The
highest extinction rate in nannofossil history is recorded
at the Cretaceous/Tertiary boundary (92% : from 106
species to 14 species), probably due to a catastrophic
cause (massive volcanic eruptions or meteorite impact).
This extinction episode was followed in the earliest Pa-
laeocene by atypical bloom assemblages of long-ranging
survivor groups (e.g. Braarudosphaera), and later on by
a re-establishment of the nannoflora via a rapid evolutio-
nary radiation. The major evolutionary events in the Cai-
nozoic comprise a rapid diversification in the Palaeocene
(105 new species), a diversity peak in the mid-Eocene
(80 species), a dramatic decrease in diversity in the late
Eocene-Oligocene (down to 30 species) and a diversity
rise in the Early Miocene (up to 75 species). The decline
in nannoplankton diversity, among which the extinction
of Discoasteraceae and Sphenolithaceae in the latest
Pliocene, is closely related to episodes of cooling, which
regularly occurred during the Cainozoic.

Biostratigraphical potential

Calcareous nannofossils are among the most useful
and most frequently applied microfossil groups in bios-
tratigraphy because of their abundance, their rapid
evolution, their low endemicity, their small size (parti-
cular interesting for borehole studies) and their fairly
simple and quick preparation and observation techni-

N.S.T., vol. 13, numéro 2/3/4, 1995, pp. 239-242



Calcareous Nannoplankton

ALBAKHOVED
- 2 Denmark
§ %I 4 m v == | [deep water clays EGEM shallow water |
s - E-; = ".E'a & '5- d gith 600-1000 m) = | | Ampe quarry }e| deposits:
E =L T oo [ B[ = Belgium depth < 50 m
e 4 {5
ae cﬂ"o‘ oo NEE | Biostratigraphic events | 23 | e e M
E:’g jﬁ-Ll 2z w@@.. | EE-I y Fi & -u“h".“i
S | - . a5 | Padem
;f dz o0 - f ] = H : Ty
= - 7 s, I 1 | Nl b
= o ® o0 o P -
R |
25 I_ "_ bS]
i Lo <
[ o
15 ‘.l I'.I.
|y Lk
| g w
Z TO® | &L
o 4 %
= E Egem
539 % byt s &
E - ; g Sand
d 8
e} i e,
= o Ak
> &,
13 Al @f A7
ey i
o = :q-—/
4 1EF
Z TF
540 & prat.
) r bdosﬁhaejﬂ-cﬁﬂ—”” -
<4 FCO of RRaD" 2" — B
kg L5A 025 MR
: {_ : Egemkapel
v | Clay
R tﬁples—, Member
| 10 Ka LO =last occurrence =
V  =volcanicashes [ =] = calcareous clay FO =first occurrence e R Kortemark |
bioturbations [— = non-calcar-_ou? clay FCO =first common occurrence [lithology see Fig.3 v Silt Member!
[@ 3 E—=3 =blackorganicrich clay | R =recurrence - J
ES’e4

Figure 3 : Mid-Ypresian high-resolution biochronology in the North Sea Basin

ques (smear-slides studied by means of a transmitted-
light microscope). Over the last decades an overwhel-
ming amount of taxonomical and stratigraphical
information has been published (4), partly due to the
development of new observation techniques (the trans-
mission (TEM) and scanning (SEM) electron microsco-
pes) and to offshore exploration (e.g. Deep Sea Drilling
Project). All these data have led to the development of
calcareous nannoplankton zonations in order to date
sediments (5). The boundaries between the zones, defi-
ned by first or last occurrences of species, represent
geologically synchronous biohorizons. The Cainozoic
zones have an average duration of 1 million year per
zonal unit.
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During the last years research has mainly been focussed
on studies of evolution within and between species, ba-
sed on biometric analyses and on the unraveling of coc-
colith ultrastructure (6), as well as on the development of
high-resolution biochronologies. The latter is based on
the precise correlation of biotic events (first or last occur-
rences, start or end of acmes, etc.) with the geomagnetic
polarity time-scale, which provides an important global
time framework. Such investigations allow a critical eva-
luation of the reliability, accuracy, synchroneity or dia-
chroneity of nannofossil events over wide geographical
areas. Moreover, as the biotic events are assigned abso-
lute ages, they enable to estimate the duration of depo-
sitional sequences, eustatic cycles (Milankovitch),
unconformities, etc., and to calculate sedimentation ra-
tes. Investigations in the Early Ypresian of the North Sea
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Basin (Figures 2 & 3) suggest that there is a perfect
correlation between the nannofossil events and the po-
larity subchrons, indicating that these events are syn-
chronous throughout the basin, despite huge
paleoenvironmental differences. An average resolution
of 25.000 years (= 25 Ka) is achieved in the here discus-
sed interval. Sedimentation rates are rather low in the
distal parts of the North Sea Basin : an average of 3
cm/Ka for the deep water upper Rosnaes Clay Formation
of Denmark. Rates are about 13 times higher at the
margin of the basin (41 cm/Ka for the shallow water Egem
Sand Member in Belgium). Such integrated stratigraphi-
cal studies, based on the characterisation and the quan-
tification of sedimentation and erosion, provide a
framework for the interpretation of basin evolution, and
hence, lead to the deciphering of earth’s geological his-
tory.
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SECTIONS SERIEES DE BRACHIOPODES :
APPORTS SYSTEMATIQUE ET
BIOSTRATIGRAPHIQUE

Jacques Godefroid — Département de Paléontologie

La coquille des brachiopodes (Figure 1) comporte
deux valves bilatéralement symétriques, mais diffé-
rant tant extérieurement qu’intérieurement. Les différen-
ces externes affectent le contour, la forme et, en partie,
l'ornementation. Les différences internes se marquent
essentiellement au niveau des "piéces" assurant I'articu-
lation des valves (dents et fossettes dentaires), servant
de zone d'attache des muscles ou soutenant le lopho-
phore (organe intervenant dans la nutrition). La valve a
I'extrémité postérieure de laquelle sort le pédoncule
fixant la coquille au substratum est appelée pédoncu-
laire; elle est généralement la plus grande. La valve a
laquelle sont attachés les supports du lophophore (bra-
chidium) est dite brachiale.

plan de symétrie 47| plan de commissure

sections

| pédonculaire

Figure 1

Toute détermination précise, toute classification correcte
nécessitent la connaissance de 'ensemble des caracte-
res externes et internes.

Dans le cas des brachiopodes fossiles — les plus nom-
breux — hormis des cas de préservation exceptionnels,
les caractéres internes, lorsque la fossilisation les a pré-
servés, sont généralement masqués par les sédiments
comblant la cavité de la coquille. Une méthode pour les
connaitre — du moins en partie car certains, comme le
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contour des zones de fixation des muscles, échappent a
ce moyen d'investigation — est celle des sections sé-
riées.

1_. Description de la méthode

Les sections effectuées dans la coquille suivant un plan
perpendiculaire a la fois aux plans de symétrie et de
commissure ou de jonction des valves (Figure 2), per-
mettent, connaissant les distances séparant les sections,
de reconstituer la morphologie des faces internes des
valves. Leur réalisation comprend les étapes suivantes :

a- Enrobage du spécimen : La coquille est enrobée
dans un bloc de platre en forme de parallélépipéde droit,
avec son bord antérieur affleurant a la base du parallé-
Iépipéde et ses plans de symétrie et de commissure
orientés perpendiculairement a cette méme base.

b- Sections et intervalles entre elles (Figures 1, 2) !
Les sections s'effectuent de l'arriere vers 'avant de la
coquille (du sommet vers labase du parallélépipede) par
usures successives et polissage sur une plaque de verre
au moyen de carborandum fin (600, 800), mouillé d'eau.
Les distances L°, L', L", L"... mesurées au pied a cou-
lisse, correspondent a la longueur de la coquille et aux
distances séparant chaque section dubordantérieur. Les
intervalles (L°-L, L-L", ...) les plus courants entre les
sections varient de 0.1 et 0.5mm.

c- Réalisation de films sur papier acétate : Ces films
effectués a partir des sections permettent d’observer
avec beaucoup de détails les appareils internes et la
structure de la coquille. On procéde comme suit :

— Attaquer la section a l'acide acétique dilué a 20%,
pendant 15 a 20 secondes. La coquille de la majorité des
brachiopodes étant composée de carbonate de calcium,
cette opération a pour but de mettre mieux en évidence
la structure de la coquille et les appareils internes en en
précisant les limites et les différentes couches constitu-
tives.

— Rincer la section a I'eau et la sécher a la température
ambiante.
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plan de symétrie

plan de commissure

1
valve brachiale

— Tremper la section dans de 'acétone, puis, sans atten-
dre, la presser fortement sur un morceau de papier acé-
tate (épaisseur 0,2mm ou plus) en évitant la formation de
bulles. L'acétone qui s’est insinuée dans les irrégularités
de la section, attaque de fagon différentielle le papier
acétate.

— Au bout d’'une minute environ, enlever le papier acétate
sur lequel se sont "imprimées" les structures que I'atta-
que a l'acide a fait davantage ressortir. Placer ce film de
la section entre deux plaques de verre maintenues étroi-
tement serrées par des bordures de papier collant.

d- Reconstitution : Chaque film est dessiné au micro-
scope binoculaire (grossissement X 6 a X50) avec cham-
bre claire (Figure 3). Une "maquette” est ensuite réalisée
a partir des sections dessinées sur plaques de verre et
superposées en tenant compte des distances entre les
sections et de la position des plans de symétrie et de
commissure dans chacune d’elles (Figure 4). Sections et
maquette servent de base pour dessiner l'intérieur de la
valve ou des valves sectionnées (Figure 5).

2. Apports de ce type d’étude :
un exemple

Les formations d’age frasnien (375 - 365 Ma) au sud
de la Belgique (la succession prise ici en exemple est
celle observée dans la région de Frasnes et Couvin)
se caractérisent entre autres par la présence de récifs
localisés a plusieurs niveaux dans la succession litho-
logique (Figure 6). Parmila faune ayant vécu dans ces
récifs, les brachiopodes de la sous-famille des Gypi-
dulinae occupent une place non négligeable. Ces bra-
chiopodes se caractérisent par la présence, a
intérieur de la partie arriére de la valve brachiale, de
plagues brachiales (Figures 3, 5) disposées de part et
d'autre du plan de symétrie et subdivisées en plaque
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externe (pl. ex.), plaque interne (pl. in.), processus bra-
chial (pr.br.)etbase duprocessusbrachial. Cesplaques
brachiales si elles se présentent chez tous les Gypiduli-
naeaveclamémearchitecturegénérale,peuventdifférer
d’un représentant a I'autre de la sous-famille parlalon-
gueur, lahauteurou 'orientation de leurs parties consti-
tutives.

Les sections sériées, effectuées dans les Gypidulinae
frasniens, réunissant des coquilles extérieurement tres
semblables voire homéomorphes, ont mis en évidence
des différences a ce niveau.

Ces différences permettent de définir deux genres : le
genre Metabolipa (Figure 5 partie droite) possédant des
plaques brachiales subparalléles et dont les points d'at-
tache sur le fond de la valve sont nettement séparés I'un
de l'autre et le genre Neometabolipa (Figures 3, 5 partie
gauche) a plaques brachiales divergentes et points d'at-
tache jointifs ou trés proches I'un de I'autre. Ces deux
genres n'ont pas vécu durant la totalité des temps fras-
niens, mais s’y sont succédé, le genre Metabolipa pré-
cédant le genre Neometabolipa. Les sections sériées
effectuées dans de nombreux spécimens ont de plus mis
en évidence que, vers le milieu destemps frasniens, les
représentants du genre Metabolipa ont donné naissance
a ceux du genre Neometabolipa, par modification pro-
gressive de l'orientation des plaques brachiales et rap-
prochement des points de fixation (Figure 6).

Sur ces bases, il est possible de caractériser les niveaux
récifaux frasniens du sud de la Belgique : dans le niveau
inférieur, N'ont vécu que des représentants du genre
Metabolipa; ceux-ci, également présents dans le niveau
moyen, y cotoient les premiers représentants du genre
Neometabolipa (plaques brachiales divergentes, mais
dont les bases, trés proches I'une de l'autre, ne sont pas
jointives); dans le niveau supérieur enfin ne subsistent
que des représentants du genre Neometabolipa (plaques
brachiales divergentes et jointives a leur base).
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Sections sériées de brachiopodes

Figure 3 : Sections sériées dans une valve brachiale
appartenant au genre Neometabolipa. Chaque section est
désignée par un numéro suivi de la distance, en mm, qui la
sépare de I'extrémité arriére de la valve. A partir de la section
10, seule la partie médiane de la valve a été dessinée. Les
pointillés donnent la position du plan de symétrie; les tirets
sont placés suivant le plan de commissure.
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| Figure 4 : Dessin schématique partiel de la "maquette”
réalisée a partir des plagues de verre avec dessins des
sections sériées.

Ainsi donc, I'étude en sections sériées des Gypidulinae
frasniens a permis, en distinguant deux genres dans un
ensemble de coquilles extérieurement trés semblables,
de préciser la systématique de ce groupe de brachiopo-
des et, en reconnaissant que ces deux genres se succe-
dent dans le temps, de proposer une zonation
biostratigraphique, plus modeste certes que celle basée
sur les conodontes (voir a ce sujet I'article de P. Bultynck
dans cette revue) mais néanmoins utile, des sédiments
frasniens du sud de la Belgique.
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CONODONTES,
FOSSILES MARQUEURS
BIOSTRATIGRAPHIQUES EN QUETE
D’IDENTITE

Pierre Bultynck — Département de Paléontologie

es conodontes, microfossiles phosphatés en forme

de dents (k6nos et odous = cbne et dent en grec)
sont les seuls éléments durs, bio-minéralisés d’un
groupe d'animaux marins, disparus a la fin du Trias, il y
a environ 205 millions d'années (M.A.-B.P.). Pander (1)
qui les décrivit pour la premiére fois en 1856, les consi-
dérait comme des dents et machoires d'un groupe de
poissons éteints. Depuis lors ils ont été attribués a pres-
que tous les groupes d’invertébrés, voire a des algues.

Les conodontes mesurent généralement entre 0,2 et
2 mm et on distingue trois formes de base : des cones
simples, des barres ou lames denticulées et des plates-
formes (Figure 1). Les conodontes font partie d’'un appa-
reil d’alimentation, se trouvant dans la téte de I'animal.
L'appareil montre une symétrie bilatérale et comprend
plusieurs paires, souvent 6 a 7, de conodontes apparte-
nant a une ou plusieurs formes de base (Figure 2). Les
trouvailles d’appareils complets sont extrémement rares.
Aprés la mort et la décomposition de I'animal-conodonte,
les éléments se dissocient et se retrouvent isolés dans
les sédiments.

Les conodontes sont principalement constitués de lamel-
les de phosphate de calcium (apatite) alternant avec de
fines couches de matiére organique. L'apatite a une
masse spécifique assez élevée (environ 3) et est moins
soluble dans des acides faibles, comme I'acide acétique
et I'acide formique, que le carbonate de calcium. Pour
cesraisons, les conodontes sont extraits le plus souvent
des roches calcaires en les dissolvant dans des acides
faibles. Aprés tamisage, le résidu de dissolution est sé-
paré en une fraction Iégeére et une fraction lourde, conte-
nant les conodontes, en utilisant une liqueur lourde de
densité inférieure a 3, par exemple du bromoforme. Un
kilo de roche calcaire d’origine marine franche contient
généralement une a plusieurs dizaines de conodontes,
dans des cas exceptionnels le nombre peut s'élever a
des milliers.

Depuis 1856, plus de sept mille publications scientifiques
sur les conodontes ont paru dont 6.000 apres 1960.
Jusqu’environ 1930, moins de 10 articles paraissaient
par an; actuellement il y en a plus de 300.
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Figure 1 : Formes de base rencontrées chez les conodontes
a: cone simple; b, c: barres denticulées; d: plate-forme (50 x).
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Figure 2 : Reconstitution hypothétique de I'appareil de
Polygnathus linguiformis, une espéce du Dévonien moyen. a:
éléments en forme de barres denticulées formant un appareil
filtrant; b et c: éléments en forme de lames denticulées et de
plates-formes jouant un role dans le broyage et 'ingestion
des particules alimentaires (+ 25x).

Les conodontes doivent leur succés en premier lieu a une
grande précision en biostratigraphie, discipline qui per-
met d’établir 'age relatif des terrains sédimentaires sur
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base de la succession de fossiles, I'unité de base étant
appelée "zone". Ces datations d'age relatif peuvent étre
obtenues a partir d'éléments isolés. Les conodontes four-
nissent également des renseignements sur le paléo-
environnement, en particulier sur la profondeur relative
du paléo-milieu marin et son éloignement ou sa proximité
de la cobte. Initialement les conodontes ont une couleur
d’ambre. L’augmentation de température modifie leur
couleur de fagon irréversible : jaune pale jusque 80°C,
brun foncé jusque 200°-300°C; noir jusque 400°C, grisa-
tre jusque 500°C et finalement cristallin. Ainsi la couleur
des conodontes donne une idée du réchauffement qu'ont
subi les roches qui les contiennent, un renseignement
primordial en exploration pétroliére.

Depuis 1971, 'étude des conodontes fait partie des pro-
grammes de recherches du Département de Paléontolo-
gie, en mettant 'accent sur des études systématiques, la
phylogenése et les applications biostratigraphiques.

Les conodontes comme "marqueurs”
d’age relatif en géologie

Des formes apparentées aux conodontes sont con-
nues depuis environ la limite Précambrien-Cambrien
(544 M.A.-B.P.). A partir de la fin du Cambrien, il y a
environ 515 millions d’années jusqu’au Trias terminal
(205 M.A.-B.P.), la succession d’espéces de conodon-
tes permet de reconnaitre 156 a 167 zones dont la
majorité a une répartition géographique mondiale. II
appert de la Figure 3 que le nombre et la durée
moyenne des zones sont différents d’'une période a
lautre. La subdivision en zones du Dévonien est la
plus précise, la durée moyenne d’'une zone étant égale
a 1 million d’années. Les conodontes du Dévonien
sont intensément étudiés a I'Institut. Ce n’est pas un
hasard; les roches dévoniennes sontlargement répan-
dues en Ardenne et elles ont servi de base a la pre-
miére subdivision du Dévonien en étages, dénommés
d’'aprés des localités ou régions d’Ardenne, comme le
Frasnien et le Famennien. Dans ces deux étages, la
succession des conodontes atteint sa plus grande pré-
cision. La Figure 4 montre les résultats d’une étude
réalisée dans la partie inférieure du Frasnien entre
Frasnes et Nismes dans le sud-ouest de la province
de Namur. Une séquence schisteuse a nodules, bancs
et lentilles calcaires, d’'une puissance d’environ 200 m,
est subdivisée en 8 zones, établies sur base de I'ap-
parition successive de huit espéces de conodontes
appartenant au genre @Ancyrodella@ (2, 3). La durée
approximative de ces zones en milliers d’années peut
étre calculée a partir des datations absolues qui attri-
buent une durée de 10 millions d’années a I'étage
Frasnien (4).

L’épaisseur de la séquence étudiée représente environ
la moitié du Frasnien dans la région Frasnes-Nismes et
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moyenne du Cambrien au Trias.

en acceptant que la vitesse de sédimentation a été plus
ou moins constante, la durée des zones varie entre
37.500 et 287.500 années. La plupart de ces zones a
conodontes sont reconnues mondialement et permettent
de comparer entre elles la succession des roches fras-
niennes de différentes régions, avec une plus grande
précision de temps que celle obtenue par des datations
absolues, dont la marge d’erreur au Frasnien, est de
'ordre de 5 millions d’années (4). En plus, la méthode
biostratigraphique est plus commode et moins colteuse.

Animal-conodonte en quéte d’identité

Le succes biostratigraphique des condontes est quelque
peu terni par l'incertitude quant a leur fonction et I'affinité
systématique de 'animal-conodonte. Cependant depuis
leur découverte, les hypothéses n’ont pas fait défaut :
des extrémités de carapace de ftrilobites; des dents, ma-
choires ou organe filtrant ou préhenseur d'annelides ou
d’'autres organismes vermiformes (gnathostomulides et
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Figure 4 : Succession stratigraphique de plates-formes
appartenant au genre Ancyrodella dans la partie inférieure du
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2: A. pristina; 3: A rotundiloba; 4: A. alata; 5. A. rugosa; 6: A.
africana; 7: A. gigas; 8: A. lobata; 9: A. curvata.

chaetognathes); des pieces radulaires de mollusques;
des éléments supportant le lophophore de certains coe-
lomates ou des tentacules de chordés; des dents et
écailles de vertébrés .. méme une affinité avec des
algues a été avancée. Des opinions aussi divergentes
pourraient causer I'étonnement. Il fautcependant admet-
tre que jusqu’environ 1982 les paléontologistes ne dis-
posaient que d’éléments bio-minéralisés, généralement
isolés de 'animal-conodonte énigmatique et toute dis-
cussion quant a I'affinité systématique portait sur la mor-
phologie, la composition chimique, la structure et la
fonction éventuelle des éléments conodontes. Il est évi-
dent que des morphologies et des organes analogues
peuvent apparaitre indépendamment dans des groupes
non-apparentés. Une premiéere épreuve éliminatoire a eu
lieu, il y a une vingtaine d’années. En considérant la
distribution paléogéographique et paléoécologique des
conodontes, une grande majorité des spécialistes était
convaincue que lI'animal-conodonte faisait partie de la
faune pélagique avec un mode de vie nectonique ou
necto-benthique et qu’une comparaison avec les chae-
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tognathes, des chordés ou des poissons primitifs était
parmi les plus plausibles. En 1982 (5) une découverte
fortuite dans les anciennes collections du Service géolo-
gique de Grande-Bretagne a Edimbourg, démasqua en
partie I'animal-conodonte. Un échantillon provenant du
Carbonifére inférieur de la région montra le corps fossi-
lisé d’un petit animal vermiforme ou anguiforme et con-
tenant un appareil a conodontes dans I’extrémité
antérieure. Depuis lors on a trouvé 10 spécimens de 2 a
5 cmde long et 0,2 cm de large. L'animal est caractérisé
par la présence d’une téte de petite taille et montrant
deux lobes latéraux, de structures en V subdivisant le
tronc, d'une queue portant deux nageoires a rayons et
de lignes axiales s'étendant de la téte jusqu'a 'extrémité
postérieure. D’aprés Aldrige et al. (6) les deux lobes
seraient les restes d’'anneaux sclérotiques contenant les
yeux; les structures en V du tronc correspondraient a une
musculature en chevrons et les structures axiales a une
notochorde et un cordon nerveux.

Queue avec nageoires

Figure 5 : L'animal-conodonte d’Edimbourg et ses affiniteés
possibles -

a: dessin du premier spécimen découvert en 1982 [d'aprés
Briggs etal. (5)];

b: atitre de comparaison un chaetognathe récent (grandeur
nature);

c: a titre de comparaison le céphalochordé Branchiostoma
(= Amphioxus) (grandeur nature).

d: reconstitution de I'animal-conodonte comme poisson
agnathe d’apres Aldridge et al. (6).

En complétant cette interprétation avec les résultats
d'une étude histologique de la structure de quelques
conodontes ordoviciens-siluriens (7, 8), les auteurs con-
cluent que F'animal-conodonte est un vertébré primitif,
appartenant aux poissons agnathes et proche des myxi-
nes. D’aprés ceux-ci, 'étude histologique montre la pré-
sence de structures semblables a celles d'os cellulaires,
de 'émail, de la dentine et du cartilage calcifié. En fait,
l'attribution des conodontes aux vertébrés repose princi-
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palementsur les derniersarguments cités mais la validité
de ceux-ci est contredite par des analyses histochimi-
ques, d'éléments conodontes (9, 10). L.a texture consi-
dérée comme homologue d’émail contient du collagéne,
une combinaison chimique inconnue dans I'émail etil n'y
a pas de collagéne dans la structure interprétée comme
de l'os cellulaire, ce n'est donc pas de V'os. En plus,
I'identité accordée par Aldrige et al aux structures obser-
vées dans I'animal-conodonte d’Edimbourg est discuta-
ble et seulement la musculature en chevrons du tronc et
la queue a deux nageoires résistent a un examen criti-
que. Ces deux arguments ne permettent que de proposer
une appartenance aux cephalochordés, ce qui signifie
néanmoins un grand progres.
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LES OTOLITHES : UNE SOURCE
D’'INFORMATIONS EXCEPTIONNELLES
SUR LES POISSONS ACTUELS ET FOSSILES

Dirk Nolf — Département de Paléontologie

II peut paraitre saugrenu que des scientifiques, voire
méme des équipes entieres de chercheurs, consa-
crent la majorité de leur temps a des recherches sur
les otolithes, petits corpuscules que I'on trouve dans
V'oreille des poissons. C'est que la quantité d’informa-
tions stockée dans ces otolithes est immense : dans
les minuscules anneaux concentriques dont elles sont
constituées, elles enregistrent constamment de l'infor-
mation concernant 'environnement dans lequel les
poissons vivent et d'autre part, leur morphologie
externe est caractéristique de chaque espéce.

Les otolithes ont une fonction statico-acoustique et
sont des portions minéralisées et hautement spéciali-
sées du systeme acustico-latéral. On les trouve chez
tous les poissons osseux (tous les poissons actuels,
sauf requins et raies). Elles ne sont pas faites de
matiére osseuse qui, elle, se constitue de matiére
organique et de phosphate de calcium, alors que le
constituant minéral des otolithes est le carbonate de
calcium, c'est-a-dire le calcaire. Ce calcaire constitue
la portion majeure d’une otolithe et se présente sous
forme de cristaux d’aragonite, incorporés dans une
matiére organique, I'otoline, une protéine fibreuse qui
elle, ne représente que 0,2 a 10 % de I'otolithe.

Les otolithes sontlogées dans les capsules otiques du
neurocrane, et plus précisément dans le labyrinthe
membraneux. De chaque c6té du crane, on en trouve
trois : une dans l'utriculus, une dans le sacculus, et
une dans la lagaena. Chez presque tous les poissons
téléostéens (a I'exception des ostariophysiens), I'oto-
lithe sacculaire atteint une taille beaucoup plus impor-
tante que celle des deux autres otolithes. En
généralisant fort, on peut dire que chez un grand nom-
bre d’espéces, un poisson de 20 cm de long, posséde
des otolithes sacculaires d’environ0,5cm. A la Figure 1,
nous illustrons les otolithes sacculaires gauches pour
un choix de poissons familiers : le hareng (Clupea
harengus), le brochet (Esox luccius), le cabillaud (Ga-
dus morhua), le merlan (Merlangius merlangus), la
perche (Perca fluviatilis), le thon (Thunnus thynnuss),
et le turbot (Scophthalmus maximus).

Figure 1 : Otolithes sacculaires de hareng (a), brochet (b),
merlan (c), perche (d), thon, (e), et turbot (f). Le trait
représente chaque fois la longueur d’un millimétre
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Applications résultant de la structure
annulaire des otolithes

Les otolithes sont les premiéres formations calcifiées qui
apparaissent au stade embryonnaire ou larvaire. Leurs
structures de croissance restent intactes pendant toute
la vie du poisson. En section, elles montrentdes structures
semblables aux anneaux de croissance observés sur
une coupedetroncd’arbre. |l s'agit également d’anneaux
de croissance. Depuis le début du siecle, on connait une
configuration grossiére de bandes opaques et claires,
appelées annuli, et correspondant a la croissance an-
nuelle de l'otolithe. Ces bandes sont surtout observées
dans les otolithes de poissons de régions sujettes a de
fortes variations saisonnieres, les zones claires corres-
pondant a un dépét calcaire plus considérable en été et
automne. Pannella (1) identifia approximativement 360
structures fines d’accroissement au sein d’'un cycle
annuel : ce sont des anneaux diurnes, correspondant a
un cycle de 24 heures de lumiére et d'obscurité. Leur
largeur est de I'ordre de 0,001 mm. De ce fait, les otoli-
thes s'avéerent les structures les plus précises permettant
d'évaluer I'age d'un poisson. En outre, aucune expé-
rience n'a démontré la résorption d’otolithes dans des
conditions stressantes. Les observations initiales de
Pannella furent suivies par de nombreuses études et
permettent des estimations trés précises de la durée de
croissance et de la mortalité chez les poissons.

Dans les anneaux, le calcaire est fixé sous forme de
cristaux d’'aragonite qui contient aussi des éléments-
trace de toutes sortes. Comme l'analyse a la microsonde
permet d'identifier des différences chimiques dans des
aires d’approximativement 0,001 mm, il en résulte que la
conformation structurale et chimique des anneaux suc-
cessifs peut étre suivie quasiment jour parjour, traduisant
ainsi les milieux dans lequel le poisson a séjourné. De
nos jours, I'analyse de I'ultrastructure et de la microchi-
mie des otolithes a donné lieu a un vaste domaine de
recherches, comme en témoigne la participation de plus
de 300 chercheurs au symposium "Fish otolith research
and application" tenu en 1993 en South Carolina, USA.
Le volume de synthése issu de ce symposium (2) donne
un excellentapergu des progrés récents réalisés.

Applications résultant de la morphologie
spécifique des otolithes

Puisque chaque espéce peut étre caractérisée par ses
otolithes, celles-ci permettent donc d'identifier le poisson
dont elles proviennent. C'est le cas des otolithes trouvées
dans les contenus stomachaux, dans des échantillons du
fond marin, et surtout de celles rencontrées a I'état fossile
(Nolf, 1985). Il est évident que la fiabilité de l'identification
dépend de la qualité et de I'étendue des collections de
référence (otolithes prélevées sur des poissons diment
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identifiés) : si on n’a jamais vu une otolithe de hareng, on
ne la reconnaitra pas parmi les débris récoltés dans un
estomac de marsouin ou de phoque, et on ne verra pas
qu'une otolithe fossile montre des affinités avec celles
d’un hareng. Ce sont surtout les paléontologues qui ont
constitué les plus importantes collections d'otolithes
actuelles. Celle de I'lnstitut royal des Sciences naturelles
de Belgique réunit prés de 6 000 espéces et est sans
doute la plus importante a I'échelle mondiale.

Recherches sur les otolithes fossiles

Alors que la fossilisation de squelettes de poissons est
trés rare dans des conditions normales de sédimentation,
les otolithes se rencontrent en grandes quantités dans
de nombreux dép6ts marins et permettent ainsi de
reconstituer des faunes fossiles; certains gisements ont
livré des otolithes de prés de 100 espéces de poissons.
Ce sont sans doute les plus abondants fossiles de télé-
ostéens qui existent, et I'on peut dire que leur importance
estpareille a celle que prennent les dents dans la recons-
titution des faunes de requins et de mammiféres. Des
otolithes peuvent étre récoltées dans tout sédiment non
consolidé et non décalcifié qui se préte au tamisage
(sables, silts, argiles et marnes).

Les plus anciennes otolithes proviennent du Dévonien
de la région Baltique, et ont été attribuées hypothétique-
ment a des Palaeonisciformes (3). Ce n’est cependant
qu’'a partir du Crétace Supérieur, au cours duquel on
commence a voir certaines especes dont les otolithes
montrent déja des affinités avec des familles actuelles,
que la paléontologie des otolithes prend une importance
majeure. Vu l'intérét économique des pécheries, I'écolo-
gie et la biologie des poissons sont sans doute mieux
étudiées que celles de tout autre groupe d'organismes
marins. |l en résulte que nous disposons de données trés
précises sur leur distribution (géographique et bathymé-
trique) et leur mode de vie. Celles-ci permettent d'inter-
préter les assemblages d'otolithes fossiles et d'inférer
des estimations fiables concernant la bathymétrie, la
température de I'eau et autres caractéristiques du milieu
ou ces assemblages furent formés, pourvu que les fossiles
montrent suffisamment d’affinités avecles faunes actuelles;
en plus, elles nous instruisent sur la paléobiogéographie
des poissons (Nolf, In: Secor et al., sous presse).

Un des exemples qui illustrent le mieux limportance que
prennent les otolithes pour tracer 'ancienneté des taxa de
poissons actuels est celui des “perciformes inférieurs”, ou
subordre des Percoidei (Figure 2), étant donné que ce
groupe s’est diversifié essentiellement pendant le Créta-
cé Supérieur et le Tertiaire. L'omission de I'information
apportée par les otolithes modifierait les données de
répartition pour 32 des 48 familles connues a I'état fos-
sile. Vingt et un disparaitraient du tableau et, pour 11
autres, la répartition dans le temps serait plus restreinte.
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Figure 2 : Représentation fossile des familles actuelles du
sous-ordre des Perciformes. Les présences documentées
uniquement par des otolithes sont représentées par des
lignes épaisses
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LES ICHTHYOSAURES : GRANDS
PREDATEURS DES MERS MESOZOIQUES

Pascal Godefroit — Département de Paléontologie

De tous les reptiles, les ichthyosaures forment le
groupe qui sest le plus profondément adapté au
milieu marin. Leur nom, qui signifie "lézards poissons”,
les décrit parfaitement : leur morphologie générale rap-
pelle en effet certains requins pélagiques, les thons ou
encore les dauphins actuels. C’est un cas classique de
convergence anatomique : ces animaux, sans réelle pa-
renté entre eux, ont acquis une silhouette semblable par
adaptation a un mode de vie identique. Apparus au début
du Trias, il y a environ 240 millions d’années, les ichthyo-
saures ont disparu au Crétaceé supérieur, il y a 90 millions
d’années. Ces animaux sont actuellement parmi les ver-
tébrés fossiles les mieux et les moins bien connus. En
effet, si certains gisements anglais et allemands ont livré
des centaines de spécimens remarquablement conser-
vés qui permettent de reconstituer trés précisément leur
mode de vie, on sait peu de choses sur leurs origines,
leurs affinités et les raisons de leur disparition.

Historique des découvertes

En 1699, le naturaliste anglais Charles Lwhyd publia son
"Lithophylacii Britannici Ichnographia" (1), ouvrage pré-
senté comme "un livre de poche devant étre emporté
dans les carriéres, ... qui contient toutes les bases d’'une
nouvelle science en Histoire naturelle” (c’est-a-dire, la
paléontologie). Parmi les fossiles décrits et figurés dans
ce livre, on retrouve les plus anciennes représentations
d’ossements d’ichthyosaures : il s’agit de vertebres alors
identifiées comme des vertébres de poissons ("/chthyos-
pondyli*).

Au cours du 18éme et au début du 19éme siécle, les
fossiles de "dragons marins" s’accumulérent dans les
cabinets de curiosité d'Angleterre et d’Allemagne. En
1812, Joseph et Mary Anning, deux jeunes marchands
de fossiles, découvrirent le long des falaises de Lyme
Regis, au sud de I'Angleterre, "un crocodile pétrifié long
de 17 pieds" (2). Parmi les nombreuses personnalités qui
examinerent ce fossile, Everard Home n'y vit, en 1814,
gu’un "poisson pétrifié aprés le déluge" (3). Suite a la
découverte de nouveaux spécimens, il se ravisa cepen-
dant et, en 1818, identifia ces animaux comme des "for-
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mes proches de I'ornithorynque” (4) ! C’'est en 1820 que
le nom Ichthyosaurus apparut pour la premiéere fois dans
la littérature scientifique : Charles Konig attribua en effet
une grande palette natatoire découverte quelques an-
nées plus t6ta Lyme Regis a Ichthyosaurus immanis (5).
Le Révérend Wiliam Conybeare décrivit et figura, en
1822, quatre espéces d’ichthyosaures, les nommant
donc officiellement Ichthyosaurus communis, Ichthyo-
saurus tenuirostris, Ichthyosaurus platyodon et Ichthyo-
saurus intermedius (6). Il établit de fagon définitive leurs
affinités avec les reptiles. Ces animaux continuérent
cependant de troubler les scientifigues pendant long-
temps. Ainsi, Georges Cuvier considérait, en 1824, les
ichthyosaures comme des reptiles combinant des struc-
tures absolument étonnantes : "...Un museau de dau-
phin, des dents de crocodile, une téte de lézard, des
pattes de cétacé mais au nombre de quatre et des ver-
tébres de poissons” (7).

Alafin du 19éme siécle, les descriptions d’ichthyosaures
se multipliérent trés rapidement si bien que, chacun vou-
lant immortaliser ses propres découvertes d’'un nom
officiel, on aboutit tres rapidement a une pléthore d’'es-
peces. C'est aux paléontologues du 20éme siecle que
revint le pénible travail de remettre de I'ordre dans cette
systématique inextricable.

L’origine controversée des ichthyosaures

A cause de leur aspect aberrant, on a recherché les
ancétres des ichthyosaures dans a peu pres tous les
groupes de reptiles disponibles : rhynchocéphales,
phytosaures (groupe de reptiles primitifs ressemblant
a des crocodiles), mésosaures (petits reptiles aquati-
ques du Primaire), squamates (groupe des lézards et
des serpents), reptiles mammaliens, tortues, théco-
dontes,... (8). On a méme imaginé pour eux une ori-
gine indépendante des autres reptiles a partir
d’amphibiens de I'Ere Primaire. Dans sa classification
des reptiles fondée sur la disposition des fenétres tem-
porales, Williston place les ichthyosaures dans un
groupe isolé, les Parapsida (9).
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Parmi les hypotheses les plus récentes, certains rappro-
chent les ichthyosaures des Sauropterygia, groupe ras-
semblant d’autres reptiles marins tels les plésiosaures et
les placodontes (10). D'autres les incluent dans la Sous-
classe des reptiles Diapsida (8). Les ichthyosaures au-
raient, selon cette hypothése, des ancétres communs
avec les Lepidosauromorpha (Infra-classe de reptiles
regroupant, entre autres, les squamates et les sphéno-
dontes).

Les essais évolutifs des ichthyosaures
triasiques

ZA

Figure 1 : Crane, membre antérieur et reconstitution de
Grippia longirostris, du Trias inférieur du Spitzberg (14

Les plus anciens ichthyosaures connus ont été décou-
verts dans le Trias inférieur (vers -240 a -230 millions
d’années) du Spitsberg. Ce sont des formes tres primiti-
ves, comme Grippia longirostris (Figure 1). Cette petite
espéce cbtiére, qui ne devait guére dépasser 80 cm de
long, est caractérisée par son museau trés court. Sa
denture est hétérodonte : les dents antérieures sont poin-
tues, tandis que les postérieures, s’étendant sur une
double rangée, sont broyeuses, attestant un régime ali-
mentaire basé sur des animaux a carapace dure. Les
membres sont déja transformés en palettes natatoires,
mais sont, comparativement a ceux d’ espéces plus tar-
dives, encore peu différenciés. D’autres ichthyosaures
primitifs ont également été découverts dans le Trias in-
férieur du Japon (Utatsusaurus) et de Chine (Chaohu-
saurus).

Au cours du Trias moyen, les ichthyosaures envahirent
toutes les mers et connurent une trés rapide explosion
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évolutive conduisant a une grande variété de types éco-
logiques. Ainsi, certaines formes (Omphalosaurus, Pha-
larodon,...) restaient cotieres et de taille modeste,
comme leurs ancétres du Trias inférieur. Mixosaurus,
petit animal a denture hétérodonte, restait également
inféodé au milieu littoral, mais pouvait cependant s’aven-
turer en pleine mer. A cette époque apparurent des ich-
thyosaures de grande taille, au corps allongé, aux dents
tres tranchantes et mieux adaptés a la vie en pleine mer.
Parmi ceux-ci, Shonisaurus, découvert dans le Nevada,
est le plus grand ichthyosaure connu : il pouvait atteindre
15 m de long et devait étre un prédateur particulierement
redoutable.

Certaines formes du Trias supérieur dAmérique du Nord
annongaient les ichthyosaures typiques du Jurassique et
du Crétacé. Ces animaux sont cependant encore mal
connus, mais de nouvelles découvertes viennent pro-
gressivement combler cette lacune (11).

Le Jurassique inférieur :I’age d’or des
ichthyosaures

Le Jurassique inférieur est, pour les ichthyosaures, la
période au cours de laquelle ils se sont parfaitement
adaptés a la vie en pleine mer. L'abondance de leurs
restes dans certains gisements d’Europe occidentale
montre qu’ils y ont dominé, au Jurassique inférieur, I'en-
semble des autres reptiles marins. Le groupe est beau-
coup plus homogéne qu’au cours du Trias. A partir du
Jurassique inférieur, tous les ichthyosaures ont un corps
parfaitement hydrodynamique, en forme de torpille. L'ex-
trémité de la queue est infléchie vers le bas, formant une
nageoire caudale trés puissante. Les membres sont sol-
licités dans la stabilisation de I'animal ou lors des chan-
gements de direction. Un aileron dorsal stabilise la partie
antérieure du corps, réduisant les mouvements parasites
engendrés par les battements de la queue. Ces transfor-
mations de I'appareil locomoteur empéchaient les ich-
thyosaures de revenir sur terre pour pondre leurs oeufs.
La découverte, dans le fabuleux gisement allemand
d’Holzmaden, de fossiles d’embryons et de femelles mor-
tes en cours de parturition indique gu’ils étaient ovovivi-
pares : les ceufs séjournaient dans le tractus génital des
femelles jusqu’a I'éclosion en pleine mer. Comme de
nombreux mammiferes marins actuels, les ichthyosau-
res du Jurassique inférieur se nourrissaient de proies
pélagiques macroscopiques : cépalopodes, petits re-
quins, poissons osseux ou autres reptiles marins.

Trois familles d’ichthyosaures se sont épanouies au
cours du Jurassique inférieur. La famille des Ichthyosau-
ridae (Figure 2, A) rassemble des genres de taille
moyenne (/chthyosaurus, Stenopterygius), longs de 3 a
4 m, parfaitement adaptés a une nage rapide et soutenue.
Le grand développement de leurs yeux indique qu'ils
repéraient leurs proies grace a leur vue et qu’ils chas-
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Figure 2 : Reconstitution d'ichthyosaures du Jurassique inférieur d'Europe occidentale. A : Ichthyosaurus communis;
B : Temnodontosaurus platyodon; C : Eurhinosaurus longirostris (dessin A.- M. Borremans)

saient dans les tranches d’eausupérieures, ou lavisibilité
ne limite pas la vitesse de déplacement. Les différentes
especes d’lchthyosauridae avaient, grace a leurs capa-
cités natatoires exceptionnelles, un régime alimentaire
relativement spécialisé, permettant la coexistence de
plusieurs espéces voisines sur un territoire de chasse
limité. Les Temnodontosauridae (Temnodontosaurus :
Figure 2, B) étaient des animaux de trés grande taille,
pouvant atteindre 9 m de long. Leurs dents hautes et
coupantes et leurs machoires extrémement robustes
indiquent qu’ils étaient des prédateurs redoutables se
nourrissant d’un vaste éventail de proies, dont d’autres
reptiles marins. Les Leptopterygiidae (Leptopterygius,
Excalibosaurus, Eurhinosaurus : Figure 2, C) étaient des
prédateurs fouisseurs. Grace a leur museau hypertro-
phié et gracile, ils pouvaient déloger de petites proies
tapies au fond de I'eau, puis les avaler.

Des fouilles récentes organisées par I'lnstitut royal des

Sciences naturelles de Belgique ont permis la découver-
tes de nombreux fossiles d’ichthyosaures du Jurassique

N.S.T, vol. 13, numéro 2/3/4, 1995, pp. 255-258

inférieur, appartenant aux trois familles décrites ci-des-
sus, en Lorraine belge et luxembourgeoise (12).

Le lent déclin des ichthyosaures

A partir du Jurassique moyen, la diversification et la
meilleure adaptation au milieu marin des pliosaures et
des crocodiles marins ont provoqué le déclin des ichthyo-
saures. Celui-ci se manifeste par une importante réduc-
tion de leur diversité écologique. On ne distingue plus,
au cours du Jurassique supérieur, que deux grands grou-
pes d’ichthyosaures. Le premier, représenté par le genre
Ophthalmosaurus, a une aire de répartition géographi-
que relativement large, s'étendant en Europe occiden-
tale, en Amérique du Nord et en Amérique du Sud. Ce
sont des animaux de taille moyenne, proches des Ich-
thyosauridae du Jurassique inférieur. La dégénéres-
cence de leur denture indique qu'ils se nourrissaient de
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petites proies qu'ils ingurgitaient directement sans les
déchiquer, comme les oiseaux marins actuels. Le second
groupe est représenté par le trés robuste Grendeljus. Ce
Temnodontosauridae n'a actuellement été découvert
qu'en Europe occidentale. Ses dents robustes et tres
nombreuses, son crane trés massif et son corps puissant
lui permettaient de chasser des proies de grande taille
en pleine mer.

L'ensemble des ichthyosaures actuellement découverts
dans les terrains crétacés peut étre rapporté au seul
genre Platypterygius. Ce genre avait une répartition pa-
Iéogéographique treés étendue : des fossiles ont en effet
été découverts en Europe occidentale, Russie, Australie,
Amérique du Nord et Amérique du Sud. Comme les
autres Temnodontosauridae, Platypterygius était un su-
per-prédateur de grande taille, pouvant atteindre 8 m de
long, puissant, capable de parcourir de grandes distan-
ces et de se nourrir de grandes proies.

La fin d’'un regne : I’extinction des
ichthyosaures

La disparition précoce des ichthyosaures, au début du
Crétacé supérieur, reste difficile a expliquer. Cette pé-
riode ne correspond en effet a aucune crise généralisée
chez les vertébrés et les ichthyosaures sont le seul grand
groupe de reptiles marins crétacés a ne pas persister
jusqu’a la fin de I'Ere Secondaire. Il est intéressant de
constater que la disparition des ichthyosaures corres-
pond a I'apparition de nouveaux grands prédateurs ma-
rins : les mosasaures, grands varans aquatiques. Rien
ne permet cependant d’affirmer que les mosasaures
aient pu entrer directement en concurrence avec les
ichthyosaures et quiils aient ainsi pu les éliminer. Il est
plus probable que les mosasaures ont pu profiter de la
disparition des ichthyosaures pour occuper leur niche
ecologique laissée vide et se diversifier. On constate que
la disparition des ichthyosaures correspond a une pé-
riode d’extinction massive parmiles céphalopodes. Cette
cassure dans la chaine alimentaire aurait provoqué I'ex-
tinction des ichthyosaures, au régime alimentaire plus
spécialisé que celui des autres reptiles marins (13).
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THE MAMMOTH FAUNA OF
NORTHERN EURASIA

Mietje Germonpré — Department of Palaeontology

l I ntil 10.000 years ago woolly mammoth, woolly rhi-
noceros, giant deer and cave lion were part of the
fauna of northern Eurasia. At the end of the Pleistocene,
these and several other terrestrial mammals disappea-
red. Many archaeologists and palaeontologists think that
prehistoric peoples are responsible for the decline and
ultimate disappearance of various large mammals,
others blame the changing climate and environment (1).
The extinct mammals were adapted to the grasslands
and steppe-tundras, the so-called mammoth steppes, of
the Last Ice Age, which extended from about 115.000
yearsto 10.000 years ago. In general, the climate of the
Last Ice Age wascharacterized by cold temperatures and
low precipitation, but major climatic fluctuations occurred
in the course of the period. Prehistoric cultures of this
time span are attributed to the Middle and Upper Palaeo-
lithic and the change from the Middle to Upper Palaeoli-
thic would have taken place around 40.000 years ago.

In Belgium, more specifically in the Flemish Valley, large
quantities of Late Pleistocene mammalian remains were
gathered from fluvial deposits. The Flemish Valley is a
palaeovalley dating from the Middle Pleistocene; it was
formed by phases of fluvial and estuarine erosional acti-
vities, which alternated with periods of sediment accumu-
lation. In several localities, fossil bones of mammals
occur in the fluvial deposits (2, 3, 4).

During the Last Interglacial (~130.000 - 115.000 years
ago), the climate was mild, the land was covered with
woods that were transsected by meandering rivers. This
environment was inhabited by the straight-tusked
elephant, hippopotamus, aurochs, red deer, roe deer,
wild boar and beaver (2, 4).

At the beginning of the Last Glacial (~115.000 - 70.000
years ago), open landscapes with mainly grassland re-
placed the woods and large grazing mammals (woolly
mammoth, woolly rhinoceros, steppe bison, horse, etc.)
dominate the faunal assemblages. The occurrences of
the fossil bones in the deposits are the results of gradual
long-term accumulations of the remains of mammals that
died within the confines of the valleys, due to predation,
disease, accident or old age. Probably most deaths oc-
curred during winter. Food and water were limited and
the weakened herbivores succombed to the harsh con-
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ditions or fell prey to carnivores (2, 5). Middle Palaeolithic
man probably visited the area only during short periods.
The artifacts he left behind are described as "Moustérien
typique" (6). Species, adapted to temperate environ-
ments such as red deer, roe deer, wild boar and beaver,
disappeared in the course of the Early Glacial (2).

During the early and middle Pleniglacial (~70.000 -
20.000 years ago) carnivores more intensively utilised
the bones of their prey. This may point to a lower abun-
dance of herbivores, at least locally or temporally.
Harsher conditions are also indicated by the mass-mor-
tality of woolly rhinoceros at one site in the Flemish Valley
(Hofstade), suggesting recurrent severe cold-dry periods
causing catastrophic mortalities of this pachyderm (2).

Fossilmammal remains of the last part of the Pleniglacial
and of the Late Glacial (~15.000 - 10.000 years ago) have
only been sparsely encountered in the Flemish Valley.
However, mammals dating from this period are very well
represented in caves along the Meuse river. The faunal
assemblages include remains of mammals that died in
the caves, such as the cave bear. Furthermore cave
hyaenas, cave lions and wolves, as well as prehistoric
men brought carcasses of their prey to the caves, which
they used as their dens or dwellings. The Late Palaeoli-
thic people mainly hunted reindeer and horse (7). Mam-
moth bones are rarely found, although many examples
of worked mammoth ivory exist.

Palaeolithic sites where the faunal remains are domina-
ted by mammoth are often interpreted as encampments
of mammoth hunters. Such sites are however rare and
not a typical phenomenon of the Upper Palaeolithic. They
occur especially in Central and Eastern Europe. Dolni
Vestonice and Predmosti in the Czechic Republic, Kra-
kow in Poland, Mezhirich in the Ukraine and Kostienki in
Russia are well known examples (Figure 1). They contain
skulls, tusks and bones from several mammoths, skeletal
remains from other steppe-dwelling mammals such as
arctic fox, wolf, reindeer and horse, large quantities of
stone artifacts and numerous worked bone and ivory
objects, including the famous female statuettes. These
sites were often located at a confluence of rivers or near
sources. Their age varies from 25.000 years to 15.000
years old.
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Figure 1 : Remains of the Upper Palaeolithic dwelling of Kostienki XI made of mammoth remains (Archaeological museum of
Kostienki, Voronesh, Russia)

Some prehistorians accept that the mammoth bones are
derived from animals that were hunted, butchered and
transported back to the home site, while others think that
the mammoth remains were abundant in the vicinity and
were brought to the site by people (8). At Kostienki I-1,
fire places and mammoth remains occur side by side.
Several unfused articular ends of long bones were found
with the corresponding diaphyses, indicating that if trans-
port took place it probably happened when the bony parts
were still connected by soft tissues. Numerous artifacts
were associated with the mammoth remains.

Mammoth is rare in the Upper Palaeolithic sites of
southern Siberia. Even at Mal'ta, which contained mam-
moth bones that may have formed dwelling structures,
the mammal assemblage is dominated by reindeer (8).
The faunain the archaeological record of the Transbaikal
region seems to indicate that the subsistence strategy of
the local early Upper Palaeolithic hunter-gatherers was
based on a rather broad range of prey species. Many
sites date from the Karginsk mega-interstadial, which
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lasted from 50.000 to 25.000 years ago and was charac-
terized by a relatively mild although dry climate. The
palaeoenvironment can be described as a dry steppe.
The main game animals differ from site to site, but horse,
Mongolian gazelle, argali sheep, steppe bison and rein-
deer were mainly hunted (9). Mammoth is conspicuously
absent, although mammoths were present in this region
since many remains were recovered from sites, not con-
nected with prehistoric men.

Much of our knowledge of the mammoth is based on the
exceptional finds of well preserved bodies in the perma-
frost of northern Siberia. Ten thousand years ago the
species disappeared definitively from the continent, but
a small population continued to live on Wrangel Island in
the Arctic Ocean. There, the last somewhat dwarfed
survivors of the most characteristic member of the mam-
moth fauna became extinct 4000 years ago (10).
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SUR LES TRACES DES PREMIERS
AGRICULTEURS DE NOS REGIONS :
DE LA HESBAYE A LA MOSELLE

Daniel Cahen, Anne Hauzeur et Ivan Jadin — Département de Paléontologie

Depuis une quinzaine d’années, I'Institut royal des
Sciences naturelles de Belgique réalise un pro-
gramme de recherche portant sur I'habitat, le mode de
vie, le niveau technique, I'économie, I'organisation so-
ciale, les relations interculturelles et les rapports au mi-
lieu des premiers agriculteurs-éleveurs néolithiques de
nos régions.

Il existe plusieurs foyers de néolithisation dans le monde.
En ce qui nous concerne, le nouveau mode de vie est
attesté au Proche-Orient dans le Croissant fertile dés le
IXe millénaire avant notre ere. De I3, il se propage vers
I'ouest a travers I'Anatolie. Le courant se scinde alors en
deux. Une partie atteint le sud de la France et I'Espagne
par voie maritime. L’autre se développe dans les Balkans

Figure 1 : Le Néolithique ancien en Hesbaye, en Hainaut et au Luxembourg. Carte de répartition et localisation des sites mentionnés
dans le texte. 1. Blicquy; 2. Vaux-et-Borset; 3. Darion; 4. Hollogne-sur-Geer; 5. Waremme; 6. Oleye; 7. Diekirch; 8. Alzingen;
9. Weiler-la-Tour; 10. Remerschen. En grisé, les loess; en hachuré, les zones d'implantation du Néolithique ancien..
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et gagne le bassin du Danube moyen, ou se constitue
une civilisation baptisée “Culture a céramique linéaire”
ou “Rubané”’, d'apres les décors en ruban qui caractéri-
sent sa poterie. De |a, ce courant “danubien” va s'étendre
dans les riches plaines limoneuses du nord de I'Europe,
de la Pologne jusqu’au Rhin et puis au Bassin parisien.
La Culture a céramique linéaire, qui se développe, entre
6.000 et 5.000 avant notre ére et qui manifeste une
extraordinaire homogénéité structurelle, ne passera le
Rhin inférieur au cours de son expansion que vers 5.500
avant notre ere. Les marges occidentales de ce courant
se situent en Hesbaye et en Hainaut, sur la Moselle et
enfin en Alsace. Aprés une phase d’expansion pan-eu-
ropéenne, le courant danubien va se diversifier régiona-
lement, peut-étre au contact d'influences extérieures,
puis se diviser en de nombreux groupes distincts.

A travers toute I'Europe et donc dans nos régions, les
vestiges matériels laissés par les Rubanés sont nom-
breux et relativement bien conservés dans des structures
en creux, telles que des fosses a détritus, de stockage
ou de construction, ou consistent en trous de poteau,
tranchées de fondation, ou encore fossés et palissades,
qui témoignent d’habitats organisés. Mis en évidence dés
1888 par Marcel De Puydt, le Rubané de Belgique a di
attendre la fin des années 70 et un regain d’'intérét ac-
cordé au Néolithique ancien pour que des fouilles exten-
sives mettent en évidence des plans d’habitat et
procurent une vision globale de la sédentarisation de nos
régions. D’abord, on pensait l'implantation danubienne
limitée a la Hesbaye, entre le Geer, la Mehaigne et la
Meuse. Depuis, la vallée de la Petite Gette et le bassin
de la Dendre occidentale ont livré des sites du Néolithi-
que ancien (Figure 1). Outre quelques établissements
rubanés typiques, a plus de 100 km a I'ouest du peuple-
ment le plus dense, a été reconnue dans la région de
Blicquy en Hainaut occidental, une dizaine de villages
d’'un groupe nouveau. Les batiments du "Groupe de
Blicquy", ainsi nommé d'apres le site éponyme (1), sont
encore de type danubien mais leur architecture a évolué
(Figure 2); l'outillage en silex et en grés montre des
différences significatives avec celui du Rubané et surtout
la céramique présente un type de pate et de décor origi-
nal (Figure 3). Alors que les Rubanés du Hainaut conser-
vent des réseaux d’échanges avec la Hesbaye, le
Groupe de Blicquy entretient des relations privilégiées
avec les autres aires d’'implantation du groupe dans le
Bassin parisien, dont la plus proche se situe dans la
vallée de I'Aisne, en France (2).

Les travaux entrepris par I'lnstitut royal des Sciences
naturelles de Belgique en Hesbaye, le long du cours du
haut Geer, d'abord et principalement a Darion, puis a
Oleye, a Waremme et a Hollogne-sur-Geer, ont permis
de relever non seulement des plans de grandes maisons
rectangulaires mais aussi d'appréhender I'organisation
de villages et de mettre en évidence par trois fois un fossé
palissadé ceinturant I’habitat (3). Dans les interrup-
tions de fossé, des dispositifs d’entrée variables et
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Figure 2 : Plan d'une maison rubanée, comparé a celui

d'un batiment du Groupe de Blicquy. A gauche, une maison
du village rubané d'Oleye-Al Zepe. A droite, reconstitution par
C. Constantin, a partir des données de Blicquy-La Couture de
la Chaussée et d'Irchonwelz-La Bonne Fortune (13).

complexes barrent et régissent les accés au village.Un
quatriemefossé, le long de la Mehaigne, estvenu s’ajou-
ter a ces découvertes (4, 5). Tous les quatre se situent a
quelques kilomeétres de distance et a la limite du peuple-
ment rubané en Hesbaye, ce qui ne doit pas constituer
une coincidence. Dans les quatre cas, il s’agit de fossés
discontinus dont la forme et les dimensions sont éton-
namment semblables (Figure 4). Les recherches récen-
tes ont considérablement augmenté le nombre d’enclos
et d'enceintes dans le Rubané, répartis de I'Est de 'Alle-
magne a la Belgique et au Bassin parisien, depuis le
Rubané le plus ancien au plus récent.
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Figure 3 : Face a face, des exemples de récipients rubanés, dont deux vases jumeaux d'Oleye (en bas a gauche), et de céramique
blicquienne. Les piéces illustrées ont été trouvées a Blicquy-La Couture de la Chaussée, pour le Groupe de Blicquy, a Oleye-Al Zépe
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Il a été montré que ces structures présentent des simili-
tudes morphologiques et dimensionnelles qui suggérent
qu’il s’agit d’'un phénoméne appartenant a la tradition
rubanée et non a des événements particuliers (6).

L'organisation des enceintes semble destinée a restrein-
dre 'acces a I'espace intérieur a quelques points précis,
soigneusement aménagés a la fois pour en allonger le
parcours et créer un cheminement étroit et sinueux qui
empéche une irruption massive d’agresseurs potentiels
(Figure 5). L'étude des enceintes pose un certain nombre
de questions en rapport avec l'organisation sociale du
Rubané. Ainsi, dans le cas de Darion, qui est 'exemple
le plus complet dont nous disposons, on note que la
construction de I'enceinte excédait vraisemblablement
les capacités d’'une population peu nombreuse comme
celle que pouvait accueillir le petit nombre de maisons
de ce site et on est conduit a supposer que la construction
était une entreprise collective requérant la collaboration
de plusieurs villages (7).

L’approche comparative de différents villages rubanés de
la vallée du haut Geer met en évidence de profondes
différences dans leur équipement matériel. Les villages
de Darion et d’'Oleye indiquent, le premier, un débitage
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du silex surnuméraire par rapport aux besoins courants,
lautre, une importante production de céramique. Darion
a livré une masse d'artefacts en silex en moyenne douze
fois plus importante que celle d'Oleye, concentrée dans
un petit nombre de fosses comblées par le déversement
de séries de déchets de débitage. Toutes les phases de
la chaine opératoire sont représentées a Darion en pro-
portion comparable dans la partie industrielle et dans la
partie habitée du site, suggérant I'existence d’'un mode
de débitage domestique, autour des maisons, et d’'un
autre, spécialisé et excédentaire, relégué dans des aires
distinctes d’activités. La structure de production de Da-
rion n’est pas unique en Hesbaye, région ou la matiére
premiere abonde et, manifestement, la production de ces
sites dépasse les besoins locaux. Par contre, on constate
plutét une importation de produits semi-finis sur le site
d’Oleye.

Au point de vue de la céramique, une pareille opposition
entre Darion et Oleye est observée, quiinvite a concevoir
une complémentarité, réelle ou virtuelle, entre eux, que
les sites aient directement échangé leurs productions, ou
que ces échanges se soient établis avec d’autres villages
présentant des spécialisations complémentaires. Le site
d’Oleye a livré des témoins d’'une production locale de
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poterie au sein méme de la zone habitée du site. La
céramique présente une grande homogénéité de pate,
de forme, de dimensions et de style, contrairement acelle
de Darion, qui suggére plut6t un approvisionnement ex-
térieur. Plusieurs fosses renfermaient des couches de
tessons qui se raccordaient, livrant des formes quasi
complétes, parfois identiques (Figure 3). Une fosse com-
portait en outre une couche de rejets correspondant aux
restes d'un atelier de potier.

Des productions excédentaires supposent des échanges
et une circulation d'objets manufacturés. L’existence de
réseaux d’approvisionnement opérant parfois a trés lon-
gue distance est un phénoméne bien connu dans le
Rubané. Certaines situations dans le Néolithique ancien
belge évoquent l'existence d’échanges croisés concer-
nant divers produits et entre sites de régions parfois
éloignées. Les données économiques et sociales indi-
quent une organisation infiniment complexe et structurée
aplusieurs niveaux, qui implique I'existence d'une forme
d'autorité supra-locale, susceptible entre autres d’har-
moniser les productions spécialisées et complémentai-
res, de régler les échanges et surtout de coordonner les
travaux collectifs. A titre d’hypothése, on pourrait propo-
ser un modeéle d’'organisation territoriale comportant des
petits hameaux ou des fermes isolées et des entités
villageoises plus vastes qui s’intégrent au sein d'une
cellule territoriale constituant une unité “administrative”
et/ou sociale (7).

En 1989, les fouilles ont confirmé et révélé la présence
étonnante de deux établissements du Groupe de Blicquy
en Hesbaye, a Vaux-et-Borset et a Darion, alors que les
vestiges de ce groupe n’étaient connus en Belgique
gu’en Hainaut a quelque 120 km de la (4, 8). Dans les
deux cas, le matériel archéologique trouvé dans les fos-
ses est le reflet d'activités domestiques villageoises et
couvre toute la panoplie habituelle. Les types de matieres
premiéres utilisées attestent de contacts avec le Hainaut
occidental voire avec le Bassin parisien. Dans les deux
cas, I'établissement blicquien se situe a proximité d’un
village rubané fossoyé, a la limite occidentale de I'implan-
tation rubanée en Hesbaye. La proximité de deux villa-
ges, rubané et blicquien, a par ailleurs été constatée a
plusieurs reprises en Hainaut occidental.

Ces découvertes posent le probléme de I'existence et de
la nature des relations inter-culturelles au Néolithique
ancien. Si les représentants du Groupe de Blicquy ont
traversé la Belgique pour s’installer a cété de villages
rubanés, ont-ils rencontré les habitants de ceux-ci, ou
bien ces villages étaient-ils déja désertés ? Ces groupes
correspondent-ils a I'aboutissement et a la rencontre
chez nous de courants civilisateurs différents, I'un depuis
I'est et le centre de I'Europe, l'autre depuis le sud et le
sud-ouest au travers du Bassin parisien ? Et sile Groupe
de Blicquy dérive d'un substrat rubané, ol s’est-il formé
et comment a-t-il dérivé jusque dans nos régions ? La
chronologietraditionnelle radiocarbone ne permetpasde
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bien séparer les deux groupes qu'elle situe entre 5.500
et 4.800 avant notre ére. Comment enfin expliquer, mal-
gré la promiscuité des sites, qu’il n‘existe qu’un petit
nombre d’'objets d’un groupe culturel retrouvés dans les
structures de l'autre ? Plusieurs hypothéses existent,
dont la coexistence imperméable de deux groupes cul-
turels différents pratiquant une économie semblable, ou
la succession rapprochée dans le temps, les seconds
connaissant et réutilisant de maniére opportuniste une
partie des vestiges de leurs prédécesseurs... Si aucune
des argumentations n’emporte a I'heure actuelle 'adhé-
sion de tous les spécialistes, d’autres recherches doivent
étre développées, qui répondront mieux aux questions
d’aujourd’hui. Qui dit d'ailleurs que la solution est tran-
chée ?

Figure 4 : Plan schématique du village fossoyé de
Darion-Colia, comparé a la reconstitution du tracé de
I'enceinte de Vaux-et-Borset (14), montrant une grande
similitude morphologique. Le fossé de Darion est en noir
plein; les quatre maisons sont hachurées; les palissades

et les dispositifs des entrées de ce site apparaissent en
traits continus; I'enceinte de Vaux-et-Borset est figurée en
traits discontinus et en grisé. La plus grande maison de
Darion mesure 31,5 m de long; I'enceinte de Vaux-et-Borset
est réduite et inversée.

Les particularités rencontrées en Hesbaye, qui semblent
liées a une situation marginale, nous ont amenés a com-
parer cette situation avec celle d’'une des deux autres
avanceées occidentales du Rubané. La connaissance du
Néolithique ancien de la Moselle, spécialement luxem-
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Figure 5 : Plan de fouille de 'entrée ouest du village rubané de Darion-Colia et reconstitution graphique du dispositif. Reconstitution :

bourgeoise, appelait un approfondissement. Une série
de sites avait été reconnue sur les loess anciens des
plateaux dans la région de Weiler-la-Tour, au sud-est de
la ville de Luxembourg, mais aucun établissement n’était
connu dans la vallée méme de la Moselle luxembour-
geoise, alors gu’ils se succédent depuis Metz jusqua la
frontiére et qu’une telle situation est aussi connue dans
la région de Bernkastel. Des recherches ont été menées
afin de développer les comparaisons avec cette autre
région marginale et d’appréhender le peuplement des
bords de la Moselle, entre le Rhin moyen et le Bassin
parisien, et de comprendre l'implantation sur le plateau
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par rapport a celle de la vallée. Le surcroit d’intérét pour
le Rubané au Grand-Duché a depuis lors permis la dé-
couverte de nouveaux sites la ou ils étaient raisonnable-
ment prévisibles, prés de Weiler-la-Tour et le long de la
Moselle, mais aussi a Diekirch dans la vallée de la Sare,
ce qui ouvre de nouvelles perpectives de recherche.

En 1990 et 1991, deux campagnes de fouilles ont été
menées sur les sites de Weiler-la-Tour et d’Alzingen,
deux villages établis sur les loess des plateaux (9-11).
Plus récemment en 1993 et 1994, le sauvetage, en col-
laboration avec le Musée national d’Histoire et d’Art de
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Figure 6 : Extrait du plan du vilage rubané de Remerschen-Schengerwis.

Luxembourg, d’'un important village en fond de vallée le
long de la Moselle a Remerschen, découvert lors des
travaux d’exploitation d'une sabliére, permet d’entamer
de fructueuses comparaisons entre des habitats situés
dans des contextes écologiques différents (Figure 6). En
outre, la durée d’'occupation du village de Remerschen
couvre 'ensemble des périodes du peuplement rubané
régional, depuis une phase ancienne jusqu'a des formes
tardives (12). Au stade actuel de la recherche, plusieurs
caractéristiques du Rubané de la Moselle, bien attestées
sur les sites étudiés, peuvent étre esquissées. La pau-
vreté en produit du débitage du silex s’explique avanttout
par'absence quasi totale de matiére premiére de qualité.
En conséquence, I'essentiel de I'approvisionnement
s'est effectué en provenance de la région rhéno-mosane
ol le silex du Maastrichtien abonde. Une tresfaible partie
provient également de la Champagne ou de I'Aisne, au
coeur du Bassin parisien, confirmant la position géogra-
phigue intermédiaire de la vallée mosellane. Des maté-
riaux de substitution ont été recherchés et un outillage
opportuniste en grés et en quartzite a été développé,
montrant des formes originales d’adaptation. La cérami-
que montre des influences trés contrastées. Aprés une
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colonisation a partir du Rhin moyen, I'influence du groupe
rhéno-mosan du Rubané se fait fortement sentir, avant
que les contacts ne privilégient la région du Main et du
Neckar.

Les recherches et I'étude du Rubané de la Moselle ne
sont qu'amorcées et n‘autorisent pas encore une com-
paraison point par point avec les découvertes concernant
le Rubané de Belgique. Elles s’annoncent pleines de
promesses et de surprises. Les premiers résultats per-
mettent déja d'approcher des réponses originales a des
conditions économiques, culturelles ou environnementa-
les particulieres et donc d’'améliorer nos connaissances
sur la néolithisation du nord-ouest de I'Europe.
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es restes osseux sont souvent les seuls témoins

biologiques des populations humaines aujourd’hui
disparues. En anthropologie classique, on étudie la mor-
phologie, les dimensions ou la pathologie de ces osse-
ments. On arrive ainsi a reconstituer l'origine et les
modes de vie des populations anciennes, historiques ou
préhistoriques.

Les comportements alimentaires sont particulierement
intéressants a étudier dans la mesure ou ils sont le reflet
d’interactions complexes entre la physiologie de I'indivi-
du, les structures sociales et I'environnement.

Depuis le début des années 80, les anthropobiologistes
procédent de plus en plus fréquemment a des analyses
chimiques de restes osseux pour reconstituer le régime
alimentaire des populations anciennes (1, 2). Ces analy-
ses empruntent deux voies de recherche différentes : le
dosage d'isotopes et le dosage d’éléments traces.

Les isotopes stables le plus couramment étudiés sont
ceux du carbone etdel’azote. Leur dosage s’effectue sur
le collagéne, partie organique des ossements. Il permet
de faire la part entre alimentation d’origine terrestre et
alimentation d'origine marine (Figure 1), de mettre en
évidence l'introduction de nouvelles espéces cultivées
(mais, légumineuses, etc.).

Le dosage des éléments entrace (zinc, strontium, cuivre,
baryum, plomb, etc.) s'effectue sur la partie minérale de
'os (ou de la dent). L’étude de ces éléments permet de
distinguer l'origine carnée ou végétale d’une alimentation
(Figure 2), de mettre en évidence des changements de
régime alimentaire au cours du temps, de détecter des
problémes d’intoxication, etc.

Travaux en cours a I'lIRScNB

Depuis 1991, le laboratoire d’Anthropologie de 'lRScNB
meéne des recherches sur le mode de vie des populations
médiévales belges et plus particulierement sur leurs ha-
bitudes alimentaires.
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Figure 1 : Rapports isotopiques du carbone et de I'azote
dans les aliments des indiens nord-américains (d'aprés

| Schwarcz, 1991).
AH = herbivores d'eau douce; AC = carnivores d’eau douce;
AO = omnivores d'eau douce; TH = herbivores terrestres;
TO = omnivores terrestres; MH = herbivores marins;
MC = carnivores marins; MO = omnivores marins.

Trois populations sont en cours d’étude (Figure 3a) :

— la nécropole mérovingienne de Torgny (prov. de
Luxembourg, V&-VII® siécle) (Figure 3b);

—la nécropole mérovingienne de Ciply (prov. du Hainaut,
VIS-VIIE sigcle);

— le cimetiére de I'abbaye des Dunes de Koksijde (Flan-
dre Occidentale, XI18°XV® siécle).
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Sr/Ca

Figure 2 : Diminution du rapport strontium/calcium le long des différents niveaux d’une chaine trophique. Sol et végétaux ont le rapport
Sr/Calle plus élevé, ensuite viennent les herbivores, puis les omnivores et enfin les carnivores.(Dessin de Juan Zaragoza)

¢

. Torgn
A

Figure 3a : Localisation des trois sites médiévaux étudiés.

Figure 3b : Squelette de la nécropole mérovingienne de
Torgny. L'étude anthropologique des os et le mobilier
funéraire (lance, poignard, etc.) s'accordent pour dire qu'il
s'agit d’'un individu masculin (photo G. Lambert) (5).
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Ces populations sont comparées a une population mo-
derne de référence provenant du cimetiere d’Utrecht
(Pays-Bas, XX® siécle) et dont le sexe et 'Age de chaque
individu sont connus.

Nous analysons les éléments traces (strontium, zinc et
plomb) par la spectrométrie de fluorescence de Rayons
X en collaboration avec le prof. A. Herbosch (laboratoires
associés de Géologie de I'Université libre de Bruxelles).

Cette étude est complétée par le relevé des pathologies
d’origine alimentaire : par exemple, le taux de caries et
les anomalies de formation de I’émail dentaire ou encore
la fréquence des lignes de Harris (anomalies osseuses
visibles sur des radiographies du tibia par exemple) et la
fréquence des cribra orbitalia (perforations du plafond de
l'orbite). Ces caractéristiques sont considérées comme
des "indicateurs de stress", essentiellement révélatrices
de malnutrition ou de maladies au cours de la croissance.

Enfin, nous rassemblons des informations concernant le
régime alimentaire des populations médiévalesbelges et
provenant de disciplines telles que I'archéologie, I'ar-
chéozoologie, 'archéobotanique et I'histoire, afin de con-
firmer et d’'affiner les résultats obtenus a partir des
analyses chimiques et paléopathologiques.

L'ensemble des données est traité par les méthodes
statistiques.

Résultats

Les résultats obtenus jusqu’a présent montrent qu’il est
primordial de tenir compte de la diagenése, c’est-a-dire
des contaminations post mortem dues a I'enfouissement
des os dans le sol et qui peuvent en modifier la compo-
sition chimique. Nous essayons de cerner ce probleme
en analysant le degré de fossilisation des ossements et
en rassemblant des observations sur la nature du sol des
trois sites étudiés.

Plusieurs indices montrent que les os de Ciply et de
Torgny ont subi des modifications diagénétiques. Ainsi,
la diminution de solidité de ces ossements s’accompa-
gne d'un accroissement des teneurs en strontium et les
os les plus fragiles présentent les structures tissulaires
les moins bien conservées.

En ce qui concerne les moines de Koksijde, plusieurs
faits permettent de penser qu’une part importante de leur
alimentation était d’origine marine :

— comparativement a Torgny et a Ciply, les concentra-
tions en strontium sont trés élevées;

—les taux de caries sont bas; on peut les attribuer a l'effet
bénéfique d’'une nourriture marine riche en fluor;
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— on a retrouvé de nombreux restes de poissons et de
mollusques marins dans les "poubelles” de I'abbaye;

~ les documents historiques attestent I'interdiction pour
les moines de consommer de la viande.

A Koksijde, les concentrations en éléments traces varient
avec la localisation des tombes : les squelettes inhumés
au nord-est de I'abbaye se distinguent de tous les autres
squelettes étudiés; ils sont plus riches en plomb et en
zinc mais plus pauvres en strontium. Ce phénomeéne peut
étre la conséquence :

— d'une différence des conditions d’enfouissement;

— d’une différence de régime alimentaire (inhumations a
cet endroit d'individus de niveau social favorisé, ayant
plus acces a une nourriture carnée);

— d’une contamination des aliments et/ou des boissons
(pour le plomb).

Dans les trois populations médiévales, les indicateurs de
stress (cribra orbitalia, lignes de Harris et hypoplasie de
I’émail dentaire) atteignent une grande proportion des
individus . lls ont donc di étre soumis a des conditions
défavorables (malnutrition et/ou maladies) au cours de
I'enfance.

Nos analyses montrent également des différences entre
sexes (3). Ainsi les femmes de Torgny présentent des
taux de strontium plus élevés que les hommes. Ce pour-
rait étre le résultat d’'une alimentation différente. En effet,
dans de nombreuses civilisations, les femmes ont moins
acceés a la nourriture carnée que les hommes. L'état
physiologique de la femme pourrait également étre im-
pliqué car les femmes enceintes ou allaitant présentent
une augmentation du taux de strontium dans leur circu-
lation sanguine. Enfin, les processus diagénétiques
pourraient affecter différemment les ossements féminins
qui sont plus fragiles et plus poreux, surtout ceux des
femmes agées qui souffrent fréquemment d'ostéopo-
rose.

Conclusions

L'analyse chimique des ossements fossiles permet de
compléter nos connaissances sur les modes de vie des
populations anciennes. Il faut cependant étre prudent
dans l'interprétation des résultats, étant donné la trés
grande complexité des facteurs qui interagissent. C’est
pourquoi nos recherches tendent a mieux cerner la va-
riabilité de la composition chimique des os, plus particuliere-
ment selon I'age, le sexe et les conditions d’enfouissement.
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